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RESUMO 

 

PASSOS, Daniel Cunha. Área de vida, organização social e comunicação visual de 

Tropidurus do grupo semitaeniatus (Squamata:Tropiduridae). 2016. 100 f. Tese (Doutorado 

em Ecologia e Evolução) – Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do 

Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2016. 

 

Nesta tese, estruturada em quatro capítulos, foram abordados aspectos ecológicos e 

comportamentais de um grupo de lagartos endêmicos da Caatinga, os Tropidurus do grupo 

semitaeniatus. Especificamente, investigamos os padrões de uso do espaço, a estrutura de seus 

sistemas sociais, bem como o processo de comunicação visual em três espécies: T. helenae, T. 

jaguaribanus e T. pinima. No primeiro capítulo, analisamos a trajetória histórica dos estudos 

sobre área de vida de lagartos na América do Sul. Observamos que as pesquisas sobre área de 

vida de lagartos sul-americanos são escassas e que a informação acumulada é 

filogeneticamente e geograficamente restrita, com a maioria dos estudos focados em espécies 

da linhagem Iguania e desenvolvida na região noroeste da Argentina e sudeste do Brasil. Com 

base nesse cenário de limitação de informação, fornecemos uma diretriz básica para obtenção 

e análise de dados para futuros estudos sobre área de vida de lagartos. No segundo capítulo, 

buscamos a detecção de padrões de uso do espaço em lagartos saxícolas, através da 

investigação dos tamanhos das áreas de vida das três espécies-alvo. Não encontramos relação 

entre o tamanho das áreas de vida e o comprimento rostro-cloacal em nenhuma das espécies. 

Os tamanhos das áreas de vida também não diferiram entre os sexos, nem entre as espécies 

estudadas. Estes resultados sugerem que apesar dos diferentes papéis sociais de machos e 

fêmeas e das diferenças morfológicas interespecíficas, as contingências inerentes à 

saxicolidade são preponderantes para os padrões de uso do espaço em espécies altamente 

especializadas na utilização de ambientes rochosos. No terceiro capítulo, avaliamos a 

organização social dos lagartos Tropidurus do grupo semitaeniatus, através da análise da 

disposição e sobreposição das áreas de vida das três espécies supracitadas. Nós encontramos 

que não houve diferença nas porcentagens de sobreposição de áreas de vida entre associações 

espaciais intra e intersexuais em nenhuma das espécies. Além disso, o número de fêmeas 

espacialmente associadas a machos não esteve relacionado aos tamanhos das áreas de vida 

nem aos tamanhos corpóreos dos machos. Estes resultados reforçam a hipótese de que as 

espécies de Tropidurus do grupo semitaeniatus não costituem espécies territoriais e, na 

verdade, se organizam provavelmente em hierarquias de dominância. No quarto capítulo, 

fornecemos informações sobre a comunicação por sinalização visual do gênero Tropidurus, 

caracterizando e comparando a estrutura das exibições visuais das três espécies estudadas. 

Nós diagnosticamos duas principais categorias de exibições, de asserção e de desafio. As 

exibições de asserção apresentaram padrões únicos de cabeceios em cada espécie, enquanto as 

exibições de desafio foram relativamente mais conservadas interespecificamente, sugerindo 

um possível efeito filogenético na evolução deste tipo de exibição. 

 

Palavras-chave: Ecologia espacial. Uso do espaço. Socialidade. Sistemas de acasalamento. 

Comunicação animal, Sinalização visual. Lagartos. Semiárido. Caatinga. 

Nordeste. Brasil.  



 
 

ABSTRACT 

 

PASSOS, Daniel Cunha. Home range, social organization and visual communication of 

Tropidurus semitaeniatus group (Squamata:Tropiduridae). 2016. 100 f. Tese (Doutorado em 

Ecologia e Evolução) – Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do 

Estado do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2016. 

 

In this thesis, composed by four chapters, we addressed ecological and behavioral 

aspects of an endemic lizard group from Caatinga, theTropidurus of group semitaeniatus. 

Specifically, we investigated the patterns of space use, the structure of the social systems, as 

well as the process of visual communication in three species: T. helenae, T. jaguaribanus e T. 

pinima.In the first chapter, we analyzed the historical path of studies on home range of lizards 

in South America. We observed that the studies on home range of South American lizards are 

scarce and that accumulated information up to now is both phylogenetically and 

geographically restricted, with the majority of studies focusing on species of Iguania lineage 

and have been carried out in northwestern Argentina and southeastern Brazil. Based on this 

scenario of limited information, we provided a basic guideline to improve data gathering and 

analysis for future studies on home range of lizards. In the second chapter, we searched for 

patterns of space use in saxicolous lizards investigating the home range size of the three 

target-species. We did not found relationship between the home range size and the snout-vent 

length in any species. The home range size also did not differ between the sexes nor between 

the studied species. These results suggest that despite distinct social roles of males and 

females, and the interespecific dissimilarities in morphology, the inherent contingencies of 

saxicolity are preponderant to the patterns of spatial usage in species highly specialized in 

rocky environments. In the third chapter, we evaluated the social organization of the lizards 

Tropidurus of the semitaeniatus group analyzing the arrangement and overlaping of home 

range areas of the three abovementioned species. We found there was not significant 

difference in the average percentage of home range overlaps between intra and intersexual 

spatial associations in none of the species. Furthermore, the number of females spatially 

associated to males was not related to the home range size and body size of the males. These 

results reinforce the hypothesis that Tropidurus species of the semitaeniatus group did not 

constitute territorial species and, actually, are organized in dominancy hierarchies. In the 

fourth chapter, we provide by the first time information on visual communication of three 

species of the genus Tropidurus characterizing and comparing the structure of their visual 

displays. We diagnosticated two main types of visual displays, of assertion and of challenge. 

The assertion displays had a singular pattern in each species, while the challenge displays 

were relatively more conserved interspecifically, suggesting a possible phylogenetic effect 

along the evolution of this kind of visual display. 

 

Keywords: Spatial ecology. Space use. Sociality. Mating system. Animal communication. 

Visual signaling. Lizards. Semiarid. Caatinga. Northeast. Brazil.  
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

Apresentação e estrutura da tese 

 

 

Esta tese de doutorado versa sobre aspectos ecológicos e comportamentais de um 

grupo de lagartos endêmicos da Caatinga, especificamente investigando os padrões de uso do 

espaço, a estrutura dos sistemas sociais e o processo de comunicação visual intra-específica. 

