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Resumo

A dieta é um dos principais atributos do nicho ecolégico de qualquer espécie animal. Geralmente
nos estudos ecoldgicos os individuos de uma populacdo sdo considerados ecologicamente
equivalentes em relacdo ao uso de recurso. Contudo, esta abordagem tem se mostrada inadequada
na descricdo da utilizagdo de recurso para varias espécies, como demonstrado por dados
empiricos. A variacao intrapopulacional pode ser ocasionada por fatores exdgenos ou fendmenos
enddgenos ocasionados pelas diferencas sexuais e/ou ontogenéticas. Além disso, individuos
pertencentes a mesma classe etdria, ao mesmo sexo e dentro da mesma localidade podem também
exibir variagdo no nicho. Esse fendmeno é denominado de “especializacdo individual” e sua
ocorréncia tem sido descrita para comunidades temperadas ou depauperadas até o presente
momento. Para verificar quais fendbmenos podem produzir a variagdo no nicho de lagartos
tropicais foi utilizado como modelo Tropidurus hispidus. Os objetivos deste estudo foram:
descrever a composi¢do da dieta; investigar a existéncia de varia¢ao intrapopulacional no nicho
trofico; determinar em que niveis essa variacdo se expressa; e testar se a morfologia é um
mecanismo subjacente ao uso de recursos alimentares nesta espécie. Dentre os fendmenos
analisados, a variacdo intrapopulacional parece ser ocasionada unicamente pela especializacdo
individual. Os itens mais consumidos por 7. hispidus, formigas, besouros e cupins, produzem
uma variedade de substincias quimicas téxicas que podem impor um alto custo para
desintoxicagdo e gerar preferéncias alimentares individuais. Outra possivel fonte de variacdo é a
ocorréncia de diferentes comportamentos de forrageio por individuos da mesma populagdo. Este
€ o primeiro registro da ocorréncia de especializacdo individual em lagartos tropicais e reforca a

percepciao de que esse fendmeno esta presente em comunidades tropicais de alta diversidade,



N

contrariando o padrdo estabelecido na literatura, relacionando a ocorréncia da especializacdao

individual a comunidades temperadas e depauperadas.
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Abstract

The diet is one of the main atributes of the ecological niche of animal species. Generally, the
individuals of a population are considered ecologically equivalent in ecological studies that focus
on resource use. Nevertheless, this approach has been inadequate to correctly describe resource
use by various species, as demonstrated by empirical data. Intrapopulation variation may be
caused by exogenous factors or endogenous phenomena such as sexual and/or ontogenetic
differences. Additionally, individuals belonging to the same age or sex, and within a single site or
time can also show differences in niche. This phenomenon has been defined as “individual
specialization” and its occurrence is related to temperate and/or depauperate communities. To
verify which phenomena produce niche variation in tropical lizards, we used Tropidurus hispidus
as a model system. The aims of this study were to describe the diet composition; to investigate
the existence of intrapopulational variation in trophic niche; to determine at which levels this
variation is expressed, and test if the morphology is an underlying mechanism in food resource
use in this species. The intrapopulation variation seems to be caused uniquely by individual
specialization. The most consumed items by 7. hispidus, ants, beetles and termites, produce a
variety of toxic chemical substances that can impose a high cost for desintoxication and generate
individual alimentary preferences. Another possible source of variation is the occurrence of
different forage behaviors by individuals of the same population. This is the first record of the
occurrence of individual specialization in tropical lizards, which suggests the presence of this
phenomenon in highly diverse tropical communities, contradicting the established literature

relating the occurrence of individual specialization to temperate and depauperate communities.

X1II



1. Introducdo

A dieta é uma das principais dimensdes do nicho ecoldgico de qualquer espécie animal
(Hutchinson, 1957; Pianka, 1986, 1993; Sih e Christensen, 2001). Nesta dimensdo do nicho as
espécies sdo classificadas quanto a quantidade de recursos que consomem ou utilizam. Deste
modo, as espécies que consomem apenas uma faixa muito estreita de tipos de recursos sdo
consideradas “especialistas” e as espécies que consomem um ampla variedade de tipos de presa

sdo consideradas “generalistas” (Pianka, 1986).

As espécies sdo geralmente tratadas em estudos ecoldgicos sob um ponto de vista
tipoldgico, no qual todos os individuos de uma populagdo sdo considerados ecologicamente
equivalentes em relacdo ao uso de recursos (e.g. Pianka, 1986). Esta visdo das populacoes
naturais advém da ecoldgia cldssica, da qual um dos principais componentes € a teoria do nicho
ecoldgico (Hutchinson, 1957). Esta visdo, no entanto, tem sido repetidamente refutada por dados
empiricos, mostrando que muitas populagdes naturais sdao compostas de individuos
ecologicamente heterogéneos que usam diferentes subconjuntos dos recursos disponiveis (Van
Valen, 1965; Werner e Sherry, 1986; West, 1987; Smith e Skulason, 1996; Skilason e Smith,

1997; Bolnick et al., 2003).

A utilizacdo de diferentes recursos por individuos da mesma populacio pode ser
ocasionada por fendmenos enddgenos como diferengas entre os sexos e/ou ontogenéticas
(Schoener, 1986). Diferencas ecoldgicas entre machos e fémeas ocorrem em uma ampla
variedade de tdxons (Shine, 1989), sendo freqiientemente atribuidas a selecdo sexual (Cox et al.,
2003) ou a selecdo por fecundidade (Shine, 1989). Nos dois casos, o uso diferencial de recursos

entre os sexos € um mero efeito colateral do dimorfismo sexual resultante de forcas nio-



ecoldgicas. Contudo, ha casos em que o dimorfismo sexual resulta de forgas ecoldgicas, como

por exemplo a competi¢do intra-especifica (Darwin, 1871; Shine, 1989; Temeles et al., 2000).

