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RESUMO

A partir da recente reorganizagdo filogenética que posiciona Iguania como um
clado derivado dentro de Squamata, este estudo investigou a hipotese de que a perda
secundaria do 6rgao vomeronasal (OVN) poderia ter favorecido uma adaptacgdo a dietas
de baixo teor lipidico, facilitando a colonizagdo de ambientes florestais. Por meio de uma
meta-analise macroevolutiva da dieta de 62 espécies, e utilizando Modelos Filogenéticos
Generalizados (PGLS) com dados de biomassa de presas padronizados por modelos de
regressao desenvolvidos especificamente para este fim, avaliou-se a influéncia de fatores
ecologicos e da historia evolutiva sobre o contetido lipidico da dieta. Os resultados
refutaram a premissa central: ndo foram encontradas diferencas significativas no teor de
lipidios entre lagartos de habitats abertos e florestais, nem em funcdo do modo de
forrageamento ou da termorregulagdo. A analise revelou que o teor de lipidios ¢ um trago
evolutivamente 14bil, com sinal filogenético praticamente nulo, sendo significativamente
menor apenas em espécies de habitats mistos (ecotonos). Esses achados indicam que a
composicao lipidica da dieta ¢ moldada por pressdes ecologicas locais e ndo representa
uma sindrome adaptativa conservada para a vida em florestas. De forma mais ampla, os
resultados abrem espago para uma interpretacdo alternativa: a transi¢ao para a caga visual
pode ter funcionado como uma liberagdo ecoldgica, permitindo aos Iguania explorar
presas quimicamente defendidas e transformando uma aparente “perda” sensorial em uma

expansao de oportunidades ecoldgicas.

Palavras-chave: Squamata, Iguania, Ecologia trofica, Anélise filogenética comparativa,
Evolu¢do sensorial, Plasticidade fenotipica, Dieta, Lipidios.



ABSTRACT

Stemming from the recent phylogenetic reorganization that positions Iguania as a
derived clade within Squamata, this study investigated the hypothesis that the secondary
loss of the vomeronasal organ (VNO) may have favored an adaptation to low-lipid diets,
thereby facilitating the colonization of forest environments. Through a macroevolutionary
meta-analysis of the diets of 62 species, and using Phylogenetic Generalized Least
Squares (PGLS) models with prey biomass data standardized by custom regression
models, the influence of ecological factors and evolutionary history on dietary lipid
content was evaluated. The results refuted the central premise: no significant differences
were found in lipid content between lizards from open and forest habitats, nor as a
function of foraging mode or thermoregulation. The analysis revealed that lipid content
is an evolutionarily labile trait with a nearly null phylogenetic signal, being significantly
lower only in species from mixed habitats (ecotones). These findings indicate that dietary
lipid composition is shaped by local ecological pressures and does not represent a
conserved adaptive syndrome for forest life. More broadly, the results open space for an
alternative interpretation: the transition to visually oriented hunting may have acted as an
ecological release, enabling Iguania to exploit chemically defended prey and turning an

apparent sensory “loss” into an expansion of ecological opportunities.

Keywords: Squamata, Iguania, Trophic ecology, Phylogenetic comparative analysis,
Sensory evolution, Phenotypic plasticity, Diet, Lipids.
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Introducao

Os repteis escamados (Reptilia: Squamata), constituem um dos maiores clados
de vertebrados terrestres em termos de nimero de espécies (Koch e Gauthier, 2018; Simdes
e Pyron, 2021; Wiens et al., 2012), com mais de 11.000 espécies reconhecidas de lagartos,
serpentes ¢ anfisbenas (Meiri, 2024). O grupo destaca-se por uma ampla gama de
caracteristicas ecologicas e morfologicas, resultando em uma distribuicdo global,
explorando quase todos os habitats do mundo (Koch e Gauthier, 2018; Pyron, Burbrink
e Wiens, 2013).

Sendo assim, os escamados alcangaram o status de organismos modelo em areas
como comportamento, ecologia, morfologia funcional, biogeografia e biologia do
desenvolvimento (Koch e Gauthier, 2018). Sua histéria evolutiva unica inspirou
inovagdes em topicos filogenéticos, incluindo a delimitag@o de espécies, a reconstrucao
de estados ancestrais, os padrdes de extingdo e as radiacdes adaptativas (Pyron, Burbrink
e Wiens, 2013). Nos ultimos anos, o estudo das relagdes filogenéticas entre os répteis
escamados (Squamata) tem sido uma area de intensa investigacao e diversas abordagens
foram empregadas, incluindo andlises morfoldgicas, estudos moleculares em diferentes
escalas e, mais recentemente, andlises filogenomicas (Burbrink et al., 2020; Estes,
Queiroz, De e Gauthier, 1988; Lee, 1998; Pyron, Burbrink e Wiens, 2013; Reeder et al.,
2015; Vidal e Hedges, 2005; Wiens, Brandley e Reeder, 2006).

Apesar dos esfor¢os combinados dos estudos morfoldgicos, que frequentemente
chegaram a conclusdes similares sobre a estrutura dos grupos familiares dentro dos
répteis escamados (Burbrink et al., 2020), as hipodteses atuais sobre a filogenia desses
animais sofreram mudancas radicais nos ultimos anos. Isso € especialmente evidente
quando comparamos as arvores filogenéticas derivadas de dados morfologicos e

moleculares (Koch e Gauthier, 2018; Pyron, Burbrink e Wiens, 2013).

Hipoteses iniciais da filogenia dos Squamata e estudos anteriores as ultimas duas
décadas, baseados em dados morfologicos (Estes, Queiroz, De e Gauthier, 1988)
apoiaram consistentemente uma divisdo basal entre Iguania (que inclui familias como
Tropiduridae, Liolaemidae, Dactyloidae etc.) e Scleroglossa, que compreende todos os

outros escamados, como gekonideos, outros lagartos, serpentes e anfisbenas,
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tradicionalmente reunidos no grupo Autarchoglossa (Vidal e Hedges, 2009; Vitt et al.,
2003). Enquanto os representantes de Iguania, juntamente com o Sphenodon (grupo
irmao de Squamata), exibem linguas carnudas e altamente musculosas, os membros do
clado Scleroglossa se distinguem por possuirem linguas achatadas e queratinizadas

(Koch e Gauthier, 2018).

De modo geral, os Autarchoglossa desenvolveram estratégias ativas de
forrageamento—procuram ativamente presas imoveis, como larvas, ou presas com
distribuicdo agrupada, como cupins—enquanto os Iguania sdo em grande parte
cacadores senta-espera—aguardam e emboscam presas moveis, como formigas,
coledpteros, ortopteros, himenopteros, entre outros (Baeckens, Damme, Van e Cooper,
2017; Huey, Pianka e Huey, 1981). Normalmente, os cagadores ativos utilizam seu
orgdo vomeronasal bem desenvolvido para localizar presas, alimentando-se de um
maior numero delas em comparagdo com os cagadores senta-espera, que dependem mais

da visdo e t€ém uma dieta oportunista (Kuo et al., 2019).

Estudos mais recentes, combinando analises moleculares, sugerem que algumas
hipoteses sobre a filogenia dos Squamata, baseadas exclusivamente na morfologia,
podem nado ter sido precisas (Pyron, Burbrink e Wiens, 2013). Foi descoberto que a
tradicional dicotomia entre Iguania e Scleroglossa nao encontra suporte. Ao invés disso,
Iguania ¢ agora considerada uma linhagem derivada, agrupando-se no topo da arvore
filogenética, juntamente com anguimorfos e serpentes formando um clado denominado
Toxicofera, devido a expressao compartilhada de genes precursores de toxinas em suas

glandulas salivares (Koch e Gauthier, 2018; Vidal e Hedges, 2005, 2009).

Essa nova classificagdo dos répteis escamados rejeita a hipotese tradicional da
monofilia de Scleroglossa, na qual Iguania era considerado o clado basal, grupo-irmao
de todos os outros Squamata. Em contraste, a topologia atual, apoiada por dados
moleculares, reposiciona Iguania como um grupo altamente derivado, aninhado dentro
do clado Toxicofera (Burbrink et al., 2020). Essa nova filogenia também desafia a nogao
de Autarchoglossa como um grupo monofilético, com Dibamida (escamados apodas),
considerados parte dos Autarchoglossa, agora sdo reconhecidos como a linhagem mais
basal, seguidos por Gekkota (Simdes e Pyron, 2021; Vidal e Hedges, 2009).

Consequentemente, semelhangas morfologicas antes consideradas ancestrais entre
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Iguania e Sphenodon sdo agora interpretadas como resultado de uma historia complexa

de reversoes e convergéncias evolutivas (Koch e Gauthier, 2018).

De acordo com evidéncias disponiveis, ¢ plausivel inferir que o ancestral dos
Squamata modernos provavelmente era um animal terrestre, de dieta insetivora e habitos
diurnos, adotando uma estratégia de forrageamento do tipo senta-espera. Este espécime
utilizava a lingua ndo apenas para a captura, mas também para a manipulagdo de suas
presas, apresentando possivelmente uma termorregulacdo termoconformista, em que
sua temperatura corporal variava em consonancia com a temperatura ambiental (Pelegrin
et al., 2021; Vidal e Hedges, 2005). Em um estagio posterior da evolug¢dao dos lagartos,
observa-se o surgimento de um grupo que adotou uma nova abordagem no
forrageamento. Nesse grupo, a lingua deixou de ter funcdo direta na manipulagdo e
captura de presas, passando a desempenhar um papel na captura de sinais quimicos do
ambiente, em paralelo a evolug@o do 6rgdo vomeronasal (Cooper, 1994). Ademais, essa
nova linhagem se distingue por apresentar um metabolismo mais acelerado,
caracterizado por temperaturas corporais mais elevadas e um comportamento

termorregulatdrio ativo (Belliure et al., 1996).

Segundo a hipotese Toxicofera, os Iguania perderam a habilidade de captura de
presas por preensdo mandibular ao longo do tempo, em contrapartida, desenvolveram
secundariamente a capacidade de preensdo pela lingua. Além disso, houve uma
evolucdo na estratégia de identificacdo das presas, passando de uma abordagem que
envolvia tanto a discriminagdo visual e vomeronasal para uma dependéncia

predominante na discriminacao visual das presas (Vidal e Hedges, 2009).