A presente obra está estruturada em seções, compostas pelos seguintes elementos: 

Introdução Geral - que apresenta o escopo conceitual e a estrutura desta tese, a 

contextualização teórica e as justificativas para a pesquisa, bem como os organismos 

investigados e as respectivas áreas de estudo; 

Capítulo 1 - Desafios e perspectivas para estudos sobre área de vida de lagartos 

da América do Sul - que consiste em um artigo de revisão sobre um dos temas norteadores 

da tese (trabalho já publicado, ver Apêndice). Neste estudo, analisamos a trajetória histórica 

das pesquisas sobre área de vida em lagartos sul-americanos e fornecemos diretrizes básicas 

para futuras pesquisas sobre o tema; 

Capítulo 2 - Vivendo sobre rochas: área de vida dos lagartos Tropidurus do 

grupo semitaeniatus - que trata sobre os padrões de uso do espaço em lagartos Tropidurus do 

grupo semitaeniatus. Neste capítulo, expandimos o conhecimento sobre os padrões de uso do 

espaço em lagartos neotropicais, através da investigação das dimensões das áreas de vida de 

três espécies de lagartos saxícolas; 

Capítulo 3 - Convivendo sobre rochas: organização social dos lagartos 

Tropidurus do grupo semitaeniatus - que versa sobre a organização social dos lagartos 

Tropidurus do grupo semitaeniatus. Neste capítulo, investigamos a estrutura dos sistemas 

sociais em três espécies de lagartos saxícolas, através da análise do arranjo espacial e 

sobreposição das suas áreas de vida; 

Capítulo 4 - Interagindo sobre rochas: comunicação visual dos lagartos 

Tropidurus do grupo semitaeniatus - que aborda o mecanismo de comunicação visual em 

lagartos Tropidurus do grupo semitaeniatus. Neste capítulo, avaliamos a comunicação por 

sinalização visual de lagartos Tropidurus, através da estrutura dos sinais visuais exibidos por 

três espécies saxícolas do gênero.  
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Contextualização teórica e justificativa 

 

 

 Apesar de mais de meio século desde quando Timbergen (1963) postulou que a 

compreensão do comportamento requer o entendimento mútuo de seus mecanismos e funções, 

a maior parte das pesquisas permanece focando de forma independente nas abordagens 

próximas (causas e regulação) ou distais (variação e valor adaptativo) do comportamento 

animal (Hofmann et al. 2014). No contexto do comportamento social, sua compreensão é 

ainda dificultada pela elevada variação encontrada em diferentes grupos, somada à escassez 

de informações sobre socialidade para a maioria dos táxons (Taborsky et al. 2015).  

 De fato, a maior parte do conhecimento acumulado sobre a socialidade provém dos 

himenópteros eusociais (e.g. Ross e Keller 1995), aves (e.g. Moller e Birkhead 1993) e 

mamíferos (e.g. Standford 1998). Por outro lado, embora há décadas o comportamento social 

dos répteis seja reconhecido (Brattstrom 1974), somente mais recentemente algumas 

pesquisas têm revelado a extensão da complexidade dos sistemas sociais exibidos por lagartos 

(Sinervo et al. 2007), serpentes (e.g. Clark et al. 2012), crocodilianos (e.g. Lewis et al. 2013) e 

quelônios (e.g. Ferrara et al. 2014). 

 Contudo, como as interações comportamentais diretas entre co-específicos são 

geralmente infrequentes na maioria dos animais, entender a organização dos sistemas sociais 

apenas por observações de campo é uma tarefa árdua (Formica et al. 2010). Por isso, uma 

alternativa frequentemente empregada para o estudo do comportamento social tem sido a 

análise do compartilhamento no uso do espaço entre indivíduos, que indiretamente representa 

uma associação comportamental (Osterwalder et al. 2004; Hibbitts et al. 2012). 

Especificamente, o estudo do arranjo espacial das áreas de vida tem contribuído muito para 

revelar a organização dos sistemas sociais nos animais (Haenel et al. 2003; Leu et al. 2010).  

 Tendo em vista a complexidade intrínseca do comportamento social e a variação 

destes comportamentos dentro e entre espécies, ainda é um desafio para ecologia 

comportamental desvendar as regras gerais que moldam os diferentes graus de socialidade 

entre os animais. Ainda se faz importante, portanto, investigar as propriedades dos sistemas 

sociais nos mais diversos grupos, contribuindo para entender a variabilidade e identificar as 

pressões ecológicas generalizadas que favorecem o estabelecimanto e determinam a estrutura 

do comportamento social no mundo animal.  
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Espécies e áreas de estudo 

 

 

 Na presente tese, utilizamos como modelo de estudo as espécies de Tropidurus do 

grupo semitaeniatus por estas permitirem alta detectabilidade no campo (atividade diurna), 

exibirem distribuição espacial localmente restrita (afloramentos rochosos) e possuírem alta 

densidade populacional (elevada abundância), características que as tornam modelos de 

estudo adequados para avaliar questões ecológicas e comportamentais. 

 Os lagartos Tropidurus do grupo semitaeniatus são popularmente conhecidos como 

"Calangos-de-Lajeiro", uma associação à ocorrência exclusiva destas espécies em 

afloramentos rochosos. Os hábitos saxícolas estão intimamente associados a diferentes 

características morfológicas e estratégias ecológicas do grupo, tais como o proeminente 

achatamento corpóreo dorso-ventral (Vanzolini et al. 1980; Passos et al. 2011), o intenso 

eriçamento das escamas dos membros (Rodrigues 1984; Passos et al. 2011), o uso eficiente 

das estreitas fissuras rochosas como refúgio contra predadores (Vitt 1983, Passos 2014), o 

reduzido tamanho de ninhada, com apenas dois ovos (Vitt 1981; Passos et al. 2013), bem 

como a organização social das espécies (Pianka e Vitt 2003; Passos 2014). 

 Os Tropidurus do grupo semitaeniatus compreendem atualmente quatro espécies 

formalmente descritas: T. helenae (Manzani & Abe, 1990), T. jaguaribanus Passos, Lima & 

Borges-Nojosa, 2011, T. pinima (Rodrigues, 1984) e T. semitaeniatus (Spix, 1825). Contudo, 

sabe-se que T. semitaeniatus consiste em um complexo de espécies que permanece 

taxonomicamente não resolvido (Werneck et al. 2015). Quanto à distribuição geográfica, 

enquanto o complexo de espécies sob o nome T. semitaeniatus ocorre amplamente por todo o 

Nordeste do Brasil (Carvalho 2013; Figura 1), as demais espécies do grupo têm distribuição 

basicamente restrita ao entorno das suas localidades-tipo (T. helenae na região sudeste do 

Piauí, T. jaguaribanus na região centro-leste do Ceará e T. pinima na região central da Bahia; 

Figura 1). Portanto, para garantir a correspondência exata das informações coletadas às 

respectivas entidades taxonômicas, optamos por não trabalhar com o complexo T. 

semitaeniatus até que seus limites taxonômicos sejam bem delimitados e realizamos o estudo 

com as três outras espécies nas suas respectivas localidades-tipo (Figura 2). Assim, 

realizamos as amostragens de T. helenae na Serra da Capivara, município de Coronel José 

Dias - Piauí (8°51'2"S; 42°33'57"O); de T. jaguaribanus no vale do rio Jaguaribe, município 

de São João do Jaguaribe - Ceará (5°20'33"S; 38°12'24"O); e de T. pinima no Morro de Santo 

Inácio, município de Gentio do Ouro - Bahia (11° 6'41"S; 42°43'32"O).  
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Figura 1 - Distribuição geográfica das quatro espécies de Tropidurus do grupo semitaeniatus: 

T. helenae, T. jaguaribanus, T. pinima e T. semitaeniatus. 

 

Legenda: Os símbolos representam as localidades com ocorrência registrada para 

as espécies (T. helenae - triângulos, T. jaguaribanus - estrelas, T. 

pinima - quadrados e T. semitaeniatus - círculos). As localidades-tipo 

estão representadas por símbolos maiores. Em amarelo, a área de 

extensão do bioma Caatinga. 