A mudanga ontogenética do nicho, ou seja, a diferenga no uso de recursos entre jovens e
adultos € geralmente atribuida ao aumento de tamanho (Polis, 1984) ou a diferengas nas
necessidades energéticas das classes etarias. Semelhante ao que pode ocorrer em alguns exemplos
de dimorfismo sexual, as diferencas ecoldgicas entre classes etdrias também podem surgir como
forma de reduzir a competicdo intra-especifica (Polis, 1984). Por exemplo, o aumento de
tamanho permite o consumo de presas maiores e/ou de tixons diferentes (Werner e Gilliam,

1984), potencialmente reduzindo a competicao entre as classes etdrias.

Os individuos de uma populacdo, no entanto, podem exibir variacdo em suas dietas
mesmo pertencendo a mesma classe etdria ou ao mesmo sexo. Esse fendmeno € denominado
“especializacdo individual” e é reconhecido como um dos mecanismos endogenos da variagdao
intrapopulacional do nicho (Bolnick et al, 2003). Em uma populagdo em que existe
especializacdo individual, os individuos usam um conjunto de recursos significativamente menor
do que o conjunto de recursos utilizados pela populagdo como um todo (Bolnick ef al., 2003). Por
exemplo, a populacdo do tentilhdo da ilha de Cocos, Piranoloxias inornata, € considerada
generalista, explorando uma ampla variedade de recursos. No entanto, cada individuo ¢é

especializado em um ou poucos recursos, de forma que a populagdo como um todo é generalista,

mas composta de individuos relativamente especialistas (Werner e Sherry, 1987).

A evolugdo da especializacdo individual tem sido interpretada como uma conseqiiéncia da
expansdo do nicho populacional devido a liberacao competitiva (Bolnick et al., 2003), ou seja, os

individuos de uma popula¢do em uma comunidade com poucos competidores estdo livres para



utilizar diferentes recursos o que proporciona um aumento da amplitude do nicho populacional.
Dados empiricos da ocorréncia deste fendmeno em ambientes de baixa diversidade de espécies
em regides temperadas (Robinson, 2000; Bolnick, 2004) e em regides tropicais depauperadas

(Werner e Sherry, 1987) corroboram tal idéia (para revisdo, Bolnick et al., 2003)

A variagcdo ocasionada pela especializacdo individual pode ter importantes implicagdes
ecoldgicas, como a redugdo da competicdo intra-especifica, uma vez que os individuos
consomem recursos diferentes (Bolnick, 2001; Swanson et al., 2003), e o efeito diferencial da
competicdo interespecifica (Taper e Case, 1985) e da predagdo sobre os individuos da populagao.
Este fendmeno também pode ter importantes implicacdes evolutivas, sendo em alguns casos uma
condicdo necessdria para a ocorréncia de selecdo disruptiva e, como conseqiiéncia, divergéncia

evolutiva (Dieckmanm e Doebeli, 1999; Bolnick, 2004).

Os mecanismos mais plausiveis que limitariam o uso de recurso pelos individuos e
permitiriam a ocorréncia de especializa¢do individual sdo os “trade-offs” funcionais (Bolnick et
al., 2003). “Trade-offs” impedem a otimizacdo simultdnea de diferentes funcdes que requerem
adaptacdes opostas (Stearns, 1992). Um exemplo hipotético deste mecanismo € quando um
individuo especializa-se em um tipo de presa A perde a habilidade para desempenhar
eficientemente a captura da presa B e vice-versa. Neste contexto, um individuo generalista que
consome ambas as presas € menos eficiente do que os respectivos especialistas, o que favoreceria
a especializacdo individual (Bolnick et al., 2003). Ha na literatura vérios exemplos da ocorréncia
de “trade-offs” biomecanicos, comportamentais e fisiologicos em muitos aspectos do
forrageamento (Bolnick et al., 2003). Por exemplo, nas espécies em que a capacidade neural para

a retencao de imagens de procura ou de comportamentos de captura € limitada, individuos que se



especializam em um unico tipo de alimento formam imagens de procura mais eficientes e t€ém
maior sucesso no forrageamento (e.g. Werner et al., 1981; Lewis, 1986; Kohda, 1994; Bernays e

Funk, 1999).

Os lagartos sdo considerados excelentes modelos para estudos em ecologia (Pianka, 1994;
Pianka e Vitt, 2003). Parte do conhecimento atual sobre Ecologia decorre desses estudos,
notadamente as idéias relacionadas a competicdo (Schoener, 1968, 1971; Pianka, 1975) e a
estrutura de comunidades (Pianka, 1973). As diferencas interespecificas nas dietas de lagartos
estdo fortemente associadas a diferencas biomecanicas do aparato tréfico ou a diferengas no
comportamento de forrageamento (Toft, 1985; Vitt e Pianka, 2007). Dois modos bdsicos de
forrageamento sdo destacados. O forrageador sedentdrio ( “sit-and-wait”), onde o individuo
permanece estacionado em certo sitio esperando que presas moéveis passem em seu campo de
visdo, e de modo inverso o forrageador ativo, que procura ativamente por suas presas que
geralmente possuem baixa mobilidade (Huey e Pianka, 1981; Magnusson et al., 1985; Perry,
2007). As diferencas biomecénicas em lagartos associadas ao uso de recursos diferentes estdo
relacionadas a forma e tamanho da cabeca e o desempenho na utilizacao dos recursos, tal como a
existente entre velocidade de fechamento da boca e for¢ca de mordida (Vanhooydonck et al.,
2007). Metzger e Herrel (2005), analisando a correlagcdo entre forma da cabeca e divergéncia de
nicho em lagartos, encontraram diferencas marcantes na altura do crdnio e no comprimento do
focinho entre lagartos herbivoros, onivoros e carnivoros. Os lagartos herbivoros sdao claramente
distintos por possuirem o cranio mais alto e o focinho mais curto, provavelmente relacionado a
necessidade de alta forca de mordida para reduzir mecanicamente o material vegetal e facilitar a
digestdo. Por sua vez, lagartos carnivoros possuem o focinho e o processo retro-articular