O sistema olfativo dos lagartos, assim como na maioria dos tetrapodes, ¢
composto por duas populagdes bem segregadas de neurdnios olfativos primérios: (1)
células receptoras do epitélio olfativo, que projetam seus axdnios no bulbo olfativo
principal, e (2) receptores do 6rgdo vomeronasal, cujos axonios terminam na camada
glomerular do bulbo olfativo acessério (Franceschini, 2000). O 6rgdo vomeronasal
(OVN), também conhecido como 6rgao de Jacobson, constitui a por¢do periférica do
sistema olfativo acessorio e ¢ anatomicamente distinto do sistema olfativo principal
(Filoramo e Schwenk, 2009). Enquanto o sistema olfativo principal estd envolvido na

deteccao de odores aerotransportados, como quimiosinalizadores volateis, o OVN ¢
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especializado na percep¢do de sinais quimicos ndo volateis, que ndo se difundem
facilmente no ambiente. Esse 0rgdo ¢ particularmente sensivel a compostos de alto peso
molecular, como feromdnios e proteinas, permitindo respostas comportamentais mais

direcionadas (Dial e Schwenk, 1996; Filoramo e Schwenk, 2009; Franceschini, 2000)

O OVN se abre exclusivamente na cavidade oral, proximo a regido anterior do
palato, embora, em algumas espécies de lagartos, possa manter uma comunica¢do com
o sulco coanal, que se conecta a narina interna (Kaczmarek et al., 2020). Sua fungdo esta
diretamente ligada a quimiorrecep¢ao mediada pela lingua: durante o comportamento
de “dardejar” (tongue-flicking), particulas quimicas sdo coletadas do ambiente e
transportadas para o OVN, onde células receptoras microvilosas iniciam a transducao
do sinal (Cooper, 1994; Kaczmarek et al., 2020; Saito et al., 2010). Esse mecanismo
possibilita uma discriminagdo quimica refinada, essencial para atividades como
rastreamento de presas, sele¢do de parceiros reprodutivos e reconhecimento territorial

(Kaczmarek et al., 2020).

Dentre os Squamata, a estrutura e o uso dos sentidos quimicos nasais variam
entre 0s grupos, e essa variagao parece estar relacionada a morfologia da lingua e ao seu
papel na entrega de substancias ndo volateis ao OVN (Franceschini, Lazzari & Ciani,
2000). O 6rgao vomeronasal € relativamente pequeno em algumas familias de Iguania,
bem desenvolvido em Gekkonidae e Scincoidea e particularmente robusto em
Lacertidae. Esse padrao ¢ reforcado por estudos como o de Schwenk (1993) e Baeckens
et al. (2017), que demonstraram que lagartos do grupo Iguania apresentam limitagdes
na detec¢do de substincias quimicas nao volateis devido a morfologia da lingua e do
OVN. De forma semelhante, em Chamaeleo chamaeleon (Chamaeleonidae), o 6rgao
vomeronasal ¢ extremamente reduzido e ocupa uma posi¢ao atipica em relagado a outras
estruturas nasais, sugerindo uma capacidade sensorial limitada para a detecg¢do desses

compostos (Hass 1937).

A morfologia da lingua e do 6rgdo vomeronasal (OVN) estd intimamente
relacionada as adaptacdes ecologicas dos lagartos, influenciando diretamente suas
estratégias de forrageamento e percep¢do quimica do ambiente. Baeckens (2019)
destaca que a bifurcagdo da lingua esta associada a maior eficiéncia na deteccao de sinais

quimicos, com espécies de linguas altamente bifurcadas tendendo a investir mais tempo
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na busca ativa de alimento. Essa especializagdo possibilita a tropotaxia quimica, ou seja,
a comparacao bilateral de concentragdes odoriferas, o que € crucial para detectar presas
ocultas e acompanhar trilhas quimicas (Schwenk, 1999). No entanto, hd variagdes
significativas entre grupos. Por exemplo, os Iguania, que adotam uma estratégia de
forrageamento senta-espera, geralmente apresentam lingua sem bifurcacdo ¢ um OVN
menos desenvolvido em comparagdo a outros grupos dentro de Toxicofera (Schwenk,
1994). Além disso, modifica¢des na morfologia da lingua, como o grau de bifurcagio e
comprimento, impactam sua flexibilidade e protrusdo, influenciando a entrega de
substancias quimicas ao OVN e, consequentemente, a percepgao de presas (Baeckens,
2019). Espécies com linguas fortemente bifidas, especializadas para vomerolfacao,
exibem OVNs mais desenvolvidos e epitélios sensoriais altamente estruturados, além
de uma maior frequéncia de movimentacao da lingua para capturar amostras quimicas
(Baeckens, 2019). Cooper (1995) sugere que mudangas no comportamento de
forrageamento impulsionaram adaptagdes tanto na morfologia da lingua quanto no
sistema quimiossensorial, o que também impacta a comunicagdo quimica entre

individuos.

A termorregulagdo em lagartos envolve processos fisiologicos e
comportamentais e ¢ fundamental para que esses animais atinjam seu 0timo térmico
(Herczeg et al.,, 2003, 2008). Diferentemente dos endotérmicos, lagartos sdo
ectotérmicos e ndo utilizam calor metabdlico, mas dependem principalmente da selecao
ativa de microhabitats térmicos para regular seu balango térmico, atuando como
oportunistas térmicos (Sagonas et al., 2017; Herczeg, 2008). Segundo essa estratégia,
os lagartos sao classificados em um espectro que varia entre a termoconformidade e a
termorregulagdo precisa (Huey e Slatkin, 1976; Herczeg et al., 2003). Um lagarto ¢
considerado termoconformista quando sua temperatura corporal depende da
temperatura ambiente (substrato ou ar), exibindo auséncia ou baixo esforco de regulacao
comportamental. Por outro lado, o termorregulador busca ativamente otimizar € manter
sua temperatura corporal independente das condi¢des ambientais (Black et al., 2019).
De acordo com o modelo de custo-beneficio da termorregulacdo, a adogdo de
termoconformidade ¢ mais provavel quando os custos da regulagdo (ex.: tempo gasto na
busca) sdo elevados, e a termorregulacdo precisa ¢ adotada quando os beneficios

superam esses custos (Tan & Schwanz, 2015). Em ambientes estaveis, como florestas
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tropicais, o termoconformismo pode ser vantajoso por reduzir a necessidade de ajuste

ativo (Black et al., 2019).

A estrutura espacial do habitat térmico exerce um papel fundamental na selecao
dos microhabitats pelos lagartos, pois a distribui¢ao da radiacao solar e a variedade de
tipos de substratos determinam onde os individuos podem obter o calor necessario ou
evitar o superaquecimento (Tan & Schwanz, 2015; Ortega et al., 2019). Além disso,
fatores ndo térmicos—como interagdes sociais, adaptacdes morfologicas, dieta e
protecao contra predadores—também influenciam essa escolha, a ponto de
aproximadamente 50 varidveis terem sido identificadas como componentes do nicho

desses répteis (Pianka et al., 2017; Ortega et al., 2019).

Ambientes abertos, como desertos e savanas, caracterizam-se por intensas
flutuacdes térmicas que favorecem uma sindrome ecologica baseada na termorregulagao
ativa e no forrageamento amplo. Nessas comunidades, predominam linhagens como
Teiidae e Lacertidae, cujas adaptacdes a um estilo de vida ativo, com deslocamentos
constantes em busca de alimento, demandam estratégias intensas de termorregulagao
(Vitt & Caldwell, 2013). A abundancia de luz solar possibilita longos periodos de
aquecimento por exposi¢do, enquanto sombras e tocas oferecem oportunidades de
resfriamento. Assim, esses lagartos regulam sua temperatura corporal por meio de
movimentos entre areas ensolaradas e sombreadas (Pelegrin et al., 2009). Tal
comportamento exige também maior eficiéncia na deteccdo quimica do ambiente,
refletida em modificagdes morfoldgicas da lingua e no desenvolvimento do 6rgio
vomeronasal, que potencializam a coleta e o processamento de informagdes quimicas

(Baeckens et al., 2017).

Em contraste, em habitats florestais, onde a incidéncia da radiacao solar direta ¢
reduzida, e as variacdes térmicas sdo menos pronunciadas, os lagartos tendem a adotar
o termoconformismo, permitindo que sua temperatura corporal acompanhe as condigdes
ambientais (Belliure et al., 1996; Ortega et al., 2019). As comunidades florestais sdo
dominadas, em diversidade e biomassa, por representantes da infraordem Iguania,
especializados em estratégias de emboscada e camuflagem (Schulte et al 2003). Nesse

contexto, eles demonstram adaptagdes comportamentais que potencializam essa

15



estratégia, como o forrageamento do tipo 'senta-espera', que privilegia a deteccdo de

presas com alta movimentagao (Pianka e Vitt, 2003).

A composicao da dieta pode influenciar diretamente as preferéncias térmicas de
organismos ectotérmicos. Um estudo classico com o agamideo Amphibolurus nuchalis
demonstrou essa relacdo ao impor dietas com diferentes perfis lipidicos (Geiser e
Learmonth, 1994). Individuos alimentados com uma dieta rica em 4acidos graxos
saturados selecionaram temperaturas corporais significativamente mais altas do que
aqueles alimentados com predominancia de acidos graxos insaturados. Isso ocorre
porque a digestao e absor¢ao de gorduras saturadas sao mais eficientes em temperaturas
elevadas, enquanto as gorduras insaturadas sao metabolizadas em temperaturas mais
baixas (Geiser e Learmonth, 1994). Essa dependéncia fisiologica sugere que, em um
contexto natural, a escolha da dieta pelo lagarto pode ser limitada pela disponibilidade
térmica do ambiente. Ou seja, um individuo provavelmente s6 optard por consumir
presas ricas em gordura saturada se as condigdes ambientais permitirem que ele atinja

as temperaturas corporais mais altas necessarias para a sua digestao.

E evidente que a diferenciagio na morfologia da lingua, nos padrdes de
forrageamento baseados em orientacdo visual e na alimentacdo com presas pouco
energéticas ou toxicas conferiram aos Iguania a capacidade de explorar uma variedade
de habitats ndo disponiveis para outros grupos de lagartos (Vidal e Hedges, 2009).
Contudo, ao considerar que a temperatura corporal selecionada pode ser influenciada
pela composicao de 4cidos graxos da dieta, em especial pela propor¢do de acidos graxos
saturados (Geiser e Learmonth, 1994), algumas questdes fundamentais surgem para
entender a evolucao dos lagartos, especialmente as caracteristicas ancestrais adquiridas
secundariamente em Iguania, e a intrincada relagdo entre temperatura, atividade e
estratégias de forrageamento: Serd que a dieta dos individuos que habitam florestas
possui a mesma quantidade de lipideos saturados que a dos animais que vivem em
ambientes abertos? Mesmo com a mesma disponibilidade de presas em ambas as areas,
¢ possivel que os individuos termorreguladores em ambientes florestais optem por
presas com baixo teor lipidico, enquanto os que habitam ambientes abertos se alimentem
de presas com teor de lipideos saturados mais elevado, conforme a disponibilidade?
Qual ¢ a relagdo entre a redu¢do do 6rgao vomeronasal, a composicao de lipidios na

dieta e a conquista de ambientes florestais em Iguania? Desde que as florestas estao
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dominadas por lagartos Iguania, ¢ de interesse explorar se uma dieta com menor
conteudo de lipidios resultou em uma vantagem evolutiva para os lagartos Iguania
conquistarem ambientes florestais, onde a disponibilidade de &reas ensolaradas ¢

reduzida.