Nota: Base de dados proveniente de Carvalho (2013), com correções e 

atualizações de minha autoria. 

Fonte: Daniel Passos  
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Figura 2 - Espécies estudadas (esquerda) e suas áreas de estudo (direita). Tropidurus helenae 

e Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí (acima). Tropidurus jaguaribanus 

e vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (centro). Tropidurus 

pinima e Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (abaixo).  

 

 

Fonte: Daniel Passos   
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1 DESAFIOS E PERSPECTIVAS PARA ESTUDOS SOBRE ÁREA DE VIDA DE 

LAGARTOS DA AMÉRICA DO SUL 

 

 

1.1 Introdução 

 

 

 Área de vida, historicamente definida como a área em que um dado indivíduo ou um 

grupo habitualmente vive e desenvolve suas atividades normais, excluindo locais de visitas 

ocasionais (Burt 1943; Brown e Orians 1970), é um conceito chave para estudos de uso do 

espaço por animais. Os primeiros estudos detalhados sobre o uso de espaço por répteis datam 

da década de 1950 (ver Stamps 1977). Desde então, pesquisadores têm focado nos padrões de 

áreas de vida de lagartos (e.g. Turner et al. 1969; Stamps 1983; Christian e Waldschmidt 

1984). No entanto, as informações sobre áreas de vida de lagartos têm vieses filogenéticos e 

geográficos evidentes (Perry e Garland 2002; Verwaijen e Van Damme 2008). 

 Embora ambientes neotropicais sejam conhecidos por apresentarem uma alta 

diversidade de lagartos, informações sobre os padrões de uso de espaço por lagartos 

neotropicais ainda são escassas. De fato, a maioria dos estudos sobre área de vida de lagartos 

foi desenvolvida na América do Norte, com os frinossomatídeos sendo um dos grupos de 

lagartos mais bem investigados (Perry e Garland 2002). Entre os poucos lagartos neotropicais 

estudados, a vasta maioria das informações acumuladas é derivada de estudos com iguanídeos 

da América Central, principalmente Anolis (Schoener e Schoener 1982; Losos et al. 1991), 

Cyclura (Mitchell 1999; Knapp e Owens 2005) e Iguana (Dugan 1982; Rand et al. 1989). 

Logo, a ecologia espacial de lagartos da América do Sul permanece pouco compreendida. 

 Neste trabalho, nós objetivamos fornecer diretrizes para impulsionar a expansão de 

conhecimento sobre a ecologia espacial de lagartos neotropicais, através da análise histórica 

dos estudos sobre área de vida de lagartos da América do Sul. Nossos objetivos específicos 

foram: i. identificar possíveis padrões de uso de espaço entre as espécies estudadas, ii. 

recomendar orientações básicas para garantir a qualidade da coleta de dados, das análises, da 

apresentação e interpretação de resultados, e iii. propor direcionamentos para futuros estudos. 
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1.2 Métodos 

 

 

 Nós pesquisamos em três bases de dados científicas (Web of Science, Scopus e Scielo) 

com o intuito de amostrar a mais ampla gama possível de publicações sobre área de vida de 

lagartos sul-americanos. Procuramos por artigos revisados por pares publicados até 2014, 

utilizando a combinação dos seguintes termos-chave no título, no resumo ou nas palavras-

chave: “home range” e “lizard” e “Argentina” ou “Bolivia” ou “Brazil” ou “Chile” ou 

“Colombia” ou “Ecuador” ou “Guyana” ou “Paraguay” ou “Peru” ou “Uruguay” ou 

“Venezuela”. Além disso, também fizemos buscas por palavras-chaves equivalentes em 

português (“área de vida” + “lagarto”) e em espanhol (“âmbito de hogar” + “lagarto”). Não 

incluímos monografias, dissertações e teses em nossas pesquisas pois estas usualmente 

constituem trabalhos inacabados ou não estão disponíveis para a comunidade científica. 

 Para cada artigo, registramos o ano de publicação, o local em que o estudo foi 

conduzido, a espécies estudada (seguindo a taxonomia empregada em cada artigo), linhagem 

(Autarchoglossa, Gekkota ou Iguania), técnicas de marcação utilizadas para identificar e 

monitorar os indivíduos ao longo do tempo, métodos usados para obtenção de dados espaciais 

e para estimar as áreas de vida, softwares utilizados para realizar as análises espaciais, 

métodos utilizados para determinar o número de visualizações para as estimativas de área de 

vida, mínimo número de visualizações utilizado para estimar as áreas de vida, duração do 

período de amostragem, áreas de vida estimadas para macho, fêmeas e jovens das espécies 

estudadas, tamanho amostral para machos, fêmeas e jovens, proporção de sobreposição de 

áreas de vida entre machos, fêmeas e pares, tipos de relações entre área de vida e tamanho 

corpóreo (positiva, negativa ou ausente), efeitos do sexo (maior em machos, maior em fêmeas 

ou similar entre os sexos), mudanças ontogenéticas (maior em adultos, maior em jovens ou 

igual para ambos) e sazonalidade (maior no período seco/chuvoso ou em estações 

reprodutivas/não reprodutivas) sobre as estimativas de área de vida. 
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1.3 Resultados 

 

 

 Nós encontramos um total de 18 publicações sobre área de vida de lagartos sul-

americanos, compreendendo 15 espécies (Tabela 1). A maioria dos estudos foi desenvolvida 

na Argentina (n = 5) e no Brasil (n = 5), com contribuições adicionais da Bolívia, Chile, 

Equador e Venezuela (Tabela 1). O primeiro estudo data de 1967, e a acumulação de estudos 

sobre área de vida de lagartos sul-americanos aumentou exponencialmente desde a década de 

1970 até, pelo menos, 2010 (Figura 1). Três espécies foram alvo de dois estudos: Liolaemus 

quilmes (Halloy e Robles 2002; Robles e Halloy 2009), Phymaturus flagellifer (Habit e Ortiz 

1994; Celedón-Neghme et al. 2005) e Tropidurus torquatus (Giaretta 1996; Ribeiro et al. 

2009). Dentre as referências levantadas na pesquisa, 89% (n = 16) estudaram com lagartos da 

linhagem Iguania, enquanto apenas dois enfocaram áreas de vida de espécies de 

Autarchoglossa e nenhuma sobre Gekkota (Tabela 1). Aproximadamente metade dos estudos 

(n = 9) foi desenvolvida em ambientes rochosos, e outros sete foram realizados em habitats 

planos, com baixa complexidade estrutural (Tabela 1). 

 Em termo das técnicas de marcação utilizadas nos estudos, a marcação com tinta (n = 

9) e o corte de dedos e artelhos (n = 9) foram os dois métodos mais utilizados, seja 

conjuntamente ou individualmente (Tabela 2). A maioria dos estudos (n = 12; 67%) coletou a 

localização espacial dos lagartos através da sua posição relativa às bordas de uma grade de 

coordenadas cartesianas delimitada por estacas de referência (Tabela 2). Em geral, o período 

amostral dos estudos durou vários meses, com apenas dois estudos tendo sido conduzidos em 

menos de um mês (Tabela 2). 