relativamente mais comprido, o que aumenta a eficiéncia na captura e processamento de presas



evasivas por aumentar a velocidade de fechamento das maxilas. Os lagartos onivoros ocupam um
grupo intermedidrio entre as formas carnivoras e herbivoras. No entanto, a ocorréncia de
diferencas biomecanicas ndo estd relacionada apenas a diferencas entre espécies (Herrel et al.,
2001; Vanhooydonck et al., 2007), mas pode ocasionar também varia¢cdo no nicho tréfico dentro
da populagdo. Por exemplo, machos do lagarto Galottia galloti possuem a cabeca maior e mais
robusta que as fémeas, o que proporciona uma forca de mordida maior e por sua vez pode

permite o consumo de presas mais duras (Herrel et al.,1999).

Para verificar os fendmenos endégenos subjacentes a variagdo no nicho populacional de
lagartos tropicais foi utilizado como sistema modelo o Iguania Tropidurus hispidus
(Tropiduridae), uma espécie, diurna, heliotérmica e classificada como um predador sedentério
(Vitt, 1990 e 1995; Vitt e Zani, 1998). Tropidurus hispidus possui uma ampla distribuicao,
ocorrendo desde a Venezuela até o sul de Minas Gerais, em ambientes de caatinga, cerrado,
restinga, afloramentos rochosos e em enclaves de formacdo aberta em dreas predominante mente
florestadas (Rodrigues, 1988; Avila-Pires, 1995; Avila-Pires et al., 2007). Devido a grande
variedade de tipos de presas consumidas, T. hispidus é considerado um lagarto generalista, sendo
sua dieta composta principalmente por cupins, formigas e besouros (Vitt et al., 1996). Um
fendmeno comum nas espécies de Tropidurus é o dimorfismo sexual. Em 7. hispidus, por
exemplo, os machos apresentam comprimento rostro-cloacal e as dimensdes da cabeca maiores
que as fémeas (Vitt et al., 1996) o que poderia promover diferencas no uso de recursos. Além
disso, nao hd estudos que verifiquem se todos os individuos da populagdo consomem os mesmos

recursos ou se ha diferencas individuais.



2. Objetivos

O objetivo geral desse estudo foi investigar o nicho tréfico do lagarto Tropidurus
hispidus em uma darea de restinga na praia de Panaquatira, localizada na ilha de Sdo Luis,

Maranhao. Os objetivos especificos deste estudo foram:

1. Descrever a composicao da dieta de 7. hispidus

2. Investigar a existéncia de variagdo intrapopulacional no nicho tréfico de T. hispidus

3. Determinar em que niveis essa variacdo se expressa: idade, sexo e/ou individuo

4. Testar se a morfologia € um mecanismo subjacente ao uso de recursos alimentares nesta

espécie



3. Material e Métodos

3.1.Area de estudo

O estudo foi realizado na restinga de Panaquatira, municipio de Sdo José de Ribamar
(02°33°43°°S, 44°03°15’W), Estado do Maranhdo. A fisionomia da vegetacdo é tipica de
ambientes de restinga, composta de regides com moitas de vegeta¢do, que variam quanto a altura
e largura, e regides abertas cobertas com vegetagdao baixa (herbaceas ou gramineas) ou com o
solo exposto. O clima da regidao é Aw, segundo a classificagdo de Koppen, com uma estacdo
chuvosa de janeiro a junho e uma estagdo seca de julho a dezembro (Figura 1). A amostragem

dos individuos de T. hispidus foi feita nos meses de abril € maio de 2006.
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Figura 1: Médias mensais da precipitacao pluviométrica (barras) e média mensais da temperatura
do ar (linha) na Ilha de Sdo Luis, Maranhao, no periodo de 1961-1990. Dados do Instituto

Nacional de Meteorologia.

Os lagartos foram coletados em dois transectos de 250 m de comprimento,
perpendiculares a linha da praia e distantes entre si aproximadamente 300 m. O horario de coleta

foi igual ao horério de atividade de T. hispidus que é das 6h00 até as 18h00 (Vitt et al., 1996). Os



individuos foram procurados visualmente e somente aqueles avistados a uma distincia
perpendicular mdxima de 25 m com relacdo aos transectos foram amostrados. Os individuos
foram capturados por meio de arma de pressdo ou ligas de soro. A massa dos individuos foi
obtida logo em seguida a captura utilizando-se dinamdmetros Pesola®, com precisdo de 0,1 ou 0,5

gramas.
3.2. Coleta dos dados

Os individuos foram medidos, como descrito no item abaixo, e dissecados no laboratério
para determinacdo do sexo e observacdo dos conteddos estomacais. O sexo dos individuos foi
determinado pela observacdo das gonadas e a maturidade sexual determinada pelo comprimento
rostro-cloacal (CRC). Os individuos foram considerados adultos quando apresentaram CRC

maior ou igual a 81 cm para machos e 56 cm para as f€émeas (Vitt et al., 1996).