Justificativa

O estudo proposto visa aprofundar a compreensdo da histéria evolutiva dos
répteis Squamata, com um enfoque particular na perda da quimiossensorialidade nos
Iguania e as consequéncias adaptativas resultantes. Esta pesquisa é de suma importancia,
pois procura desvendar os processos evolutivos que deram forma a diversidade
ecologica e comportamental desses animais, especialmente no que diz respeito a

ocupagdo de variados habitats, incluindo florestas.

Os resultados esperados desta pesquisa tém o potencial de contribuir de maneira
significativa para a compreensao da evolucao dos Squamata e para a conservagao desses
animais, especialmente considerando o atual cenario de perda de habitat. Ao elucidar os
mecanismos evolutivos que influenciaram a ocupagado de habitats florestais pelos répteis
Squamata, este estudo podera oferecer compreensao necessaria para o gerenciamento e
a protecao dessas espécies em ambientes naturais que estdo fragmentados e sob ameaga

de degradacao.

Hipotese

A hipoétese central deste estudo propde que a perda da habilidade de detectar
compostos quimicos no ambiente pelos Iguania teve um impacto significativo na sua
dieta e, consequentemente, nos seus requisitos metabdlicos. Ao depender
exclusivamente da vista para a deteccdo de presas, a quantidade de lipidios ingerida
dependera do conteudo de &cidos graxos disponivel em presas ativas e visiveis, pelo que
sua dieta deveria conter uma menor porcentagem de lipidios que a dieta de lagartos de
areas abertas que procuram suas presas utilizando sinais quimicos. Assim, ao adotar

uma dieta com baixo teor de lipidios, esses répteis poderiam ter diminuido os custos
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energéticos associados a digestdo. Isso lhes conferiria uma vantagem adaptativa na
colonizagdo de habitats florestais, onde a disponibilidade de uma fonte externa de calor
como o sol, ¢ limitada. Esta mudanga na dieta e nos requisitos metabdlicos pode ter sido
um fator crucial para a sobrevivéncia e a diversificagdo dos Iguania em habitats

florestais.

Objetivos

Objetivo geral

Testar a hipotese de que a diversificagao dietética dos Iguania, potencialmente associada
a reducdo da capacidade de quimiodeteccdo mediada pelo 6rgdo vomeronasal, estd
relacionada a uma dieta com menor teor de lipidios em comparagdo a lagartos nao-

Iguania, o que poderia ter favorecido a ocupagdo de habitats florestais.

Objetivos especificos

a) Analisar a composicdo da dieta ¢ o conteudo de lipidios em
representantes de diferentes grupos de lagartos.

b) Comparar a ingestdo de lipidios entre lagartos de ambientes florestais e
aqueles de ambientes abertos.

c) Avaliar diferencas na ingestdo de lipidios entre lagartos com
forrageamento ativo e os de forrageamento do tipo senta-espera.

d) Verificar diferengas na ingestdio de lipidios entre lagartos
termoconformista e termorreguladores.

e) Determinar a influéncia do habitat, modo de forrageamento, tipo de
termorregulacdo e relacdes filogenéticas sobre o contetido de lipidios na

dieta dos lagartos

Metodologia

Coleta dos dados

Os dados utilizados neste estudo foram coletados a partir de artigos cientificos

disponiveis nas plataformas Google Académico, Web of Science e Scopus. A busca para
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os dados de dieta fora realizada utilizando os termos: “dieta de Sauria”, “Ecologia tréfica
de Sauria”, “forrageamento de lagartos” e “composicdo da dieta de lagartos”, em

portugués e inglés.

Critérios de exclusdo foram aplicados para garantir a qualidade e a relevancia

dos dados, desconsiderando estudos que:

e Nao apresentassem dados detalhados sobre a composicao alimentar de lagartos;
e Apresentassem valores de volume em unidades diferentes de mm?, cm?® ou ml
ou que os dados de peso ndo estivessem expressos em peso seco ou peso umido;

e Envolvessem lagartos com dieta predominantemente formada por vertebrados.

Para a obten¢do de dados relacionados ao tipo de forrageamento, temperatura
preferencial, relagdes filogenéticas e habitat, foram utilizados os bancos de dados de
Meiri (2024) e Pianka (2017). A base de dados compilada por Pianka et al. (2017)
abrange 134 espécies de lagartos pertencentes a 24 familias, distribuidas por desertos da
Austrélia, Africa e América do Norte, além de florestas tmidas da América do Sul e
Central, ¢ biomas como Chaco, Monte, Cerrado e Caatinga. Essa base oferece
informagdes detalhadas sobre ecologia, incluindo caracteristicas ecomorfologicas, uso
do habitat, composi¢do percentual dos itens alimentares, estratégias de forrageio,
variaveis e modos reprodutivos, temperaturas, periodos de atividade e estratégias de

defesa, somando um total de 51 variaveis.

A base de dados de Meiri, (2024) engloba informagdes detalhadas sobre 11.744
espécies de Squamata, incluindo lagartos, anfisbenideos e serpentes. Esta base contém
dados relacionados a caracteristicas ecoldgicas, morfologicas, fisioldgicas e historias de
vida, abrangendo uma vasta gama de habitats ao redor do mundo. As variaveis incluem
tamanho corporal, temperatura corporal, dieta, uso de micro-habitat, modos de
forrageamento, reproducao, risco de extingdo, entre outras, totalizando uma ampla gama

de informagdes que sdo cruciais para o estudo da biologia e ecologia desses répteis.

Para analisar o conteudo lipidico na dieta, foi necessario primeiramente
padronizar os dados de presas obtidos da literatura, que estavam em volume, para uma
medida de biomassa (peso seco). Para isso, foi desenvolvido um modelo preditivo de

regressao a partir de artropodes coletados em campo, que permitiu estimar o peso seco
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de cada item-presa (o detalhamento deste método se encontra na secdo 'Contetido de
lipideos'). Subsequentemente, & massa em peso seco de cada Ordem de presa foi
atribuida uma porcentagem média de lipidios, com base nos valores consolidados da
literatura, utilizando principalmente os estudos de Razeng e Watson (2015), Lase &
Wolf'(2011) e outros como referéncia. Essa abordagem em duas etapas permitiu calcular

a massa total de lipidios ingerida por cada espécie de lagarto.

Dieta

As informagdes sobre as ordens de invertebrados presentes nas dietas foram
selecionadas a partir das descricdes fornecidas pelos artigos. Quando os estudos
apresentavam analises mais detalhadas, como identificagdo ao nivel de subordem ou

familia, esses grupos foram consolidados em suas respectivas ordens.

Trés principais unidades de medida foram selecionadas para o registro das dietas:
volume (em mm?, cm?® ou ml), peso umido e peso seco. Artigos que apresentavam mais
de uma unidade de medida simultaneamente também foram incluidos na constru¢ao do
banco de dados. No entanto, para as analises estatisticas, optou-se por utilizar
exclusivamente os dados de peso seco. Essa decisao se baseia no fato de que a conversao
peso seco fornece uma estimativa mais precisa da biomassa consumida, evitando a
variacdo de umidade presente no peso imido, e permite uma melhor comparagao entre

as dietas e o conteudo de lipideos saturados.

Termorregulacio e microhabitats

A maioria dos lagartos diurnos tende a termorregular, enquanto os noturnos
geralmente sdo termoconformadores. No entanto, também € possivel observar variagdes
intermedidrias nas estratégias de termorregulacdo, e espécies de lagartos diurnos que
habitam florestas tropicais atuam como termoconformadores (Pianka et al., 2017). Para
esse estudo as espécies foram entdo classificadas em trés categorias de acordo com sua

termorregulacao: Ativo (regulam ativamente sua temperatura corporal por meio de
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comportamentos), Termoconformadores (temperatura corporal oscila de acordo com a

temperatura do ambiente) e Misto (exibem estratégias intermediarias ou facultativas).

Os microhabitats utilizados foram classificados em categorias que refletem os
ambientes predominantes em que essas espécies ocorrem, sendo eles areas abertas, com
maior incidéncia de sol, e ambientes florestais, com maior cobertura vegetal e sombra.
Para investigar a influéncia do ambiente sobre a dieta, o microhabitat de cada espécie
foi determinado com base nas informacdes das bases de dados de Pianka et al. (2017) e
Meiri (2024). As espécies foram entdo classificadas em trés categorias de acordo com o
uso predominante do ambiente: Aberto (areas com alta incidéncia solar, como desertos
e savanas), Florestal (areas com dossel fechado e alta cobertura vegetal) e Misto

(espécies que utilizam ambos os ambientes).

Modo de forrageamento

O modo de forrageamento foi considerado importante para entender como
diferentes estratégias de caga influenciam a ingestdo de lipidios pelos lagartos. Lagartos
que habitam éreas abertas, onde as condi¢des sdo mais favoraveis a termorregulagdo
ativa, geralmente adotam comportamentos de caga ativa, permitindo uma maior
eficiéncia na captura de presas. Por outro lado, aqueles que vivem em ambientes
florestais, com condi¢gdes mais sombreadas, tendem a utilizar a estratégia de
forrageamento "senta e espera", que demanda menos energia e estd mais alinhada com

a sua natureza termoconformista.

Os dados foram retirados da base de dados de Meiri, (2024) e organizados em
valores bindrios. Por exemplo, uma espécie senta-espera estrita serd codificada como
ativo = 0, senta espera = 1, enquanto uma espécie com modo de forrageamento misto

(ativo e senta-espera) tera os valores de 1 nas duas categorias.

Relacdo Filogenética

A relacao filogenética entre as espécies foi incorporada as andlises com o

objetivo de controlar a nao-independéncia dos dados decorrente da ancestralidade
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comum, uma vez que caracteristicas ecoldgicas e comportamentais, como dieta, modo
de forrageamento e fisiologia térmica, podem apresentar conservadorismo filogenético
(Crisp & Cook, 2012; Pelegrin et al., 2021). Para esse fim, utilizamos a filogenia de
Squamata obtida de Tonini et al. (2016), que integra dados moleculares e métodos

probabilisticos.