 Com relação aos métodos usados para estimar o tamanho das áreas de vida (Tabela 3), 

em quase todos os estudos foi utilizado o método do polígono convexo (n = 15). Cinco 

estudos levaram em conta a dependência das estimativas das áreas de vida em relação ao 

número de visualizações, determinando um limiar mínimo de observações utilizadas para 

estimar uma área de vida (Tabela 3). Portanto, a maioria dos estudos arbitrariamente assumiu 

ou sequer forneceu o número mínimo de visualizações utilizadas para estimar as áreas de vida 

(Tabela 3). Quatro diferentes softwares  foram utilizados nos estudos para estimar as áreas de 

vida: Animal Movement Analysis Extension in ArcView™ (Hooge e Eichenlaub 2000), 

Calhome - Home Range Analysis Program (Kie et  al. 1996), Biotas™ - Ecological Software 

Solutions (Biotas 2006), e Home Range Analysis and Graphics Package (Niewiarowski e 
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Dunham software não publicado). Metade das publicações não reportou o software utilizado 

para estimar as áreas de vida e para a geração dos polígonos (Tabela 3). 

 Em geral, machos possuíram áreas de vida maiores que fêmeas (Tabela 4), e testes 

estatísticos para avaliar diferenças sexuais no tamanho das áreas de vida foram executados em 

12 (67%) estudos (todos para Iguania). A extensão de sobreposição de áreas de vida entre 

pares de machos e fêmeas foi apresentada em seis (33,3%) estudos, e o número de fêmeas 

com áreas de vida sobrepostas às dos machos foi baseado em poucas observações (Tabela 4). 

 Considerando os fatores que podem afetar o tamanho das áreas de vida, cinco estudos 

(28%) forneceram dados de diferenças ontogenéticas. Dois estudos relataram que apenas 

machos tiveram áreas de vida maiores do que os jovens (Giaretta 1996: Tropidurus torquatus; 

Rocha 1999: Liolaemus lutzae), enquanto outro estudo relatou que jovens têm áreas de vidas 

maiores do que machos e fêmeas (Habit e Ortiz 1994: Phymaturus flagellifer), e nenhuma 

diferenças ontogenética foi encontrada para L. kuhlmanni (Simoneti e Ortiz 1980) e T. 

itambere (Van Sluys 1997). Quatro estudos (22,2%) avaliaram os efeitos da sazonalidade no 

tamanho das áreas de vida. Em dois deles, o tamanho da área de vida foi maior durante as 

estações reprodutivas (Van Sluys 1997: T. itambere; Robles e Halloy 2009: L. quilmes), e em 

outros dois, durante o período não reprodutivo (Christian e Tracy 1985: Conolophus pallidus; 

Ribeiro et al. 2009: T. torquatus). Sete estudos (38,8%) testaram as relações entre o tamanho 

das áreas de vida e o tamanho corpóreo do lagarto. Quatro deles não encontraram relações 

significantes, mas três encontraram efeitos positivos do tamanho do corpo sobre o tamanho da 

área de vida (Simonetti e Ortiz 1980: adultos de L. kuhlmanni; Van Sluys 1997: fêmea de T. 

itambere; Frutos e Belver 2007: macho de L. koslowskyi). 
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Figura 1 - Número cumulativo de artigos científicos (linha contínua) e por década (linha 

tracejada) sobre área de vida de lagartos sul-americanos entre 1967 e 2014. 
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Tabela 1 - Publicações disponíveis sobre área de vida de lagartos da América do Sul. 

 

REFERÊNCIA ESPÉCIES TÁXON FAMÍLIA HABITAT PAÍS 

Stebbins et al. 1967 Tropidurus albemarlensis Iguania Tropiduridae Periantrópico Equador 

Werner 1978 Tropidurus delanonis Iguania Tropiduridae Arbustaria rochosa Equador 

Simonetti e Ortiz 1980 Liolaemus kuhlmanni Iguania Liolaemidae Planície arenosa Chile 

Christian e Tracy 1985 Conolophus pallidus Iguania Iguanidae Arbustaria Equador 

Habit e Ortiz 1994 Phymaturus flagellifer Iguania Liolaemidae Afloramento rochoso Chile 

Giaretta 1996 Tropidurus torquatus Iguania Tropiduridae Planície arenosa Brasil 

Van Sluys 1997 Tropidurus itambere Iguania Tropiduridae Afloramento rochoso Brasil 

Rocha 1999 Liolaemus lutzae Iguania Liolaemidae Planície arenosa Brasil 

Halloy e Robles 2002 Liolaemus quilmes Iguania Liolaemidae Arbustaria rochosa Argentina 

González et al. 2004 Tropidurus hispidus Iguania Tropiduridae Arbustaria rochosa Venezuela 

Celedón-Neghme et al. 2005 Phymaturus flagellifer Iguania Liolaemidae Afloramento rochoso Chile 

Frutos e Belver 2007 Liolaemus koslowskyi Iguania Liolaemidae 
Escarpa arenosa- 

rochosa 
Argentina 

Frutos et al. 2007 Liolaemus melanops Iguania Liolaemidae Planície arenosa Argentina 

Kacoliris et al. 2009 Liolaemus multimaculatus Iguania Liolaemidae Campo arenoso Argentina 

Ribeiro et al. 2009 Tropidurus torquatus Iguania Tropiduridae Afloramento rochoso Brasil 

Robles e Halloy 2009 Liolaemus quilmes Iguania Liolaemidae Arbustaria rochosa Argentina 

Winck et al. 2011 Tupinambis merianae Autarchoglossa Teiidae Campo Brasil 

Montaño et al. 2013 Tupinambis rufescens Autarchoglossa Teiidae Floresta Bolívia 

 

Nota: Os nomes das espécies estão fornecidos exatamente como mencionados nas publicações originais. 
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Tabela 2 - Sumário dos aspectos metodológicos das publicações disponíveis sobre área de vida de lagartos sul-americanos. 

 

REFERÊNCIA TÉCNICA DE MARCAÇÃO MÉTODO DE COLETA DE DADOS DURAÇÃO DA AMOSTRAGEM 

Stebbins et al. 1967 Amputação de dedos/artelhos, e marcação de tinta Mapeamento 8 dias 

Werner 1978 Amputação de dedos/artelhos, e marcação de tinta Grade de referência 18 meses (471 dias) 

Simonetti e Ortiz 1980 Amputação de dedos/artelhos, e filamento de Cobalto NA 4 meses 

Christian e Tracy 1985 NA Grade de referência 12 meses 

Habit e Ortiz 1994 Amputação de dedos/artelhos, e marcação de tinta Grade de referência 2 meses 

Giaretta 1996 Marcação de tinta Grade de referência 1 meses 

Van Sluys 1997 Amputação de dedos/artelhos, e marcação de tinta Grade de referência 24 meses (144 dias) 

Rocha 1999 Amputação de dedos/artelhos Grade de referência 5 meses 

Halloy e Robles 2002 Marcação de contas Grade de referência 19 meses (43 dias) 

González et al. 2004 Colar de tiras elásticas NA 9 meses (42 dias) 

Celedón-Neghme et al. 2005 Marcação de tinta Grade de referência NA 

Frutos e Belver 2007 Amputação de dedos/artelhos, e marcação de tinta Grade de referência 11 meses (55 dias) 

Frutos et al. 2007 Marcação de contas e amputação de dedos/artelhos Grade de referência 4 meses 

Kacoliris et al. 2009 Amputação de dedos/artelhos Sistema de Posicionamento Global 4 meses 

Ribeiro et al. 2009 Colar de tiras elásticas, e marcação de tinta Grade de referência 8 meses (32 dias) 

Robles e Halloy 2009 Marcação de contas Grade de referência 18 meses (90 dias) 

Winck et al. 2011 Marcação de tinta Sistema de Posicionamento Global 9 meses (64 dias) 

Montaño et al. 2013 Transmissor via rádio Sistema de Posicionamento Global 32 meses 

 

Legenda: NA representa dados não disponíveis. 
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Tabela 3 - Sumário dos aspectos analíticos das publicações disponíveis sobre área de vida de lagartos sul-americanos.  