3.2.1. Medidas morfologicas—Por meio do uso de paquimetro digital (precisdo de
0,01mm), cada espécime teve as seguintes medidas morfoldgicas lineares aferidas: comprimento
rostro-cloacal, medido da ponta do focinho até a parte posterior da abertura da cloaca;
comprimento da cabeca (CC), medido da margem anterior da abertura auricular até a ponta do
focinho; largura da cabeca (LC), medido no ponto mais largo; comprimento da mandibula (CM),
medido da comissura labial até a ponta da mandibula; e largura da mandibula (LM), medido no

ponto mais largo.

3.2.2. Identificacdo dos itens alimentares—Todos os individuos tiveram seus estdmagos
retirados e os itens foram identificados e contados utilizando-se microscépio estereoscopico. O
material vegetal foi dividido em flor, folha e semente. Como flores e folhas apresentaram apenas

fragmentos e foi impossivel determinar o nimero destes itens, eles foram tratados como presente



ou ausente nos estdmagos. A maioria dos artropodes encontrados foi identificada até ordem,

exceto Formicidae, e a nomenclatura utilizada segue Grimaldi e Engel (2007).
3.3. Andlise dos dados

Para se investigar a ocorréncia de dimorfismo sexual, apenas as medidas dos individuos
adultos foram utilizadas. Para quantificar a variacdo morfoldgica da populacdo foi feita uma
Andlise de Componentes Principais das varidveis morfoldgicas. Para verificar se os sexos diferem
em tamanho, os escores do Componente Principal 1, que estima uma medida multivariada de
tamanho, foram testados por meio de uma ANOVA. Para verificar se havia diferengas sexuais de
forma, os escores dos Componentes Principais 2 a 5 foram testados por meio de uma MANOVA.
Todas as medidas foram transformadas em logaritmos e as andlises realizadas no programa

Systatl1.

A percentagem de ocorréncia (Korschgen, 1987) foi usada para se determinar a
contribuicdo de cada recurso alimentar na dieta de 7. hispidus. Esta estatistica foi calculada como
a freqiiéncia relativa dos estdmagos contendo um recurso alimentar particular multiplicado por
100 (Korschgen, 1987). Como muitas categorias foram pouco representativas numericamente, foi
utilizada a regra proposta por Krebs (1986) para eliminar as categorias menos representativas,
permanecendo apenas as categorias numericamente mais importantes. Esta regra consiste no
calculo do reciproco do nimero k de categorias encontradas nos estdbmagos, 1/k. A categoria j é

incluida apenas se a sua propor¢do na dieta da populagdo, g;, € maior ou igual a 1/k.

Para investigar a ocorréncia de diferencas na dieta entre as classes etdrias e os sexos foi

utilizado o Indice de Similaridade Proporcional de Schoener (1968):



PS, =1-0.5)|p, —p,]
k

onde, PS;; mede o grau de sobreposi¢do entre as dietas de i e j, pi € pjx € a propor¢do da categoria
k nas dietas de i e j. PS; varia de 0 (nenhuma sobreposi¢do) até€ 1 (sobreposi¢do total). No caso
das comparacOes entre classes etdrias, i e j representam jovens e adultos, enquanto que nas
comparagdes envolvendo sexo, representam machos e fémeas. Para se testar a significancia dos
valores empiricos de PSj;, estes foram comparados a distribui¢des nulas obtidas por meio de
bootstrap nao-paramétrico, em que individuos sdo amostrados aleatoriamente das amostras
empiricas e os valores de PS;; recalculados. Em cada teste foram geradas 10.000 pseudo-amostras

por meio de um cddigo escrito em linguagem C.

Para se medir a variagdo na dieta entre individuos, foi utilizado o indice de
especializacdo individual PS;, que € uma adaptacdo do indice PS;; e mede a sobreposi¢do entre a

dieta do individuo i e a dieta da popula¢do (Bolnick et al., 2002):

PS, 21_0’52|pik —qk|=2min (’ik _Qk:
k k

onde pj corresponde a propor¢do da categoria k na dieta do individuo i, e g corresponde a
propor¢do da categoria k na dieta da populac@o. Para um individuo i que se especializa em uma
Unica categoria de recurso k, o indice PS; assume o valor de ¢, enquanto que para um individuo
que consome os recursos na proporcao direta da populagdo, PS; assume o valor de 1 (Bolnick et
al., 2002). Uma medida do grau de especializa¢do individual da populagdo como um todo, IS,
pode ser obtida calculando-se a média dos valores individuais de PS;. Os valores de PS; e IS
foram calculados usando-se o programa Indspec 1.0 (Bolnick et al, 2002). Indspec 1.0 gera

distribuicdes nulas de IS por meio de bootstrap nao-paramétrico em que os individuos amostram
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aleatoriamente o nicho populacional. Nas simula¢des foram gerados 10.000 valores nulos de IS

contra os quais os valores empiricos foram testados.

O grau de especializagdo individual pode ser superestimado se existe variacdo espacial
na abundancia dos recursos e os individuos sdao amostrados em diferentes lugares. Como os
lagartos aqui analisados foram amostrados em dois transectos, era necessdrio comparar as
amostras oriundas dos dois transectos. Nao havendo diferenca, os individuos poderiam ser
analisados em conjunto, formando uma tunica amostra. Havendo diferenca, no entanto, &
necessario analisar as amostras separadamente. Para comparar os dois transectos, as dietas dos

individuos coletados nos dois transectos foram comparadas com um teste de qui-quadrado.