A partir da filogenia original, foi construida uma arvore reduzida contendo
apenas as espécies incluidas neste estudo, mantendo os comprimentos de ramos
originais. Essa arvore foi utilizada como estrutura de corre¢ao nas analises comparativas
filogeneticamente controladas (como em modelos de regressao), bem como para a

visualizag¢do da variagdo do teor de lipidios no contexto evolutivo.

Adicionalmente, para visualizar a distribui¢do do teor de lipidios ao longo da
historia evolutiva do grupo, foi gerado um mapa de cardter continuo sobre a arvore
filogenética, utilizando a funcdo contMap do pacote phytools (Revell, 2012) em R.
Todas as analises foram conduzidas no ambiente estatistico R, utilizando também os

pacotes ape (Paradis et al., 2024) e phylolm (Lam e Ho, 2025).

Conteudo de lipideos

Para estimar a composicao lipidica das presas descritas nos levantamentos
bibliograficos, adotou-se como principal referéncia o estudo de Razeng e Watson
(2015), que forneceu dados detalhados sobre a porcentagem de lipidios em diferentes
grupos de artropodes. Para complementar lacunas ndo contempladas por essa fonte,
também foram utilizados os trabalhos de Lase e Wolf (2011), Ziegler e Antwerpen
(2006) e Paul et al. (2017), os quais forneceram estimativas do teor de lipidios com base

no peso seco, a partir de metodologias semelhantes.

A fim de padronizar os dados de volume das descricdes de dietas para
porcentagens de lipidios por peso seco, foram coletadas amostras de artropodes. As
coletas foram realizadas com redes entomoldgicas, coleta manual e armadilhas de
queda, em diferentes micro-habitats na Fazenda Experimental do Gldria esté localizada
na parte sudeste do municipio de Uberlandia as margens da BR-050, no Km 78, entre

as coordenadas 18°57°30”S e 48°12°0”W. Apos a coleta, os individuos tiveram suas
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variaveis morfométricas mensuradas (comprimento, largura e altura) com o auxilio de
lupa e paquimetro digital (Mitutoyo), permitindo a estimativa do volume. O peso imido
foi determinado com uma balanga de precisdo. Em seguida, os artropodes foram secos
em estufa a 60 °C até atingirem massa constante, € entao o peso seco foi obtido por nova

pesagem.

Com o objetivo de estimar o peso seco e, consequentemente, o teor de lipidios
por peso seco de presas registradas nas dietas quando esse dado ndo estava disponivel
diretamente, foram desenvolvidos e aplicados modelos de regressao especificos para
cada grupo taxondmico (Ordem) mais abundante. Utilizando os valores de volume, peso
umido e peso seco dos artropodes coletados, foram testados diferentes tipos de modelos
de regressdao para descrever a relagdo entre as varidveis preditoras (volume e peso

umido) e o peso seco:

Linear:

y=ax+b
Log-log:

log(y) = a*log,,(x) +b
Poténcia:
y = ax?

Exponencial:

y = a.eb*
Onde:

y: Peso Seco do artropode (em miligramas, mg);

x: Peso Umido do artropode (em miligramas, mg);

a: Coeficiente de intercepto (ou constante) da regressao;

b: Coeficiente angular ou coeficiente de regressao da variavel x;

e: Base do logaritmo natural, aproximadamente 2,718;
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In: Logaritmo natural (logaritmo na base e).

O desempenho de cada modelo foi avaliado utilizando o RMSE (Raiz do Erro
Quadratico Médio) e o R? (Coeficiente de Determinagdo). Para cada combinacao de
grupo taxondmico e variavel preditora, o modelo com melhor ajuste foi selecionado com
base em dois critérios estatisticos: o maior Coeficiente de Determinagao (R?) e a menor
RMSE. Nos casos em que o desempenho dos modelos foi muito similar, foi dada

preferéncia aquele que apresentou maior coeréncia bioldgica com os dados.

A partir da descricdo da dieta dos lagartos em peso seco, foi estimado a
quantidade de lipidios ingeridos por cada espécie com base na média percentual de
lipidios atribuida a cada ordem taxondmica de presa. Para isso, foi realizada a
combinacao entre os dados de peso seco consumido por ordem e a composicao lipidica
média correspondente, obtida a partir da base de dados construida neste estudo e
complementada com informagdes da literatura (cf. Razeng & Watson, 2015; Lase &
Wolf, 2011; Ziegler & Antwerpen, 2006; Paul et al., 2017). O calculo do contetido de

lipidios ingeridos seguiu a seguinte equagao:
L= )Py (L—f)
' = Y"\100
Onde:
L; = quantidade total de lipidios ingeridos pela espécie i (em mg);
P;;=massa total em peso seco da ordem de presa j consumida pela espécie i (em mg);
L= porcentagem média de lipidios da ordem de presa j (em % do peso seco);
n = numero total de ordens de presas consumidas.

Essa abordagem segue a metodologia proposta por Razeng e Watson (2015), que
associaram dados de dieta a composi¢cdo nutricional média de diferentes grupos de
artropodes, priorizando o uso de valores expressos em peso seco para garantir maior
padronizacdo e comparabilidade entre estudos. A estimativa final dos lipidios ingeridos
foi obtida obtida ao se multiplicar o peso seco consumido por cada grupo de presa pelo

respectivo teor lipidico, expressando o resultado em miligramas de lipidios ingeridos.
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As analises foram realizadas no ambiente estatistico R (versao 4.4.3, R Core
Team, 2025), utilizando os pacotes readxl (Wickham e Bryan, 2025), dplyr (Wickham
et al., 2014), tidyr (Wickham, Vaughan e Girlich, 2024), purrr (Wickham e Henry,
2025), broom(Robinson, Hayes e Couch, 2021), stringr (Wickham, 2009) e writexl
(Ooms, 2025).

Analises estatisticas

Para caracterizar a composicao da dieta dos diferentes grupos de lagartos
(Objetivo a), foi construida uma matriz de propor¢ao do volume (ou peso seco estimado)
de cada item alimentar consumido por espécie. A similaridade na composi¢ao da dieta
entre as espécies foi analisada por meio de uma Analise de Componentes Principais
(PCA) (Legendre & Legendre, 2012), com base nas propor¢des de consumo de cada
categoria de presa. Adicionalmente, foi construido um Dendrograma de Similaridade da
Dieta utilizando o coeficiente de distancia de Bray-Curtis e 0 método de clusterizacao
UPGMA (Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean) (Legendre &
Legendre, 2012), com o intuito de visualizar padrdes de agrupamento entre espécies de

acordo com a composi¢ao alimentar.

Para comparar a ingestdo de lipidios na dieta entre os diferentes grupos de
lagartos (Objetivos b, ¢ e d) , ou seja, entre ambientes florestais e abertos; entre lagartos
com forrageamento ativo e do tipo senta-espera; e entre lagartos termoconformistas e
termorreguladores, foram utilizados Testes t de Student independentes ou testes U de
Mann-Whitney, conforme a normalidade dos dados e a homocedasticidade, avaliadas
pelos testes de Shapiro-Wilk e Levene, respectivamente (Zar, 1999). Em casos que
houve mais de duas categorias em alguma variavel (e.g., forrageamento misto), foi
empregada ANOVA (Andlise de Variancia), seguida de testes post-hoc de Tukey HSD
para comparagdes multiplas, se as premissas forem atendidas. Alternativamente, o teste
de Kruskal-Wallis foi utilizado para dados ndo-paramétricos. Graficos de caixa (Box

plots) foram gerados para visualizar a distribui¢ao do teor de lipidios em cada grupo.

Os dados de percentual de lipidios na dieta, por serem dados de proporgao

(contidos no intervalo de 0 a 100%), podem violar os pressupostos de normalidade e
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homogeneidade de variancias exigidos por testes paramétricos, como a ANOVA. Para
estabilizar a variancia e aproximar os dados da distribuicdo normal, foi aplicada a

transformacao arcseno da raiz quadrada (Pinheiro et al., 2023).

r_ /L
Y —arcsen< 100)

Onde:
p = ¢ a proporg¢ao original (um valor entre 0 e 100);
Y’= ¢ o valor transformado.

Todas as andlises estatisticas inferenciais subsequentes (e.g., Teste de Levene,
ANOVA) foram realizadas utilizando esta varidvel transformada. No entanto, para
facilitar a interpretacdo, os resultados descritivos nos textos e graficos (e.g., médias,

desvios padrao) sdo apresentados na escala original de porcentagem.

Para determinar a influéncia conjunta do habitat, modo de forrageamento, tipo
de termorregulagdo e relacdes filogenéticas sobre o conteudo de lipidios na dieta dos
lagartos (Objetivo e), foram construidos Modelos de Minimos Quadrados Generalizados
Filogenéticos (PGLS) utilizando o pacote phylolm (Lam e Ho, 2025) no R. Esses
modelos permitiram incorporar a estrutura filogenética das espécies (utilizando uma
matriz de covariancia filogenética) como um fator de correcdo para a ndo independéncia
dos dados devido a historia evolutiva compartilhada. O teor de lipidios na dieta (em
porcentagem) foi a varidavel resposta, enquanto o habitat (categdrica), modo de
forrageamento (categoérica) e tipo de termorregulacao (categorica) foram incluidas como
varidveis preditoras fixas. A interagdo entre as varidveis preditoras também foi
explorada para identificar efeitos combinados. A selegao do melhor modelo foi realizada
com base no Critério de Informacao de Akaike corrigido para amostras pequenas

(AICc).
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Resultados

Para investigar a ecologia tréfica dos lagartos, compilamos um banco de dados
abrangendo 62 espécies de 4 infraordens e 14 familias. As informagdes sobre a
composi¢ao da dieta foram extraidas de 57 publicagdes cientificas. Para contextualizar
esses dados troficos, integramos varidveis ecoldgicas chave, como habitat, modo de
forrageamento e preferéncias térmicas a partir de bases de dados consolidadas,

complementando informag¢des ausentes com dados dos proprios artigos de dieta.

Um passo fundamental para a andlise do conteudo lipidico foi a criacdo de
modelos de calibra¢ao para estimar o peso seco das presas. Para isso, mensuramos um
total de 351 artropodes de 14 ordens taxondmicas. A amostragem foi particularmente
robusta para presas comuns na dieta de lagartos, como Hymenoptera (Formicidae; n =
87), Hymenoptera (ndo Formicidae; n = 24), Coleoptera (n = 70) e Arachnida (n = 68),
garantindo uma base sélida para as regressdes. Ordens com baixa representatividade,
como Dermaptera (n = 4), Diptera (n = 3), Larvas (n = 3) ¢ Mantodea (n = 3), tiveram
modelos ajustados, mas seus resultados devem ser interpretados com cautela. Ja
Lepidoptera (n = 2), Isoptera (n = 1) e Neuroptera (n = 1) foram excluidas por nao

atingirem o numero minimo de observacdes (n < 3).