 

REFERÊNCIA 
MÉTODO PARA ESTIMAR 

AS ÁREAS DE VIDA 
PROGRAMA DE ANÁLISE                                         

CRITÉRIO PARA O 

LIMIAR MÍNIMO 

VISUALIZAÇÕES 

MÍNIMAS 

Stebbins et al. 1967 Densidade NA NA NA 

Werner 1978 NA NA NA NA 

Simonetti e Ortiz 1980 Polígono Convexo NA Arbitrário 4 

Christian e Tracy 1985 Polígono Convexo NA Regressão 50 

Habit e Ortiz 1994 Polígono Convexo NA NA NA 

Giaretta 1996 Polígono Convexo NA Arbitrário 3 

Van Sluys 1997 Polígono Convexo NA Arbitrário 4 

Rocha 1999 Polígono Convexo NA Arbitrário 4 

Halloy e Robles 2002 Mínimo Polígono Convexo Calhome - Home Range Analysis Program  Regressão 9 

González et al. 2004 Mínimo Polígono Convexo, e 

Elipse 
NA NA NA 

Celedón-Neghme et al. 2005 Kernel Adaptativo Calhome - Home Range Analysis Program  NA NA 

Frutos e Belver 2007 Mínimo Polígono Convexo Calhome - Home Range Analysis Program  Arbitrário 4 

Frutos et al. 2007 Mínimo Polígono Convexo Biotas Arbitrário 4 

Kacoliris et al. 2009 Mínimo Polígono Convexo Biotas Regressão 5 

Ribeiro et al. 2009 
Mínimo Polígono Convexo, e 

Média Harmônica 
Home Range Analysis and Graphics 

Package, and Calhome - Home Range 

Analysis Program  

Inspeção Visual  8 

Robles e Halloy 2009 Mínimo Polígono Convexo Calhome - Home Range Analysis Program  Regressão  9 

Winck et al. 2011 Polígono Convexo Animal Movement Analysis in ArcView Arbitrário 11 

Montaño et al. 2013 Mínimo Polígono Convexo Animal Movement Analysis in ArcView Arbitrário 17 

 

Legenda: NA representa dados não disponíveis. 
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Tabela 4 - Sumário dos resultados das publicações disponíveis sobre área de vida de lagartos sul-americanos.  
 

REFERÊNCIA 

TAMANHO DA 

AMOSTRA 

TAMANHO DA  

ÁREA DE VIDA (m
2
) 

SOBREPOSIÇÃO 

NA ÁREA DE VIDA (%) 

Nº FÊMEAS 

NAS ÁREAS 

DE VIDA DE 

MACHOS  
Machos Fêmeas Jovens Machos Fêmeas Jovens Entre Machos Entre Fêmeas 

Stebbins et al. 1967 21 61 NA 388,5 133,5 NA NA NA NA 

Werner 1978 13 19 NA 249 38,5 NA 1,2 0,25 NA 

Simonetti e Ortiz 1980 4 7 23 775,9 157,7 178,7 NA NA NA 

Christian e Tracy 1985 42 43 NA 6450 4520 NA NA NA NA 

Habit e Ortiz 1994 7 8 10 273,48 227,05 657,55 0,05 32,6 NA 

Giaretta 1996 4 6 6 57,9 11,8 17.5 NA NA NA 

Van Sluys 1997 50 92 61 57,23 16,95 33,91 <10 <10 1,6 

Rocha 1999 10 11 23 59,8 22,3 30,5 3,60 3,90 1,88 

Halloy e Robles 2002 21 10 NA 130,57 25,55 NA NA NA 0,97 

González et al. 2004 8 10 NA 334,81 105,85 NA NA NA NA 

Celedón-Neghme et al. 2005 1 8 2 20,75* 20,75* 20,75* NA NA NA 

Frutos e Belver 2007 27 27 NA 140,43 40,7 NA NA NA 1,1 

Frutos et al. 2007 6 8 NA 70,91 42,1 NA 25,46 0,12 1,5 

Kacoliris et al. 2009 24 36 NA 39,87 54,96 NA 40 35 NA 

Ribeiro et al. 2009 27 44 NA 61,7 47,95 NA NA NA 2,75 

Robles e Halloy 2009 52 52 NA 161,5 31,5 NA NA NA 1,96 

Winck et al. 2011 3 2 3 89666,7 4350 1233,33 0,14 NA 1 

Montaño et al. 2013 8 1 NA 272500 264000 NA NA NA NA 

 

Legenda: NA representa dados não disponíveis, e * são valores médios para população. 

Nota: Para estudos plurianuais, os valores de tamanho e sobreposição de área vida são fornecidos como a média de todo o período amostral. Em 

alguns casos, o número médio de fêmeas associadas às áreas de vida dos machos é baseada nas figuras originais das publicações. 
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1.4 Discussão 

 

 

 Estudos publicados sobre área de vida de lagartos sul-americanos são escassos. Para 

nosso conhecimento, a história dos estudos sobre área de vida de lagartos na América do Sul 

teve início na década de 1960, implicando em menos de meio século de pesquisas. 

Adicionalmente, apesar da acumulação de estudos ter crescido exponencialmente desde a 

década de 1970, poucos estudos sobre a área de vida de lagartos da América do Sul foram 

publicados desde então. Além disso, os esforços de amostragem na América do Sul têm sido 

geograficamente enviesados, com a maioria dos estudos tendo sido desenvolvidos no 

Nordeste argentino e no Sudeste brasileiro.  

 O conhecimento sobre área de vida de lagartos da América do Sul é também enviesado 

para linhagem Iguania. Iguanios são geralmente abundantes e também apresentam baixa 

vagilidade quando comparados aos escleroglossos (Huey e Pianka 1981), fato que pode 

explicar esse viés filogenético. Além disso, quase todos os estudos foram conduzidos em 

ambientes abertos, principalmente em habitat rochosos e arenosos, o que, por sua vez, 

aumenta a capacidade dos observadores de localizar os lagartos, facilitando a coleta de dados 

espaciais (Fox et al. 2003).  