Para verificar se a variacdo entre as dietas dos individuos estava relacionada a suas
caracteristicas morfoldgicas, a matriz de sobreposicdo entre as dietas dos individuos foi
correlacionada a matriz de distancias Euclidianas morfolégicas. E esperado que caso haja um
efeito funcional da morfologia na dieta, individuos morfologicamente semelhantes apresentem
maior sobreposi¢ao entre suas dietas, o que resultaria em uma correlagdo negativa entre as duas
matrizes. A matriz de sobreposi¢do foi calculada utilizando-se o indice PSj;, neste caso medindo o
grau de sobreposicao das dietas de todos os pares de individuos i e j da populagdo. As distincias
Euclidianas morfoldgicas foram calculadas usando-se os escores dos componentes principais
obtidos na Andlise de Componentes Principais, com exce¢do do componente principal 1. A
matriz de sobreposicao par a par das dietas foi obtida no programa IndSpecl. A correlagdo entre
as duas matrizes foi testada com um teste Mantel simples com 10.000 simulag¢des, utilizando o
programa PopTools (Hood, G. M. PopTools versio 2.6.9. Disponivel na internet.

http://www.cse.csiro.au/poptools).
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4. Resultados

Foram analisados os contetidos estomacais de 111 individuos (33 machos, 33 fémeas e 45
juvenis), obtendo-se 3.590 itens alimentares, classificados em 32 categorias. A dieta da
populacdo foi dominada numericamente por Isoptera (48,77%) e Formicidae (35,85%). Em
menor nudmero, também foram consumidas larvas de Lepidoptera (2,90%) e adultos de
Coleoptera (2,87%). Os categorias mais freqiientes nos estobmagos foram Formicidae (91,89%
dos estdomagos), adultos de Coleoptera (47,75%), larvas de Lepidoptera (45,75%) e Isoptera
(44,14%). Os demais itens foram encontrados em pequeno nimero e em poucos individuos da
populacdo. De modo geral, machos, fémeas e juvenis apresentaram a mesma composicao

numérica dos tipos de presa (Tabela 1).

Utilizando a regra proposta por Krebs (1989), apenas Isoptera, Formicidae, adultos de
Coleoptera e larvas de Lepidoptera, foram incluidos nas andlises de dieta. Estas categorias
correspondem a aproximadamente 90% do total de presas encontradas. A composi¢do das dietas
diferiu nos dois transectos (;(2 de Pearson = 23,59; gl. = 3; P < 0,001). Por esse motivo,

analisamos as amostras dos dois transectos separadamente.

Diferencas morfoldgicas foram observadas entre individuos machos, fémeas e jovens
(Tabela 2). Machos foram significativamente maiores do que as fémeas e (ANOVA, Fj45 =
109,94; P < 0,001) e diferentes destas na forma (MANOVA, Fs4; = 12,47; P < 0,001). Apesar
dessas diferencas, ndo foi observada diferenca significativa na composi¢ao da dieta entre os sexos
(Tabela 3). Também ndo foi observada diferenca na composi¢cdo da dieta entre adultos e jovens

(Tabela 3).
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Tabela 1: Composi¢do da dieta de Tropidurus hispidus em uma drea de Restinga na Praia de
Panaquatira, Municipio de Sdo José de Ribamar, MA, representada como o niimero de itens
alimentares consumidos (Num) e sua percentagem na dieta (%), bem como a freqiiéncia de
ocorréncia nos estdmagos (Freq), expressa como a porcentagem de estdmagos em que uma

categoria foi observado. Nimero de individuos analisados: machos 33, fémeas 33 e jovens 45

Tipos de presas Machos Fémeas Jovens
Num (%) Freq Num (%) Freq Num (%) Freq
Molusca 0 (0,00) 0,00 1(0,10) 3,03 0 (0,00) 0,00
Acari 0 (0,00) 0,00 0 (0,00) 0,00 6 (0,45) 4,44
Araneae 5(0,39) 15,15 11(1,13) 21,21 29 (2,17) 37,78
Scorpiones 1 (0,08) 3,03 0 (0,00) 0,00 0 (0,00) 0,00
Pseudoscorpionide 0 (0,00) 0,00 0 (0,00) 0,00 8 (0,60) 8,89
Isopoda 2 (0,16) 3,03 3(0,31) 3,03 3(0,22) 4,44
Chilopoda 40,31 12,12 7 (0,72) 15,15 4 (0,30) 8,89
Diplopoda 3(0,23) 9,09 5(0,51) 15,15 0 (0,00) 0,00
Collembola 0 (0,00) 0,00 0 (0,00) 0,00 1(0,07) 2,22
Odonata 0 (0,00) 0,00 2 (0,21) 6,06 1(0,07) 2,22
Dermaptera 0 (0,00) 0,00 3(0,31) 9,09 1 (0,07) 2,22
Embioidea 0 (0,00) 0,00 1(0,10) 3,03 1(0,07) 2,22
Orthoptera
Adulto 7 (0,55) 21,21 7(0,72) 15,15 7(0,52) 11,11
Ninfa 1 (0,08) 3,03 0 (0,00) 0,00 3(0,22) 2,22
Blattaria
Adulto 11 (0,86) 33,33 16 (1,64) 36,36 11 (0,82) 20,00
Ninfa 0 (0,00) 0,00 3(0,31) 6,06 1(0,07) 2,22
Isoptera* 834 (65,11) 48,48 576(59,08) 36,36 341 (25,56) 46,67
Thysanoptera 1 (0,08) 3,03 0 (0,00) 0,00 0 (0,00) 0,00
Hemiptera
Adulto 5(0,39) 12,12 5(0,51) 12,12 21 (1,57) 22,22
Ninfa 10 (0,78) 12,12 1(0,10) 3,03 10 (0,75) 6,67
Coleoptera
Adulto* 24 (1,87) 4545 212,15 36,36 58 (4,35) 57,78
Larva 12 (0,94) 12,12 3(0,31) 9,09 3(0,22) 4,44
Neuroptera
Larva 1 (0,08) 3,03 1(0,10) 3,03 1(0,07) 2,22
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Tabela 1: Continuagdo