A andlise dos modelos revelou padrdes consistentes e informativos (Tabela 1).
O peso umido mostrou-se o preditor mais eficiente para 11 das 13 ordens modeladas.
Entretanto, os modelos que utilizam o volume também demonstraram um forte poder
preditivo. Para ordens chave na dieta, como Coleoptera (R?=0,94), Hemiptera (R?=0,93)
e Blattodea (R?=0,99), os coeficientes de determinacdo para os modelos de volume
foram altos, indicando uma relagdo forte e confidvel. Além disso, o modelo do tipo
poténcia (y = a.x®) foi o que melhor descreveu a relagdo entre varidveis na maioria dos
casos (10 das 13 ordens), evidenciando uma relacao alométrica robusta entre as medidas
corporais € o peso seco. A qualidade do ajuste, expressa pelos valores de R?, foi
particularmente alta (frequentemente > 0,90) para as ordens com maior
representatividade, conferindo elevada confiabilidade as estimativas de peso seco que

foram empregadas nas andlises de dieta subsequentes.
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Com os modelos de regressdo devidamente validados, o passo seguinte foi
aplica-los para estimar o peso seco dos itens de presas da dieta que ndo foram
diretamente mensurados. A grande maioria das estimativas foi realizada utilizando os
modelos baseados em volume, o que reflete a maior disponibilidade desta variavel nos
dados de contetido estomacal. As ordens Arachnida e Orthoptera foram as que mais
demandaram o uso dos modelos de regressdao, com 54 itens imputados para cada uma,
enquanto as demais ordens apresentaram menor nimero de itens estimados, seja pela
menor frequéncia nos conteudos estomacais, seja pela disponibilidade de medidas

diretas de peso seco.
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Tabela 1 - Parametros e métricas de ajuste dos modelos de regressdo utilizados para estimar o peso
seco (g) de diferentes ordens de artropodes. As estimativas foram baseadas em duas variaveis
preditoras: peso umido (Peso U., em mg) e volume (em mm?). Os modelos testados incluiram regressoes
linear, de poténcia e exponencial. A tabela apresenta o tamanho da amostra utilizada para cada modelo
(n), a formula da equagdo de melhor ajuste, o coeficiente de determinagdo (R2) e o Erro Quadratico

Médio Raiz (RMSE).
Ordem Preditor n Modelo Formula R? RMSE

Hymenoptera

(Formicidac) PesoU. 87 Poténcia  y=1,0595x"% 096 1,25
Hymenoptera

(Formicidae) Volume 87  Poténcia y = 13,3848 x"-2768 0,30 5,61
Coleoptera PesoU. 70  Poténcia y=10,9915 x-8993 0,89 31,09
Coleoptera Volume 69  Poténcia y = 10,7288 x*85% 0,94 23,77
Arachnida Peso U. 68  Poténcia y=0,7833 x0-9273 0,87 39,66
Arachnida Volume 67 Poténcia  y=12854x%2% 070 61,26
Hemiptera PesoU. 30 Linear y=0,5987x+0,7616 0,92 17,73
Hemiptera Volume 30 Poténcia y=0,1925 x!.0462 0,93 17,50
Hymenoptera

(ndo Formicidae) | Peso U. 24  Poténcia y=10,3749 x"-137! 093 13,42
Hymenoptera

(ndo Formicidae) | Volume 24 Linear y=0,4338x+7,1174 0,81 22,19
Orthoptera PesoU. 16  Poténcia y =17,1653 x%524 0,72 27,49
Orthoptera Volume 16  Poténcia y = 13,2189 x0-6563 0,60 32,89
Blattodea PesoU. 15 Poténcia y=0,1407 x!-1826 0,98 75,86
Blattodea Volume 15 Poténcia y =0,4931 x%953* 0,99 66,70
Diplopoda PesoU. 10 Poténcia  y=7,9040x"%7 0,60 79,52
Diplopoda Volume 10  Poténcia y = 6,8260 x*>44 0,67 71,44
Chilopoda PesoU. 6  Poténcia y=10,3011 x"0%1 098 773
Chilopoda Volume 6  Poténcia y=0,0788 x!2623 0,89 16,36
Dermaptera PesoU. 4 Linear y=0,3916x+3,9347 0,95 0,80
Dermaptera Volume 4  Poténcia y=10,0398 x!-6440 093 0,94
Diptera PesoU. 3 Exponencial y=2,3868¢%052% 074 227
Diptera Volume 3 Exponencial y=6,3024 %0109 100 0,11
Larva PesoU. 3 Poténcia y =2,8744 x06437 0,99 11,32
Larva Volume 3  Poténcia  y=2,4087 x%6600 1.00 228
Mantodea PesoU. 3  Poténcia ¥ =10,0050 x>008 0,77 17,12
Mantodea Volume 3 Exponencial y=22,9450¢%%%2) 098 5,07
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A anédlise da composi¢ao da dieta revelou uma notavel diversidade de estratégias
alimentares entre as espécies de lagartos. Uma Analise de Componentes Principais
(PCA) (Figura 1) resumiu essa variacdo, com os dois primeiros eixos explicando
33,06% da variagdo total (PC1 = 19%; PC2 = 14,06%). O primeiro eixo (PC1)
claramente segregou as espécies ao longo de um gradiente de especializagdo tréfica: de
um lado, espécies com alto consumo de formigas (Formicidae) e, do outro, espécies com
dietas generalistas, que consomem uma ampla variedade de presas como Coledptera,
Orthoptera e Arachnida. O segundo eixo (PC2) refinou essa ordenagdo, diferenciando
espécies com base no consumo de cupins (Isoptera) em oposi¢do aquelas que predam

ortopteros.

Isopk-r’:'i

v
_ | Blattodea Infraordem
9 Plantas
g Larvaliépidaptera Gekkota
= W Iguania
8 04 - 29 Lacertoidea
a Nachnida Scincomorpha

/ LBM
Formicidae \
mic

Oi\ho ptera

PC1 (19%)

Figura 1 - Andlise de Componentes Principais (PCA) da dieta das espécies de lagartos. Os pontos
representam as espécies, codificados por cor e forma de acordo com a infraordem. As setas indicam a
influéncia relativa de cada categoria de presa sobre os eixos da ordenagdo.
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Corroborando os padrdes da PCA, a andlise de agrupamento (UPGMA, distancia
de Bray-Curtis) revelou a existéncia de guildas troficas bem definidas (Figura 2). Um
padrdo marcante foi a segregagdo de um cluster na regido superior, composto por
Kentropyx calcarata e Ameiva ameiva. Sua dieta, focada no consumo de aranhas e
ortdpteros, os posiciona de forma isolada no dendrograma e na extremidade inferior do
eixo PC2. Em forte contraste, um grande agrupamento central congregou espécies
generalistas de multiplas infraordens (Iguania, Lacertoidea, Scincomorpha),
caracterizadas por uma dieta diversificada e alta sobreposi¢ao de nicho. Finalmente, a
analise também identificou outros grupos de especialistas, como o cluster coeso de
mirmeco6fagos (e.g., Plica umbra, Agama aculeata), que ocupam um espago dietético

distinto, validando o gradiente de especializacao observado.
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Infraordem: Gekkota Iguania Lacertoidea Scincomorpha

—

Figura 2 Dendrograma de Similaridade da dieta das espécies de lagartos, com base no coeficiente
de distdncia de Bray-Curtis e método de clusterizagdo UPGMA.
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As andlises referentes aos objetivos b, ¢ e d avaliaram o efeito isolado do
habitat, do modo de forrageamento e da estratégia de termorregulacdo sobre o
percentual de lipidios na dieta dos lagartos (Tabela 2). Foi detectada diferenca
estatisticamente significativa entre os tipos de habitat (ANOVA: Fz,s0 = 5,87; p =
0,005), enquanto nao foram observadas diferengas significativas em fung¢ao do modo
de forrageamento (Kruskal-Wallis: H> = 0,69; p = 0,71) nem da estratégia de
termorregulacdo (Kruskal-Wallis: H> = 1,46; p = 0,48). Esses resultados estdao

sintetizados na Tabela 2 e sdo detalhados a seguir.

Tabela 2- Resumo das andlises comparativas do percentual de lipidios na dieta de lagartos em relagdo a diferentes
fatores ecologicos e comportamentais. As médias e desvios padrdo (DP) sdo apresentados com base nos dados
originais, mas os resultados estatisticos foram obtidos a partir das andlises com os dados transformados (arcseno
da raiz quadrada). P-valores significativos (p < 0,05) estdo em negrito.

Fator Analisado Grupos N Méd(i;) T DP Es;l:;i?stfico Estatistica Valor-p

Aberto 22 152+3,1

Habitat Florestal 31 14,8+29 ANOVA F25=5,87 0,005
Misto 9 12,5+1,5
Ativo 18 14,9+35

lﬁi‘fg’g‘jjmemo Senta-Espera 35  14,5+28 Kruskal-Wallis  pp=0,69 0,71
Misto 9 151 +1,8
Ativo 22 153+3,0

Termorregulagdo | Termoconformista 31  14,7+2,5 Kruskal-Wallis  p2=1 46 0,48
Misto 9 149+2.1

A premissa de homogeneidade de variancias foi atendida (Teste de Levene,
F2,50 = 1,05, p = 0,358), mas a de normalidade foi violada (Teste de Shapiro-Wilk, p <
0,05). Optou-se por prosseguir com a Analise de Variancia (ANOVA) devido a sua
robustez. A ANOVA revelou um efeito global estatisticamente significativo do habitat
sobre o contetido de lipidios na dieta (Figura 3). As comparagdes multiplas com o teste
post-hoc de Tukey HSD indicaram que o habitat Misto apresentou um teor de lipidios
significativamente diferente tanto do habitat Aberto (p= 0,033) quanto do Florestal (p=
0,005). Nao foi encontrada diferenca significativa entre os habitats Aberto e Florestal

(p= 0,65).
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Conteudo de Lipidios na Dieta por Habitat

*x

204

o

@
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Percentual de Lipidios (%)

Aberto Florestal Misto

Habitat

Figura 3- Percentual de lipidios na dieta de acordo com o tipo de habitat. Os pontos representam amostras
individuais. A barra com asteriscos (**) denota uma diferenca significativa (p < 0,01) entre os habitats Florestal
e Misto, determinada pelo teste de Tukey HSD.