A marcação de tinta foi uma das técnicas de marcação mais utilizada, algumas vezes, 

em combinação com outros métodos. O uso de tintas não tóxicas para marcação é comum em 

estudos de lagartos (Ferner 2007) e tem se apresentado adequado por não implicar em 

questões éticas e ser, particularmente, barato (Tinkle 1967; Simon e Bissinger 1983). Por 

outro lado, apesar das opiniões divergentes sobre a amputação de dedos e artelhos, devido à 

controvérsia sobre os efeitos deste método na performance dos lagartos (Dodd 1993; Blotch e 

Irschick 2005; Langkilde e Shine 2006), esse procedimento foi também uma das técnicas de 

marcação mais utilizadas em estudos de área de vida de lagartos na América do Sul. Para fins 

práticos de reconhecimento de indivíduos à distância, nós recomendamos o uso de marcações 

com tinta (Tinkle 1967; Simon e Bissinger 1983) e técnicas de marcação com 

contas/miçangas (Fisher e Muth 1989; Galdino et al. 2014). 

Geralmente, os dados espaciais foram obtidos acessando as coordenadas espaciais 

relativas aos eixos geográficos de uma grade de referência. Apesar do crescente progresso nas 

tecnologias de localização, grades de referência foram prevalentes nas pesquisas sobre área de 

vida e constituem um método apropriado (e.g. Scoular et al. 2011). Apenas três dos estudos 
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mais recentes coletaram dados espaciais dos indivíduos diretamente pelo Sistema de 

Posicionamento Global – GPS (Kacoliris et al. 2009; Winck et al. 2011; Montaño et al. 2013). 

No entanto, o uso de dispositivos tecnológicos, como a rádio-telemetria e o Sistema de 

Satélite de Navegação Global – GNSS, traz o benefício de aumentar a acurácia dos dados 

espaciais, levando à obtenção de estimativas mais confiáveis dos tamanhos das áreas de vida. 

Os estudos amostrados tiveram longa duração, durando alguns meses. Em uma 

referência clássica para área de vida de lagartos, Rose (1982) alertou para o problema da 

dependência temporal sobre o tamanho das áreas de vida, argumentando que as estimativas 

podem variar de acordo com o intervalo de tempo (semanas, meses ou anos) das amostragens. 

Assim, é importante delinear escalas temporais adequadas para amostragem a fim de 

satisfazer as necessidades de independência tanto estatísticas quanto biológicas, o que pode 

impedir a autocorrelação temporal de observações (Laver e Kelly 2008). Portanto, 

aconselhamos que os pesquisadores reúnam o maior número de visualizações no menor 

intervalo de tempo independente possível, permitindo estimativas mais acuradas das áreas de 

vida (Rose 1982; Swihart e Slade 1985). 

Métodos de polígono convexo (Mohr 1947) foram utilizados em quase todos os 

estudos. Apesar de o método do mínimo polígono convexo ser sensível ao tamanho da amotra 

e usualmente considerar pontos que são utilizados em baixa frequência pelos indivíduos 

(Hayne 1949; Worton 1987), ele foi sugerido como o método mais apropriado para 

estimativas de área de vida de répteis e anfíbios (Row e Blouin-Demers 2006) e foi o método 

mais frequentemente empregado para estimar áreas de vida (Laver e Kelly 2008). Por outro 

lado, esse método assume o uso bidimensional do espaço por animais, o que nem sempre 

condiz com o uso de habitats por lagartos. Contudo, devido a falta de alternativas mais 

apropriadas, o mínimo polígono convexo é ainda largamente empregado tanto para espécies 

arbóreas (e.g. Hagen e Bull 2011; Nicholson e Richards 2011) quanto saxícolas (MacKay 

1975; Van Sluys 1997). Por isso, os autores devem estar cientes da escolha mais adequada 

dos métodos para estimar áreas de vida, bem como para fazer comparações entre espécies e 

devem levar em conta as características particulares dos sistemas de estudo, como apontado 

por Perry and Garland (2002). 

Em geral, nos artigos pesquisados as áreas de vida foram estimadas sem preocupação 

com o número mínimo de visualizações necessárias para a obtenção de estimativas confiáveis. 

Como o tamanho da área de vida aumenta com o número de visualizações (i.e. recapturas), a 

sensibilidade das estimativas com relação ao número de localizações deve ser testada antes de 

delimitar um limiar mínimo para as análises (Laver e Kelly 2008). Em 1982, Rose apontou 
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que as áreas de vida podem ser subestimadas se o número de visualizações for insuficiente e 

recomendou avaliar a relação entre o número de visualizações e o tamanho cumulativo das 

áreas de vida, a partir do qual um limiar mínimo de recapturas pode ser delimitado (Rose 

1982, veja, alternativamente: Stone e Baird 2002; Laver e Kelly 2008). No entanto, essa 

recomendação tem sido ignorada pela maioria dos autores, e apenas cinco estudos 

consideraram essa informação crítica. Por isso, nós recomendamos fortemente que estudos 

futuros relacionem a sensibilidade das áreas de vida em relação ao número de recapturas, 

reportando as estimativas de área de vida apenas para indivíduos que tenham tamanhos de 

área de vida independentes do número de visualizações. 

Quatro softwares diferentes foram utilizados para estimar áreas de vida nos estudos 

com lagartos sul-americanos. Há um número considerável de programas disponíveis para 

análises espaciais de animais; no entanto, nós também sabemos que vários destes precisam ser 

comprados e não permitem o acesso ao código do software. Além disso, a maioria dos 

softwares pagos e fechados não inclui a gama completa de análises que pode ser requerida 

para estudos de área de vida. Considerando que os custos financeiros são, usualmente, fatores 

importantes para pesquisadores de países com pouca disponibilidade de recursos, nós 

aconselhamos o uso de um software aberto e gratuito como alternativa: o R Project for 

Statistical Computing (R Core Team 2013). R é uma plataforma para análises estatísticas e 

programação (Ihaka e Gentleman 1996) que o uso tem crescido consideravelmente desde seu 

lançamento em 2001 (Muenchen 2014). Especificamente, nós recomendamos o uso dos 

pacotes “adehabitatHR” (Calenge 2006) e “rgeos” (Bivand e Rundel 2013) para estimar os 

tamanhos de áreas de vida e as sobreposições, respectivamente. Para auxiliar futuros 

pesquisadores, nós fornecemos um script no R que automatiza o trabalho requerido para 

estimar o tamanho das áreas de vida e para calcular as sobreposições na plataforma R. O 

código (“HunteR”) pode ser baixado do seguinte repositório 

https://github.com/NeoLiBE/NeoLiBE, no qual um arquivo de orientações para o uso do 

script também pode ser encontrado. 

O baixo tamanho da amostra nos estudos e a falta de dados robustos acerca de 

sobreposições de áreas de vida significam que a maioria dos estudos foi pouco informativa. 

Com poucas exceções, a avaliação de fatores que afetam o tamanho das áreas de vida também 

foi inconclusiva. Portanto, nós lembramos aos autores a necessidade de acumulação suficiente 

desse tipo de dado para permitir um entendimento mais confiável das propriedades sociais do 

sistema estudado. Além disso, há ainda profundas lacunas filogenéticas e geográficas a serem 

preenchidas. Na verdade, ainda temos lacunas considerando estudos de área de vida com 
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lagartos da América do Sul. Com exceção de 15 espécies, informação sobre a ecologia 

espacial de lagartos sul-americanos é ainda necessária. Reforçamos ainda a necessidade de 

realizar estudos com lagartos gecotas e autarcoglossos, bem como desenvolver pesquisas em 

diferentes tipos de habitats neotropicais, no intuito de entender os padrões espaciais e, 

consequentemente, os processos que regem o uso de espaço por lagartos sul-americanos. 