Tipos de presas Machos Fémeas Jovens
Num (Prop) Freq Num (Prop) Freq Num (Prop) Freq

Hymenoptera

Formicidae* 292 (22,79) 90,91 256 (26,26) 93,94 739 (55,40) 91,11

Outros 7(0,55) 15,15 6 (0,62) 15,15 8 (0,60) 17,78
Diptera 1 (0,08) 3,03 0 (0,00) 0,00 2 (0,15) 4,44
Lepidoptera

Adulto 8 (0,62) 6,06 5(0,51) 12,12 0 (0,00) 0,00

Larva* 31(2,42) 33,33 32(3,28) 4848 41(3,07) 53,33
Larva indeterminada 4 (0,31) 9,09 7(0,72) 18,18 21(1,57) 20,00
Sauria 3(0,23) 9,09 1 (0,10) 3,03 0 (0,00) 0,00
Nao identificado 4(0,31) 12,12 2(0,21) 3,03 12.(0,90) 24,44
Material Vegetal

Flor — 6,06 — 0,00 — 2,22

Sementes 10 (0,78) 18,18 0 (0,00) 0,00 1 (0,07) 2,22

Folha — 12,12 — 9,09 — 11,11
Total 1281 975 1334

* Categorias utilizadas nas andlises (ver Material e Métodos para detalhes)
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Tabela 2: Caracterizagdo morfoldgica de machos, fémeas e jovens de Tropidurus hispidus em

uma drea de Restinga na Praia de Panaquatira, Municipio de Sao José de Ribamar, MA. Dados:

média + desvio padrdo e nimero de observacdes. Medidas em milimetros e gramas

Med,ld.a Machos Fémeas Jovens
morfolégica*
CRC 82,05+494 35 71,61 +3,09 34 50,65 +12,11 45
CC 23,72 +1,65 35 19,44 + 0,88 33 14,86 +3,28 42
CM 18,33 +1,54 35 15,32 +0,93 31 11,47 +2,40 44
LC 17,87 +1,45 30 14,62 + 0,88 23 10,57 £2,50 34
LM 1698 +1,29 32 1395+0,73 25 10,36 £2,57 36
Peso 22,75 +4,63 32 12,89 +1,75 31 598 +2,93 40

* ver Material e Métodos

15



Tabela 3: Indice de Similaridade Proporcional de Schoener (1968), PSj;, entre as dietas dos

adultos versus jovens, e machos versus fémeas de Tropidurus hispidus em uma drea Restinga na

Praia de Panaquatira, Municipio de Sao José de Ribamar, MA. Os P-valores foram obtidos por

meio de bootstrap ndo-paramétrico (10.000 simulagdes). n: nimero de observagdes

Transecto
Grupos A B
PS;; P n PSj; P n
Adultos vs. jovens 0,80 0,57 37/25 0,37 0,61 29/20
Machos vs. fémeas 0,95 0,86 19/18 0,98 0,67 14/15
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N

A sobreposi¢do das dietas dos individuos em relacio a dieta da populagdo (PS))
apresentou uma grande variacdo em ambos os transectos (Figura 2). Os valores de IS nos dois
transectos foram similares e significativos (Transecto A: IS = 0,60; P < 0,0001; Transecto B: IS =
0,61; P < 0,0001). Nao foi observada nenhuma relacdo entre as medidas morfoldgicas e as
similaridades nas dietas (Teste Mantel; Transecto A: r = 0,08; P = 0,95; Transecto B: r = 0,08; P

=0,77).
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Figura 2: Distribui¢io dos valores de PS; dos individuos de Tropidurus hispidus nos transectos A

e B em uma 4rea Restinga na Praia de Panaquatira, Municipio de Sao José de Ribamar, MA.

18



5. Discussao

A dieta analisada da populacdo estudada de Tropidurus hispidus foi similar a dieta
observada para esta espécie em populacdes da Caatinga, enclaves de Cerrado e afloramento
rochoso (Vitt e Carvalho, 1995; Vitt ef al., 1996; Van Sluys et al., 2004), sendo esta composta
por 32 tipos de itens, principalmente formigas, cupins, besouros e larvas de lepidopteros. Devido
ao grande nudmero de tipos de presas na dieta de 7. hispidus, esse lagarto € considerado
generalista (Vitt e Carvalho, 1995; Vitt et al., 1996; Van Sluys et al., 2004). Da mesma forma,
Tropidurus torquatus e T. oreadicus, que sdo filogeneticamente proxima a 7. hispidus (Frost et
al., 2001), consomem muitos tipos de presas e por isso também sdo consideradas generalistas
quanto a sua dieta (Araujo, 1991; Vitt, 1991; Teixeira e Giovanelli, 1999; Rocha e Bergallo,
1997; Faria e Aratdjo, 2004). Os principais tipos de presas consumidas por 7. hispidus, T.
torquatus e T. oreadicus estdo entre os tdxons mais diversas de insetos (Grimaldi e Engel, 2007)
e sdo abundantes em vdrios ecossistemas tropicais (Wolda, 1978), o que pode ser um dos fatores

que permitem a ampla distribui¢do destas espécies de lagartos.