A andlise da influéncia do modo de forrageamento sobre a dieta lipidica foi
realizada apds a transformag@o arcseno da raiz quadrada dos dados de percentual de
lipidios. A verificagdo dos pressupostos revelou que a premissa de homogeneidade de
variancias foi atendida (Teste de Levene, p = 0,68), no entanto, a normalidade ndo foi
alcangada para todos os grupos (Teste de Shapiro-Wilk, p < 0,05). Diante disso, optou-
se pelo teste ndo-paramétrico de Kruskal-Wallis. O resultado do teste indicou auséncia
de diferenca estatisticamente significativa no conteudo de lipidios entre os grupos

analisados (H = 0,69; gl = 2; p = 0,71) (Figura 4). Isso sugere que, para as espécies
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analisadas, a estratégia de forrageamento (ativo, senta-espera ou misto) ndo ¢ um fator

determinante na quantidade de lipidios consumida.

Conteudo de Lipidios por Modo de Forrageamento

17.51

15.01

Percentual de Lipidios (%)

10.01

Forrageador_ativo Misto Senta_espera

Modo de Forrageamento

Figura 4 - Conteudo de lipidios na dieta por modo de forrageamento. Os tamanhos amostrais foram: Forrageador

ativo (n = 16), Misto (n = 9) e Senta espera (n = 34). Ndo foi detectada diferenga estatisticamente significativa
entre oS grupos..

A influéncia do tipo de termorregulacdo sobre o percentual de lipidios na dieta
também foi investigada. Devido a violagdo do pressuposto de normalidade dos dados
em um dos grupos, a andlise foi conduzida utilizando o teste ndo paramétrico de

Kruskal-Wallis. O teste ndo indicou diferencgas estatisticamente significativas no teor de
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lipidios entre os diferentes tipos de termorreguladores (H = 1,46; gl = 2; p = 0,48)
(Figura 5).

Conteudo de Lipidios na Dieta por tipo de Termorregulacao

17.54

15.0

12.54

Percentual de Lipidios (%)

10.0 1

(o3 = @
© @

Atllvo Milsto Termoco;ﬁormlsla
Tipo de Termorregulagao

Figura 5 - Comparagdo do percentual de lipidios na dieta por tipo de termorregulagdo. Ndo foi encontrada
diferencga estatisticamente significativa entre os grupos, conforme indicado pelo teste de Kruskal-Wallis (p = 0,48).

A sele¢do de modelos filogenéticos foi baseada no Critério de Informacdo de
Akaike corrigido (AICc), comparando um conjunto de modelos candidatos que incluiu
o modelo nulo (apenas intercepto), modelos univariados contendo separadamente
habitat, modo de forrageamento ou estratégia de termorregulagdo, e um modelo aditivo
completo contendo simultaneamente todas as variaveis preditoras (Tabela 3). O modelo

contendo apenas o habitat apresentou o menor valor de AICc e foi claramente o mais
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parcimonioso, com peso de Akaike elevado (wi = 0,90). Todos os demais modelos
apresentaram suporte substancialmente inferior (AAICc > 5,2), incluindo o modelo
aditivo completo, indicando que a inclusdo conjunta das variaveis ndo melhorou o poder

explicativo em relacao ao modelo univariado de habitat.

Tabela 3 - Resultados da selecdo de modelos baseada no Critério de Informagdo de Akaike corrigido (AICc) para
os modelos PGLS que predizem o conteudo de lipidios na dieta.

Modelo K! AICc AAICc? wis
Habitat 5 -209,48 0 0,90
Nulo 3 -204,28 5,2 0,07
Termorregulacio 5 -201,62 7,86 0,02
Forrageamento 5 -200,08 9,4 0,01
Completo aditivo 9 -199,79 9,7 0,01

! K: Nimero de parametros do modelo.
2AAICc = Diferenga entre o AICc do modelo € 0 AICc do melhor modelo.

3 wi: Peso de Akaike, a probabilidade relativa do modelo ser o melhor do conjunto.

A andlise detalhada deste melhor modelo (lipidios ~ habitat) revelou um sinal
filogenético (A) praticamente nulo (A = 1 x 1077). Este resultado indica que a variagdo
no teor de lipidios ¢ mais bem explicada por fatores ecoldgicos atuais do que pela
historia evolutiva compartilhada entre as espécies. O modelo confirmou que o habitat
Misto esta associado a um teor de lipidios significativamente inferior ao do habitat de
referéncia "Aberto" (B = -0,026, p = 0,038). Nao foi encontrada diferenga significativa
entre os habitats "Florestal" e "Aberto" (p = 0,26) (Tabela 4).

Tabela 4 — Coeficientes do melhor modelo PGLS, que descreve a relagdo entre o tipo de habitat e o teor de lipidios
na dieta (variavel transformada). O modelo foi selecionado com base no AICc (ver Tabela 3).

Parametro Estimativa (p) Erro Padrao Valor-t p-valor
Intercepto 0,372 0,008 44,89 < 0,001
Habitat (Florestal) 0,013 0,012 1,15 256
Habitat (Misto) -0,026 0,012 -2,12 0,038
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Para explorar a variagao do teor de lipidios no contexto evolutivo, foi realizado
um mapeamento de carater continuo (contMap) sobre a filogenia das espécies analisadas
(Figura 6). A distribuicdo das cores ao longo da arvore ndo evidencia um padrio
filogenético fortemente agrupado, o que reforga visualmente o fraco sinal filogenético

estimado pelo modelo PGLS (A =0,13).

Embora a estrutura filogenética geral seja pouco pronunciada, algumas
tendéncias dentro de determinados clados podem ser observadas. O grupo que inclui o
género Sceloporus (Iguania), por exemplo, apresenta predominantemente valores mais
baixos de lipidios (préximos a 8%), evidenciados por ramos em tons de azul. Em
contraste, a maioria das espécies do género Anolis (Iguania) incluidas nesta analise
concentra-se em valores mais altos, chegando a 19% de lipidios na dieta, representados
em ramos em tons de amarelo, laranja e vermelho. A alternancia de valores elevados e
reduzidos ao longo de linhagens distantes sugere que o teor de lipidios na dieta ¢ uma
caracteristica ecologicamente 1abil, com multiplas transi¢des evolutivas independentes,

em vez de um trago fortemente conservado ao longo da histéria evolutiva do grupo.
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N 1 Polychrus peruvianus
Stenocercus caducus
Uranoscodon superciliosus
Tropidurus spinulosus
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Tropidurus semitaeniatus
Tropidurus itambere
Tropidurus oreadicus
Tropidurus hispidus
Tropidurus etheridgei
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Enyalius perditus
lJl:E Enyalius brasiliensis
—|b Enyalius boulengeri
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Liolaemus etheridgei
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Anolis trachyderma
Anolis ortonii
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Sceloporus grammicus
Sceloporus jalapae
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Sceloporus torquatus
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— Agama aculeata
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= 1 Ophiodes striatus
Ecpleopus gaudichaudii

_UZE Leposoma scincoides

= Salvator merianae

- Teius oculatus

| Kentropyx striata

Kentropyx calcarata
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Psychosaura macrorhyncha
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length=90.262

Figura 6 - Mapeamento continuo (contMap) da evolugdo do teor de lipidios na dieta sobre a filogenia das espécies
de lagartos analisadas. As cores dos ramos representam o estado ancestral reconstruido para o percentual de
lipidios, variando de valores baixos (azul e verde) a valores altos (laranja e vermelho), conforme a escala de cores.
O grdfico ilustra a distribui¢cdo do teor de lipidios através das linhagens evolutivas.

39



Discussao

O presente trabalho teve como objetivo testar a hipotese de que a diversificagao
dietética dos Iguania, possivelmente associada a redugdo da quimiodetecgdo, poderia ter
representado uma adaptagdo energeticamente econdmica (dieta pobre em lipidios) capaz
de facilitar a colonizacdo de ambientes florestais. Embora tenhamos confirmado a
excepcional plasticidade trofica desse clado, evidenciada pela ampla dispersao de suas
espécies no espago da PCA (Figura 1) e coerente com décadas de estudos que destacam
sua diversidade ecoldgica (Pianka & Vitt, 2003), nossos resultados revelam uma relagdo
muito mais complexa: o teor lipidico da dieta ndo parece ser determinado de forma direta
nem pelo tipo de habitat, nem pelo modo de forrageamento, nem pelas estratégias de

termorregulagdo em escala macroevolutiva.

Propomos que, em Iguania, a redug¢do funcional do 6rgdo vomeronasal (OVN)
(Baeckens et al., 2017; Kaczmarek et al., 2020) ndo constitui meramente uma
“deficiéncia” sensorial, mas sim um marco adaptativo importante, que deslocou o
predador de uma dimensdao prioritariamente quimiossensorial para uma visual.
Diferentemente de Autarchoglossa, que dependem do OVN para detectar presas
sedentarias ou escondidas por meio de sinais quimicos nao-volateis (Franceschini,
Lazzari e Ciani, 2000a), os Iguania teriam passado a cagar predominantemente por
visdo, o que explicaria a adog@o de estratégias oportunistas e a diversificacdo de presas

observadas em nossa PCA.

Essa mudanga no sistema sensorial ndo afetou apenas a detec¢do de presas, mas
também uma segunda consequéncia profunda: ao perderem a capacidade de
quimiodeteccao, os Iguania tornaram-se “cegos” as defesas quimicas que alguns grupos
de artropodes desenvolveram ao longo da evolucdo. Muitos artropodes, notavelmente
grupos como Coleoptera (besouros) e Hymenoptera (formigas), evoluiram defesas
baseadas na producdo de compostos impalataveis ou toxicos (Dossey, 2011; Touchard
et al.,2016). Em predadores que dependem do OVN, como os lagartos Autarchoglossa,
esses sinais quimicos de adverténcia podem ser detectados antes ou durante a captura,
levando a rejeicio da presa (Pianka, 2006; Gregorovi¢ova e Cernikové, 2015). Em
estudos experimentais, Gregorovi¢ova e Cernikova (2015) confirmam que lagartos

Autarchoglossa, como Lacerta viridis, exibem fortes reacdes aversivas as secregoes
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defensivas de insetos, como aldeidos de percevejos. Apontando que a defesa quimica ¢

um impedimento real e eficaz contra predadores que dependem do OVN.

Ja um Iguania, operando primariamente pela visdo, pode atacar e subjugar um
besouro quimicamente defendido antes que seu sistema gustativo (na boca) tivesse a
chance de processar a informagao de impalatabilidade. Estudos classicos mostram que
lagartos do clado Iguania consomem em grande quantidade formigas, outros
himenopteros e coledpteros, itens muitas vezes pouco aproveitados por demais lagartos
do clado Toxicofera (Vitt et al., 2003). Nossos testes de agrupamento ilustram bem isso,

destacando espécies como Plica umbra, Agama aculeata como dieta mirmecofagas.