Em conclusão, nós encontramos que, mesmo depois de aproximadamente cinco 

décadas, o conhecimento sobre área de vida de lagartos na América do Sul ainda está dando 

seus passos iniciais. Concluímos que o esforço restrito despendido até o momento não 

permitiu uma compreensão geral dos padrões e processos que regem o uso de espaço por 

lagartos da América do Sul. Esperamos que esse artigo auxilie os pesquisadores a evitar 

deslizes metodológicos e que nossas sugestões sejam úteis em futuros estudos, fortalecendo o 

conhecimento sobre área de vida de lagartos neotropicais.  
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2 VIVENDO SOBRE ROCHAS: ÁREA DE VIDA DOS LAGARTOS TROPIDURUS 

DO GRUPO SEMITAENIATUS 

 

 

2.1 Introdução 

 

 

 A área de vida é definida como o espaço físico em que um animal vive e desempenha 

as atividades essenciais para sua sobrevivência, desenvolvimento e reprodução (Mitchell e 

Powell 2012; Spencer 2012). Portanto, estas porções de habitat utilizadas devem conter todos 

os elementos imprescindíveis para os organismos, tais como recursos alimentares, refúgios 

contra predadores, parceiros sexuais (Burt 1943; Brown e Orians 1970) e no caso de 

organismos como lagartos, as áreas de vida devem incluir ainda sítios apropriados para 

termorregulação (Rocha & Van Sluys 2008). No entanto, os padrões de uso do espaço em 

lagartos resultam de múltiplos processos dinâmicos e a interação de diversos fatores 

influencia localmente a distribuição espacial destes animais (Martins 1994).  

  As exigências energéticas historicamente têm sido elencadas como um fator primário 

influenciando o tamanho das áreas de vida em lagartos (Turner et al. 1969; Christian e 

Waldschmidt 1984). Assim, o tamanho das áreas de vida costuma ser positivamente 

relacionado com o tamanho corpóreo, já que indivíduos maiores requerem maior quantidade 

de recursos alimentares e, consequentemente, mais espaço para sua manutenção (Imansyah et 

al. 2008). Além disso, o tamanho das áreas de vida também pode diferir entre os sexos, dados 

os distintos papéis sociais que machos e fêmeas exercem na população (Haenel et al. 2003a). 

Nesse contexto, machos usualmente têm áreas de vida maiores do que as fêmeas e isto pode 

ser atribuído à vantagem de incluir um maior número de fêmeas em seu raio de ação, 

condição que favorece seu sucesso reprodutivo (Fox et al. 1981). 

 Apesar de transcorridas décadas de pesquisa sobre o uso do espaço em lagartos 

(Turner et al. 1969; Stamps 1977), ainda existem grandes lacunas no entendimento da 

ecologia espacial de lagartos, dado que a maioria dos trabalhos sobre área de vida no grupo é 

restrita a membros da linhagem Iguania e a espécies nativas da América do Norte (Perry e 

Garland 2002). No contexto da América do Sul, a bibliografia sobre área de vida de lagartos é 

ainda mais escassa e, a informação acumulada até então, não permite a compreensão dos 

processos que regem o uso de espaço por lagartos sul-americanos (Passos et al. 2015). De 

fato, o conhecimento disponível sobre área de vida de lagartos sul-americanos além de ser 
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geograficamente enviesado, com a maioria dos estudos desenvolvidos na região noroeste da 

Argentina e sudeste do Brasil, é ainda filogeneticamente restrito, com mais de um terço dos 

estudos tendo como alvo espécies do gênero Liolaemus (Passos et al. 2015). 

 Os lagartos do gênero Tropidurus Wied, 1825 figuram entre os répteis mais ubíquos 

nas paisagens abertas da América do Sul (Carvalho 2013; Carvalho et al. 2013) e 

compreendem mais de 25 espécies formalmente descritas (Uetz e Hošek 2015). Esta elevada 

riqueza taxonômica, se traduz também em uma grande variedade morfológica e ecológica, 

incluindo desde o pequeno arenícola T. hygomi de 15 cm, até o grande generalista T. hispidus 

que pode alcançar 32 cm de comprimento total (Rodrigues 1987). O gênero Tropidurus é 

subdividido em quatro grupos de espécies, a saber T. bogerti, T. semitaeniatus, T. spinulosus e 

T. torquatus, baseado em dados morfológicos e moleculares (Frost et al. 2001). Apesar dessa 

diversidade, dados sobre área de vida são disponíveis apenas para três espécies: T. itambere 

(Van Sluys 1997), T. hispidus (Gonzáles et al. 2004) e T. torquatus (Giaretta 1996; Ribeiro et 

al. 2009), todas elas pertencentes ao grupo torquatus. Portanto, estudos sobre ecologia 

espacial dos demais grupos de Tropidurus podem contribuir para o entendimento dos 

processos que governam o uso do espaço em lagartos neotropicais. 

 Ao longo das paisagens semiáridas da região nordeste do Brasil, expostos a altas 

temperaturas e escassez de chuvas, ocorrem as quatro espécies de Tropidurus que compõem o 

grupo semitaeniatus. As espécies deste grupo são principalmente reconhecidas pelo seu 

padrão de coloração com linhas claras longitudinais, seu intenso achatamento corpóreo dorso-

ventral (Vanzolini et al. 1980, Manzani e Abe 1990), bem como por seus hábitos saxícolas, 

altamente especializados no uso de habitats rochosos (Rodrigues 1984; Passos et al. 2011). 

Assim, tendo em vista as particularidades morfológicas e ecológicas compartilhadas por este 

grupo de Tropidurus, neste capítulo, buscamos contribuir para a detecção de padrões de uso 

do espaço em lagartos neotropicais, através da investigação das áreas de vida de três espécies 

saxícolas do grupo semitaeniatus. Especificamente, avaliamos as diferenças intersexuais e 

interespecíficas nos tamanhos das áreas de vida de Tropidurus helenae, T. jaguaribanus e T. 

pinima, testando as seguintes hipóteses: i. machos apresentariam áreas de vida maiores do que 

fêmeas, devido aos machos estarem sob pressão seletiva para acessarem um número maior de 

fêmeas; e ii. as espécies difeririam em seus tamanhos de área de vida, dadas às intrínsecas 

distinções nos tamanhos corpóreos entre elas.  
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2.2 Métodos 

 

 

 Realizamos as amostragens de Tropidurus helenae na Serra da Capivara (8°51'2"S; 

42°33'57"O), município de Coronel José Dias, estado do Piauí, em maio de 2015; de T. 

jaguaribanus no vale do rio Jaguaribe (5°20'33"S; 38°12'24"O), município de São João do 

Jaguaribe, estado do Ceará, em abril de 2015; e de T. pinima no Morro de Santo Inácio (11° 

6'41"S; 42°43'32"O), município de Gentio do Ouro, estado da Bahia, em junho de 2015. Em 

cada área de estudo, selecionamos um conjunto de afloramentos rochosos nos quais 

indivíduos das espécies-alvo ocorressem e procedemos com a captura-marcação-recaptura dos 

mesmos. Capturamos os lagartos adultos com laço de nylon atado à ponta de varas de pesca e 

registramos o sexo e o comprimento rostro-cloacal (resolução de 0,1 mm) de cada indivíduo. 