O grande ntimero e a alta freqiiéncia de formigas na dieta de T. hispidus na area estudada
também foram observados em populacdes da Caatinga e de enclaves de Cerrado (Vitt e Caldwell,
1993; Vitt, 1995; Vitt e Carvalho, 1995), bem como em outras espécies do género (Rocha, 1989;
Vitt, 1991; Perez-Mellado e Riva, 1993; Van Sluys, 1993; Cruz, 1998; Faria e Araujo, 2004;
Rocha e Rodrigues, 2005; Carvalho et al., 2007). O consumo de formigas parece ser um carater
plesiomorfico, dado que esta tendéncia ocorre desde a infraordem Iguania (Vitt e Pianka, 2007),

mantendo-se dentro da familia Tropiduridae, em que algumas espécies sdo especializadas no
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consumo de formigas, como por exemplo, Uracentron flaviceps e Plica umbra (Vitt e Pianka,

2007).

O dimorfismo sexual marcante no tamanho do corpo e forma observado em T. hispidus é
comum nas espécies de Tropidurus (Vitt e Goldberg, 1983; Colle et al, 1992; Vitt, 1995;
Teixeira e Giovanelli, 1999; Fialho et al,, 2000; Van Sluys et al., 2002; Faria e Aradjo, 2004;
Pinto et al., 2005). Contudo, nem todas apresentam diferencas nos tipos de presas consumidas
entre os sexos (Van Sluys, 1993; Vitt et al., 1996; Harvey e Gulberlet Jr, 1998; Teixeira e
Giovanelli, 1999). Deste modo, a presenca de dimorfismo sexual e a auséncia de diferencas entre
os sexos na dieta sugerem que o dimorfismo observado ndo € importante na reducdo da
sobreposi¢cdo do nicho tréfico entre os individuos e, possivelmente, na reducdo da competi¢dao
intra-especifica na populagdo estudada e em populacdes de outras espécies. E possivel que nessas
populacdes as diferencas sexuais sejam mantidas por pressoes seletivas relacionadas a aspectos

reprodutivos, o que precisa ser testado.

Em relacdo a idade, de forma similar a outras espécies de Tropidurus, a populacdo
estudada de T. hispidus ndo apresentou diferenca no uso de recurso entre individuos adultos e
juvenis (Cruz, 1998; Carvalho et al., 2007). A mudancga ontogenética na dieta das espécies de
Tropidurus € em geral relacionada ao aumento da ingestdo de material vegetal por individuos
adultos (Zug et al., 2001). Por exemplo, individuos adultos de T. psammonastes e T. torquatus
consomem quase exclusivamente material vegetal, enquanto que o0s jovens consomem
principalmente artrépodes (Rocha, 1989; Van Sluys, 1993; Fialho ef al., 2000; Lima e Rocha,
2006). O consumo de material vegetal na dieta da populagdo estudada € pouco freqiiente, o que é

similar ao observado para populacdo de T. hispidus de cerrado (Vitt e Carvalho, 1995) e de
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afloramento rochoso (Vitt er al.,, 1996), ambos em enclaves amazonicos. De modo contrario, em
populacdes de afloramento rochoso de Minas Gerais (Van Sluys et al., 2004) e da Caatinga (Vitt,
1995), o consumo de material vegetal compreende uma parte significativa na dieta dos adultos.
Deste modo, a influéncia da ontogenia e do dimorfismo sexual no nicho tréfico parece variar

entre e dentro das espécies de Tropidurus.

Apesar da auséncia de variacdo ontogenética ou entre os sexos, os resultados indicam a
existéncia de variacdo interindividual na dieta da populacido estudada. Esta populagdo, portanto,
pode ser vista como uma populacdo generalista formada por individuos relativamente
especialistas. Os poucos estudos da influéncia da especializa¢do individual no nicho tréfico de
lagartos, utilizando o comprimento das presas como caracteristica de diferenciacdo da dieta,
sugerem que a especializacao individual ndo € importante na variacdo no nicho destas populagdes
(Roughgarden, 1974; Lister, 1976a e b). No entanto, os estudos com anuros tropicais reforcam os
dados observados da populacdo de T. hispidus. Araijo et al. (2007a e b) encontrou evidéncia da
especializacdo individual em quatro populacdes de anuros do Cerrado (Ischnocnema
penaxavantino, Leptodactylus fuscus, Leptodactylus sp. e Proceratophrys sp.). Embora sejam
filogeneticamente distantes de lagartos, estes anuros sdo semelhantes a 7. hispidus em alguns
aspectos da ecologia tréfica, sendo considerados forrageadores sedentdrios e generalistas,

alimentando-se de uma ampla variedade de presas.

A determinacdo da escala de tempo na qual a especializacdo individual persiste €
importante, pois as implica¢des ecoldgicas diferem quando a variacdo € estocdstica ou uma
caracteristica permanente dos individuos da populacdo (Bolnick et al., 2003). Os contetdos

estomacais sdo ‘“fotografias”, ou amostras pontuais, da dieta individual e podem nao
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necessariamente refletir a preferéncia alimentar de longo prazo. Por exemplo, na perca-prateada,
Bidyanus bidyanus, os individuos apresentam uma alta especializacdo alimentar durante um
periodo curto, de duas a quatro semanas, apds o qual mudam sua preferéncia alimentar em
resposta a flutuacdo na abundancia dos recursos (Warburton et al., 1998). O método ideal para a
determinagdo da consisténcia temporal da especializacdo individual € a repetida amostragem dos
individuos a longo prazo (amostra longitudinal). No entanto, dadas as dificuldades e custos de
realizar estudos de longo prazo, na maioria dos estudos que quantificam esse tipo de variagdo os
individuos sdo amostrados uma dnica vez (amostras pontuais). Este tipo de amostragem nao
determina a consisténcia temporal e pode influenciar os resultados superestimando o grau de

especializacao individual da populagao (Warburton et al., 1998).