Assim, nossos resultados fornecem um forte suporte para a primeira parte da
nossa hipdtese: a plasticidade trofica ¢ uma caracteristica fundamental dos Iguania,
provavelmente enraizada em sua historia sensorial, ¢ que lhes confere a versatilidade
ecologica necessaria para colonizar novos ambientes. No entanto, embora a origem
sensorial da plasticidade trofica esteja bem suportada, a hipdtese quanto a implicagdo
funcional, de que uma dieta com baixo teor de lipidios, surgida como consequéncia da
reducdo quimiossensorial, teria conferido uma vantagem para a colonizacao de florestas,
revelou-se mais ambigua e refutada pelos dados. A refutacdo mais direta da hipotese
central veio da andlise que comparou o contetdo lipidico entre diferentes habitats.
Contrariamente a premissa de que ambientes florestais exigiriam uma dieta de menor
custo energético, ndo encontramos diferenca significativa no percentual de lipidios
consumidos por lagartos de habitats Florestal e Aberto. Surpreendentemente, o tnico
efeito significativo detectado foi o menor teor de lipidios em habitats Mistos—definidos
aqui como aqueles utilizados por espécies que exploram tanto areas abertas quanto
florestais—em comparagdo tanto com os florestais quanto com os abertos, um padrdo
que ndo se alinha a uma simples teoria de compensagdo energética relacionada a

termorregulacao.

Diante desses resultados, a explicagdo mais parcimoniosa ¢ que o teor lipidico
da dieta dos lagartos nao reflete uma estratégia fisiologica de economia energética, mas
sim, a disponibilidade local de presas. Sendo predadores ecologicamente versateis,
como demonstrado por nossa analise de PCA, os Iguania sdo fundamentalmente

oportunistas. Portanto, a auséncia de uma diferenca clara entre habitats florestais e
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abertos pode simplesmente indicar que a fauna de artropodes nesses dois macro-habitats
ndo difere substancialmente em seu perfil lipidico médio. Sob essa dtica, o intrigante
baixo teor de lipidios em habitats Mistos ganha um suporte ecologico robusto. Sabe-se
que a disponibilidade e a composi¢ao de presas de artropodes sdo afetadas por efeitos
de borda em ecotonos (Smedt, De et al., 2019; Uhey et al., 2024). Estudos demonstram
que essas zonas de transi¢do podem abrigar ndo apenas uma maior abundancia geral de
artropodes, mas também comunidades com composi¢des distintas (Boetzl, Schneider e
Krauss, 2016; Van Wilgenburg, Mazerolle ¢ Hobson, 2001). Um exemplo
particularmente relevante ¢ a resposta de diferentes guildas tréficas de besouros, onde
predadores e xilofagos podem ser mais comuns na borda, enquanto micofagos e
fitofagos predominam no interior da floresta (Didham et al., 1998). Como estas
diferentes guildas de presas possuem perfis nutricionais distintos, ¢ altamente plausivel
que a comunidade de presas disponivel no ecotono "Misto" seja, em média, mais pobre
em lipidios, ou que a maior complexidade estrutural force os lagartos a consumir presas

menores € menos energeticas.

Adicionalmente, ¢ crucial reconhecer que nossa analise focou no percentual de
lipidios, uma medida da qualidade da dieta, mas ndo na ingestdo energética total. E
plausivel que lagartos em ambientes com baixa incidéncia solar, como florestas, possam
alcancar seu balanco energético ndo pela selecdo de presas com um perfil lipidico
especifico, mas por compensacdo em biomassa, ou seja, consumindo um volume maior
de presas ou presas individualmente maiores. Futuros estudos que estimem a massa seca
total ingerida por individuo seriam essenciais para testar esta hipotese e fornecer um

quadro mais completo das estratégias energéticas.

Outra limitacdo central deste estudo, que pode explicar a auséncia de padroes
claros, estd na ampla categoriza¢do da variavel Habitat. A categoria ‘Florestal’, em
particular, reuniu espécies provenientes de biomas que, sob a perspectiva da
termorregulacao dos lagartos, sdo funcionalmente opostos. De um lado, as florestas
tropicais, com dossel perene, denso e fechado, mantém um sub-bosque
permanentemente sombreado, configurando um ambiente termicamente restritivo, com
oportunidades bastante limitadas de aquecimento por radiacdo solar direta (Spicer,
Mellor e Carson, 2020). Em contraste, as florestas temperadas, em geral deciduas,

apresentam fenologia sazonal. A queda das folhas promove uma abertura temporaria do
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dossel, permitindo que grande quantidade de radiagdo solar atinja o solo. Nesse periodo,
a floresta temperada torna-se termicamente favoravel, oferecendo condig¢des
semelhantes as de ambientes abertos. (Roberts et al., 2015; Spicer, Mellor e Carson,
2020) A inclusdo de espécies desses dois regimes térmicos em uma mesma categoria
‘Florestal’ introduz uma heterogeneidade significativa, capaz de mascarar padrdes
ecoldgicos mais finos. Esse mesmo principio de simplificacdo aplica-se, em diferentes
graus, as demais categorias: a designacao ‘Aberto’ abrange desde desertos rochosos até
savanas graminosas, cada qual com estruturas ambientais ¢ comunidades de presas
particulares; ja ‘Misto’, conforme adotado neste estudo, € por definicdo heterogéneo,
englobando uma variedade de ec6tonos e mosaicos ambientais. Assim, analises futuras
que incorporem varidveis ambientais continuas (e.g., precipitagdo, temperatura média,
indice de vegetacdo) em substitui¢do a categorias amplas poderdo revelar relagdes mais

sutis entre o ambiente e a ecologia trofica dos lagartos.

Do mesmo modo, ndo encontramos diferengas significativas no teor de lipidios
associadas ao modo de forrageamento ou a estratégia de termorregulagdo. Isso indica
que, independentemente de serem forrageadores ativos, mistos ou senta-espera, ou de
apresentarem estratégias de termorregulacdo distintas, as espécies de lagartos analisadas
consomem presas com teor lipidico médio semelhante. Este achado desafia nossas
previsoes derivadas do paradigma classico da ecologia de lagartos, que postula uma
dicotomia fundamental entre predadores senta-espera e forrageadores ativos (Huey et
al., 1981; Pianka & Vitt, 2003). A teoria prevé que essas estratégias representam
sindromes coevoluidas de tragos morfologicos, fisioldégicos e comportamentais. Por
exemplo, forrageadores ativos, com seu maior gasto energético diario, poderiam
selecionar presas de maior valor caldrico para sustentar seu metabolismo elevado.
Alternativamente, as presas sedentarias que eles tipicamente encontram (e.g., larvas,
cupins) sdo frequentemente ricas em lipidios (Lease e Wolf, 2011). A auséncia de
qualquer diferenca no contetdo lipidico entre os grupos sugere que essa dicotomia,
embora fundamental para muitos aspectos da ecologia dos lagartos, ndo se traduz

diretamente em uma diferenciagdo no perfil lipidico da dieta na escala macroevolutiva.

Uma possivel explicagdo para esse padrdo estd na relativa homogeneidade
nutricional das principais categorias de presas consumidas. Artropodes terrestres, que

compdem a base alimentar predominante para a maioria das espécies, apresentam teores
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lipidicos médios relativamente semelhantes quando analisados em grupos taxondémicos
amplos. Estudos como o de Razeng & Watson (2015) mostram que, apesar de variagdes
em nivel intraespecifico, estdgio de desenvolvimento (ex.: larvas versus adultos) e
microhabitat, a média lipidica entre ordens de insetos geralmente se mantém dentro de
uma faixa estreita (cerca de 10-25% do peso seco) (Ordofiez-Araque, Quishpillo-
Miranda e Ramos-Guerrero, 2022; Razeng e Watson, 2015). Essa sobreposicao dificulta
a deteccdo de padrdes claros quando as presas sdo analisadas de forma agregada, como
frequentemente ocorre em bases de dados derivadas de meta-analises. Essa
homogeneidade nutricional sugere que, independentemente de diferengas
comportamentais como o modo de forrageamento ou a estratégia de termorregulagao,
os lagartos tendem a consumir presas com perfis lipidicos semelhantes em média.
Consequentemente, a composicao lipidica da dieta parece ser mais influenciada pela
disponibilidade geral de artrépodes com caracteristicas nutricionais convergentes em

macroescala do que por adaptagdes especificas associadas a cada sindrome ecologica.

A auséncia de um efeito significativo do modo de forrageamento sobre o
conteudo lipidico da dieta pode ser interpretada a luz da forma como esse atributo foi
categorizado neste estudo. De forma andloga a categorizagdo de 'Habitat', a classificacdo
do modo de forrageamento em categorias discretas (Ativo, Misto, Senta-espera) € uma
simplificacdo de um espectro comportamental continuo. Evidéncia empirica demonstra
que o comportamento de forrageamento de um lagarto individual ¢ altamente plastico e
dependente do contexto (Verwaijen e Damme, Van, 2008). Muitas espécies exibem
flexibilidade em suas taticas dependendo da estacdo do ano, da idade ou do tipo de
microhabitats, e essa variabilidade intragrupo pode introduzir um ruido estatistico que
mascara padrdes mais fracos. Por exemplo, Platysaurus broadleyi demonstrou alteragdo
no seu modo de forrageamento dependendo da fonte de alimento disponivel: emboscava
insetos moveis (comportamento classico de senta-espera), mas buscava ativamente figos
estaciondrios sob as arvores (comportamento de forrageador ativo) (Greeff e Whiting,
2000). De forma semelhante, um estudo experimental de Eifler e Eifler (1999) com
Oligosoma grande mostrou que, ao manipular a distribuicdo de presas de moscas
grandes, as fémeas passaram a adotar uma estratégia de busca com movimentos menos

frequentes e de maior duragdo para capturar presas mais abundantes.
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O mesmo principio se aplica as estratégias de termorregulagdo. Em lagartos, a
termorregulagdo nao ¢ uma dicotomia entre conformidade e regulacdo, mas um espectro
continuo. Em uma extremidade, os "termoconformistas" permitem que sua temperatura
corporal flutue em sincronia com o ambiente. Na outra, os "termorreguladores ativos"
mantém ativamente uma temperatura corporal Otima e estavel (Rocha et al., 2009).
Contudo, a grande maioria das espécies situa-se em posigoes intermedidrias ao longo
desse continuo, empregando uma combinagdo complexa de mecanismos
comportamentais e fisioldgicos. Por exemplo, para otimizar a troca de calor, os lagartos
empregam estratégias comportamentais: ajustam a selecdo de microhabitats, modificam
o periodo de atividade, alteram a postura corporal e alternam-se entre areas de sol e
sombra. Simultaneamente, modulam o fluxo sanguineo periférico e realizam ajustes
metabolicos precisos para manter a temperatura corporal dentro de faixas funcionais.
(Huey e Slatkin, 1976; Huey e Pianka, 1981). Casos extremos, como o do teit (Salvator
merianae), reforcam ainda mais essa visdo. Durante o periodo reprodutivo, esta espécie
exibe endotermia facultativa por meio da ativagdo de mecanismos metabolicos
especificos, ilustrando que a termorregulacdo ¢ um espectro e ndo uma classificagdo
binaria (Tattersall et al., 2016). Essa plasticidade térmica, somada a variabilidade
ambiental e comportamental de cada individuo, representa um desafio para a
identificacdo de padrdes claros em estudos macroecologicos que utilizam categorias

discretas, como as que adotamos nesta meta-analise.