Como cada individuo de T. hispidus da populacao estudada foi amostrado uma udnica vez,
a dieta encontrada pode representar apenas um dos possiveis subconjuntos de tipos presas que
podem estar disponiveis momentaneamente para o individuo. Portanto, os resultados aqui
apresentados devem ser interpretados com cautela. No entanto, correlacdes entre os conteidos
estomacais e andlises de is6topos estdveis em anuros e peixes demonstram que a dieta baseada no
contetido estomacal de uma tnica amostragem pode ser representativa do comportamento a longo
prazo (Aradjo et al., 2007a e b, Bolnick et al., 2007), ou seja, o conteido encontrado no
estdmago pode representar o comportamento alimentar de um periodo de tempo maior € ndo
apenas eventos fortuitos. Dessa forma, é possivel que a variacdo observada no presente estudo
resulte de diferengas nas preferéncias individuais e nao seja um mero artefato de amostragem. O
uso de abordagens complementares, como a quantificacdo de isétopos estdveis de carbono e

nitrogénio (Bolnick et al., 2003, Aradjo et al., 2007a) poderd ajudar a esclarecer esta questao.
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A variagc@o no nicho tréfico populacional, em muitos casos, estd associada a diferengas
morfolégicas (Skilason e Smith, 1996; Smith e Skilason, 1997). Por exemplo, no tentilhdo
africano Pyrenestes ostrinus, a populacio apresenta dois morfotipos, bico grande e pequeno, que
utilizam dois tipos de sementes que diferem quanto a dureza (Smith, 1990). Como ndo foi
encontrada nenhuma relacdo entre a dieta e a morfologia para 7. hispidus, os resultados indicam
que fatores biomecanicos nio estejam relacionados as diferencas individuais observadas no uso
de recursos. Uma possivel explicacdo para a ocorréncia da especializacdo individual para esta
populagdo ¢ a existéncia de “trade-offs” fisiologicos que podem ocorrer apods a ingestdo da presa.
“Trade-offs” fisioldgicos podem ocorrer quando a digestio de presas alternativas requer
diferentes condi¢es digestivas, enzimdticas ou mecanismos de desintoxicacdo (Burrows e
Hughes, 1991). Os itens mais consumidos por 7. hispidus, formigas, besouros e cupins, produzem
uma variedade de substancias quimicas téxicas, como alcaldides (Caldwell, 1996; Pianka e Vitt,
2006), que podem impor um alto custo para desintoxicagao, resultando em “trade-offs” e gerar

preferéncias alimentares individuais.

Outra fonte de variagdo é a ocorréncia de diferentes comportamentos de forrageio por
individuos da mesma populacdo. No tentilhdo da ilha de Cocos, na Costa Rica, Pinaroloxias
inornata, individuos morfologicamente iguais apresentam variacdo no uso de recurso apenas por
diferencas no comportamento de forrageio (Werner e Sherry, 1987). No clado Sauria, o
comportamento de forrageamento € geralmente tratado como fixo, sendo filogeneticamente
estavel (McLaughlin, 1989), e cada espécie utilizando apenas um dos modos, ativo ou sedentdrio
(Pianka, 1986). Embora ocorra um maior componente filogenético (Pianka e Vitt, 2006), algumas
espécies apresentam variagdo no modo de forrageamento nao s6 entre grupos de idades ou sexos.

Por exemplo, individuos de Platysaurus broadley, um lagarto africano onivoro, embora
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classificado como um tipico forrageador sedentdrio, apresenta variacdo intrapopulacional no
modo de forrageamento, com individuos exibindo comportamento tipico de forrageador ativo
(Cooper et al., 1997). Variagao no comportamento de forrageamento também foi observada em 7.
torquatus, o qual se movimenta ativamente entre flores na busca de abelhas, ao passo que utiliza
a estratégia sedentdria para predar formigas e cupins (Teixeira e Giovanelli, 1999). E pouco
conhecido se o comportamento de forrageamento em lagartos € moldado por cépia do
comportamento co-especifico, transmissao cultural durante o forrageamento (aprendizagem), ou
geneticamente determinado (Whiting, 2007). Desta maneira, individuos da mesma populagdo que
utilizam modos distintos de forrageamento possivelmente utilizardo um conjunto de presas

diferentes.

As evidéncias obtidas nesse estudo sugerem que a variacao no nicho tréfico da populagdo
de T. hispidus, durante a estacdo chuvosa observada, é ocasionada pelo uso individual de
diferentes tipos recursos. Este € o primeiro registro da ocorréncia de especializacdo individual em
lagartos tropicais com base nos tdxons dos recursos e reforca a percep¢do de que esse fendmeno é
presente em comunidades tropicais de alta diversidade (Aratjo et al, 2007a e b; Aradjo e
Gonzaga et al., 2007; Martins et al., 2008), contrariando o padrdo estabelecido na literatura
relacionando a ocorréncia da especializacio individual a comunidades temperadas depauperadas.
Observagdes a longo prazo dos individuos da populagdo ou o uso de isétopos estaveis podem
ajudar a corroborar os dados observados. A incidéncia da especializacdo individual em varios
clados nido relacionados e a sua importancia nos processos ecoldgicos e evolutivos (Bolnick, et
al., 2003) tornam esse fendmeno altamente relevante no estudo das populacdes naturais e deve

ser mais comum do que se imagina.
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