Contrariamente a nossa hipotese central, os resultados deste estudo ndo
sustentam a predicao de que os Iguania evoluiram uma dieta distintamente pobre em
lipidios como uma adaptacao chave para a colonizagdo de florestas. A auséncia de um
padrdo claro no contetido lipidico da dieta quando analisado por modo de
forrageamento, estratégia de termorregulacdo ou tipo de habitat indica que essas
sindromes ecologicas nao sdo os principais preditores da estratégia nutricional lipidica
em uma escala macroevolutiva. Isso sugere que, em vez de convergir para uma
estratégia unica e "econdmica", a composi¢do lipidica da dieta ¢ um trago altamente

plastico.

Essa interpretacao ¢ fortemente corroborada pela nossa analise filogenética. O
sinal filogenético praticamente nulo (A = 0) revela que o teor lipidico ¢ um trago

ecologicamente 1abil, livre das restrigdes da historia evolutiva. Essa labilidade ¢
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precisamente o que se esperaria de um traco moldado primariamente por pressdes
seletivas de escala local—como a composicdo da comunidade de presas—que
sobrepujam a ancestralidade. Isso significa que o teor de lipidios na dieta de uma espécie
de lagarto ¢ quase inteiramente uma fun¢ao do seu ambiente ecoldgico atual, com pouca
ou nenhuma influéncia da sua ascendéncia evolutiva. Em outras palavras, espécies
proximamente aparentadas que vivem em habitats diferentes podem divergir
rapidamente no seu consumo de lipidios, enquanto espécies distantemente aparentadas

em habitats semelhantes podem convergir para dietas com perfis lipidicos similares.

Além das limitagdes ja discutidas, ¢ importante destacar que uma meta-analise
de grande escala, como a conduzida aqui, prioriza a detec¢do de padrdes amplos em
detrimento de detalhes finos. Embora a compilagdo de dados de dezenas de artigos seja
uma estratégia robusta para testar hipoteses macroecoldgicas, ela inevitavelmente
incorpora a heterogeneidade das fontes primarias. Os estudos originais foram realizados
em diferentes localidades, periodos do ano e com metodologias distintas de amostragem
e analise. Esse “ruido” estatistico, intrinseco ao conjunto de dados, pode atenuar ou
mascarar correlagdes ecoldgicas reais, o que exige cautela na interpretacao de resultados

nulos.

Diante desse cenario, a agenda de pesquisa futura deve focar na superagao dos
gargalos metodoldgicos identificados nesta meta-analise. Para refinar a escala de
observagdo e reduzir o ruido estatistico, sugere-se: (i) o controle rigoroso da ontogenia,
isolando o efeito da dieta de juvenis e adultos; (ii) a substituicdo de categorias discretas
de habitat por gradientes ambientais continuos (e.g., NDVI ou temperatura média local);
e (ii1) a transi¢do da andlise de composi¢do percentual para a estimativa da ingestao
energética total (biomassa). Tais refinamentos permitirdo discernir se a auséncia de
padrdes aqui observada ¢ uma propriedade bioldgica do clado ou um artefato da baixa
resolucao dos dados pretéritos, abrindo caminho para investigar hipdteses alternativas,

como a vantagem adaptativa da resisténcia a toxinas de artrépodes.

Dentro dessa heterogeneidade, a variagdo ontogenética na dieta representa,
possivelmente, a fonte de ruido mais significativa e ndo controlada em nosso estudo. E
amplamente reconhecido que juvenis e adultos da mesma espécie de lagarto podem ter

dietas drasticamente diferentes, um fendmeno impulsionado por fatores como uso
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diferencial de micro-habitats, competicao intraespecifica ou canibalismo (Shine, 1991;
Pearson, Shine & How, 2002). Nesse sentido, a principal implicagdo para nossa analise
¢ que muitos dos artigos de dieta utilizados na compilagdo ndo especificam a faixa etéria
dos individuos ou simplesmente agrupam todos os espécimes. Consequentemente, a
"dieta" que atribuimos a uma espécie €, na verdade, uma média artificial que pode ndo
representar fielmente nem a dieta dos juvenis, nem a dos adultos. Esse amalgama de
diferentes nichos ontogenéticos (e, potencialmente, de diferengas entre sexos) dentro de
um unico ponto de dados por espécie aumenta a varidncia e pode ser um fator
preponderante para ofuscar os padrdes que buscavamos. A auséncia de uma correlagao
clara entre habitat e conteudo lipidico, por exemplo, poderia ser parcialmente explicada
se os estudos em alguns habitats tivessem, por acaso, amostrado uma propor¢ao maior

de juvenis do que em outros.

Adicionalmente, uma outra fonte de plasticidade trofica em Iguania expde os
limites conceituais da nossa propria hipdtese sensorial. Muitos iguanideos de grande
porte, como as iguanas-verdes (lguana iguana) e as iguanas-de-cauda-espinhosa
(Ctenosaura sp.), exibem uma notdvel mudanca ontogenética para a herbivoria: sdo
primariamente insetivoros quando juvenis e tornam-se predominantemente herbivoros
quando adultos (Durtsche, 2000). Esta mudanga nao ¢ impulsionada por uma alteragao
no sistema sensorial, mas por restricdes fisioldgicas e necessidades metabdlicas que
mudam com o tamanho corporal. Juvenis necessitam de uma dieta rica em proteina para
o crescimento, enquanto adultos desenvolvem um trato digestivo grande o suficiente
para abrigar a microflora simbionte necessaria para digerir matéria vegetal. Este padrao
difundido demonstra que uma plasticidade tréfica substancial existe no clado e ¢
explicada por fatores de historia de vida, independentemente da mudanga no eixo

sensorial OVN-visdo.

Em sintese, os resultados desta dissertagdo oferecem uma resposta multifacetada
e, em grande medida, desafiadora a nossa hipotese central. Em relagdo ao objetivo (a),
confirmamos que a infraordem Iguania apresenta notavel plasticidade trofica, com
muitas espécies adotando dietas generalistas—um achado coerente com uma das
premissas centrais da hipotese. No entanto, ao abordarmos as questdes principais sobre
arelagdo entre dieta e ambiente, os resultados ndo corroboraram as expectativas iniciais.

Em resposta direta ao objetivo (b), ndo foram encontradas evidéncias de que lagartos de
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ambientes florestais consumam dietas com menor teor de lipidios do que aqueles de
ambientes abertos. As analises referentes aos objetivos (c), (d) e (e) reforcaram esse
padrdo: nem o modo de forrageamento, nem a estratégia de termorregulacao, tampouco
o tipo de habitat se mostrou preditores significativos do contetdo lipidico da dieta,
quando a historia evolutiva das espécies foi incorporada ao modelo PGLS. O sinal
filogenético praticamente nulo (A = 0) reforca essa conclusdo, indicando que o teor de
lipidios € um trago evolutivamente ndo conservado, e que ndo ¢ diretamente moldado

pelos fatores ecoldgicos aqui testados.

Sendo assim, no contexto evolutivo dos Iguania, os resultados sugerem que a
adocdo de uma dieta com baixo teor de lipideos saturados nao ¢ uma condigdo exclusiva
ou adaptativa diretamente relacionada a colonizag@o de florestas. Embora Iguania tenha
exibido uma dieta ampla e diversificada, a auséncia de padrdes claros nos dados de
lipidios enfraquece a hipdtese de que a perda do 6rgdo vomeronasal e a consequente
reducdo na especializagdo quimica tenha resultado em uma dieta menos energética.
Assim, embora a dieta generalista possa ter favorecido a versatilidade ecoldgica do
grupo, ndo hé evidéncias diretas de que isso se traduziu em menor ingestdo de lipidios

como estratégia adaptativa ao ambiente florestal.

Conclusao

Este trabalho partiu da premissa de que a reorganizacdo recente da filogenia dos
Squamata, ao posicionar Iguania como um clado derivado, implica que caracteristicas
tradicionalmente interpretadas como ‘“‘ancestrais” devem ser reinterpretadas como
reversdes evolutivas. A hipotese central propds que a perda secundaria do oOrgdo
vomeronasal teria desencadeado uma cascata adaptativa, favorecendo a caga
predominantemente visual e culminando em uma dieta de baixo teor lipidico,
potencialmente relevante para a colonizacdo de ambientes florestais. Contudo, os
resultados obtidos ndo sustentam esse elo final da cadeia causal, indicando que a
expansdo dos Iguania para florestas ndo pode ser explicada por uma adaptacao lipidica

distintiva da dieta, a0 menos na escala macroevolutiva considerada.
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Os resultados deste estudo dissociam a trajetoria sensorial-trofica dos Iguania da
hipotese de otimizacdo metabdlica como mecanismo central para a ocupagdo de
florestas. Apesar de a perda da quimiodetecg¢do e a consequente plasticidade dietética
constituirem marcos evolutivos relevantes do grupo, essa transi¢ao nao resultou em uma
assinatura lipidica conservada ao longo da filogenia. O conteudo de lipidios na dieta
mostrou-se um trago evolutivamente 1abil, sem sinal filogenético detectavel, sugerindo
maior influéncia de pressoes ecoldgicas locais do que de sindromes adaptativas amplas

associadas ao macro-habitat.

Embora esses resultados refutem a hipdtese originalmente proposta, eles devem
ser interpretados considerando as limitagdes inerentes a analises em larga escala,
especialmente aquelas que integram dados heterogéneos e empregam categorias
discretas para descrever variaveis continuas. Assim, a auséncia de padrdes detectaveis
em macroescala nao exclui a possibilidade de que mecanismos semelhantes operem em

escalas ecoldgicas mais finas ou em contextos especificos.

Em sintese, a evolu¢do dos Iguania e sua irradiacdo bem-sucedida em habitats
florestais continuam a representar uma notavel historia de sucesso adaptativo. No
entanto, este trabalho indica que a chave dessa historia ndo reside na otimizagao de uma
via metabdlica especifica, mas talvez no paradoxo de que uma "perda" sensorial tenha,

na realidade, ampliado o leque de oportunidades ecoldgicas disponiveis ao grupo.
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