Determinamos o sexo com base na coloração ventral dos indivíduos (manchas pretas e 

amarelas na porção ventral das coxas e na aba pré-cloacal), padrão presente nos machos, mas 

sempre ausente nas fêmeas (Ribeiro et al. 2010). Marcamos cada indivíduo com uma 

combinação única de duas a três contas coloridas implantadas na base da cauda (Galdino et al. 

2014). Este método permitiu a precisa identificação dos indivíduos através de recapturas 

visuais, sem a necessidade de posterior manuseio. Realizamos as recapturas visualmente à 

distância máxima possível, com binóculo, evitando perturbar o comportamento dos lagartos 

pela aproximação do observador. Obtivemos os pontos espaciais (latitude e longitude em 

UTM, precisão de 3,0 m) por um dispositivo portátil de navegação por satélite (GPS). 

Realizamos as amostragens durante 20 dias consecutivos em cada área de estudo, 

totalizando 200 horas de esforço amostral para cada espécie. Diariamente, vistoriamos os 

afloramentos rochosos de 7:00 às 17:00 h, garantindo a coleta de pontos espaciais ao longo de 

toda amplitude da atividade diária das espécies (De Solla et al. 1999). Durante as vistorias, 

caminhamos lentamente em busca dos lagartos em toda a extensão dos afloramentos, pelo 

menos três vezes em cada turno, para assegurar probabilidades similares de detecção dos 

indivíduos (Horne et al. 2007). Para evitar a dependência temporal das observações, 

consideramos apenas a primeira visualização de cada indivíduo em um turno. Para garantir a 

independência espacial dos registros de posição, a cada vistoria utilizamos sistematicamente 

rotas distintas para o monitoramento dos afloramentos rochosos. 

 Para estimar os tamanhos das áreas de vida (m²), utilizamos o método do Polígono 

Convexo Mínimo (Mohr 1947). Este método delimita um polígono através da interligação dos 

pontos mais externos de um conjunto de posições espaciais (Hayne 1949). Para evitar a 
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incorporação de locais ocasionalmente visitados, consideramos 95% dos pontos espaciais nas 

estimativas, excluindo 5% dos pontos mais extremos de cada indivíduo. 

 Para definir o número mínimo de registros de posições espaciais necessário para 

estimar áreas de vida acuradas, geramos curvas de acumulação com os dados espaciais 

cronologicamente ordenados, relacionando as estimativas de tamanho das áreas de vida 

absolutas (transformadas em log natural) e relativas (porcentagens das áreas de vida totais) 

com o número de registros de posições espaciais (Rose 1982). A partir das curvas de 

acumulação geradas, identificamos os limiares mínimos de registros espaciais necessários 

para se estimar áreas de vida acuradas, pela combinação de dois critérios: 1. alcance da 

assíntota, número de registros de posição a partir do qual os tamanhos das áreas de vida não 

se alteram substancialmente e 2. representatividade das áreas de vida, número de registros de 

posição capazes de explicar mais de 90% das áreas de vida individuais. 

 Transformamos logaritmicamente (log-natural) os valores de área de vida para reduzir 

as distorções das distribuições em relação à normalidade, além de linearizar a relação com 

outras variáveis unidimensionais (Williamson e Gaston 1999, Sheldahl e Martins 2000). 

Avaliamos a distribuição dos dados quanto às premissas de normalidade e homocedasticidade 

das variâncias para a utilização de testes paramétricos. Quando a conformação dos dados não 

atendeu as premissas, aplicamos testes equivalentes não paramétricos. Para avaliar as 

diferenças intrapopulacionais no tamanho corpóreo entre machos e fêmeas, utilizamos teste-t 

de Student (Zar 2010). Para avaliar as diferenças no tamanho corpóreo entre as espécies, 

utilizamos análise de variância (ANOVA) seguida de testes post-hoc de Tukey (Zar 2010). 

Para testar o efeito do tamanho corpóreo dos lagartos sobre as dimensões de área de vida 

correspondentes, aplicamos regressões lineares simples (Zar 2010). Para avaliar as diferenças 

intersexuais nos tamanhos das áreas de vida, utilizamos teste-t de Student ou teste U de 

Wilcoxon (Zar 2010). Para avaliar as diferenças interespecíficas nos tamanhos absolutos das 

áreas de vida, utilizamos análise de variância (ANOVA) seguida de testes post-hoc de Tukey 

(Zar 2010). 

 Conduzimos as análises estatísticas e produzimos os gráficos na plataforma R (R Core 

Team 2015). As análises espaciais foram realizadas usando o código "HunteR" (Passos et al. 

2015). Para todos os testes estatísticos, atribuímos o nível de significância α = 0,05. 

Fornecemos as estatísticas descritivas como: média ± um desvio padrão (mínimo - máximo).  
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2.3 Resultados 

 

 

 Capturamos e marcamos um total de 60 indivíduos adultos de T. helenae (38 fêmeas e 

22 machos), 60 indivíduos de T. jaguaribanus (33 fêmeas e 27 machos) e 71 indivíduos de T. 

pinima (35 fêmeas e 36 machos). A densidade de T. helenae foi de 126 indivíduos.ha
-1

, a de 

T. jaguaribanus foi de 124 indivíduos.ha
-1

 e a de T. pinima foi de 80 indivíduos.ha
-1

. 

Obtivemos recapturas de 80% (n = 48) dos indivíduos de T. helenae, 78% (n = 47) dos 

indivíduos de T. jaguaribanus e 71% (n = 53) dos indivíduos de T. pinima. Ao todo, 

coletamos 339 registros de posições espaciais para T. helenae, 341 para T. jaguaribanus e 373 

para T. pinima. 

As curvas de acumulação dos tamanhos das áreas de vida em função do número de 

pontos espaciais atingiram assíntotas em torno de sete registros de posição para todas as 

espécies (Figura 1). As estimativas de tamanho de área de vida baseadas neste número de 

registros de posição corresponderam a 93% das áreas de vida individuais em T. helenae, 92% 

em T. jaguaribanus e 94% em T. pinima (Figura 1). Portanto, atribuímos este valor como o 

limiar mínimo de registros de posição para estimarmos acuradamente os tamanhos das áreas 

de vida das três espécies. Sob este limiar de corte, obtivemos estimativas acuradas de área de 

vida para 37 T. helenae (77% dos indivíduos recapturados), 33 T. jaguaribanus (70% dos 

indivíduos recapturados) e 35 T. pinima (66% dos indivíduos recapturados). 

Houve dimorfismo sexual no tamanho corpóreo em todas as espécies, com os machos 

apresentando comprimentos rostro-cloacais significativamente maiores do que aqueles das 

fêmeas (Tabela 1; Figura 2). Existiram diferenças interespecíficas no tamanho corpóreo 

(ANOVA - F2,99 = 56,71; p < 0,01; Figura 3), com T. jaguaribanus sendo maior que T. 

helenae (Tukey - p < 0,01) e T. pinima (Tukey - p < 0,01), e T. helenae sendo maior que T. 

pinima (Tukey - p < 0,01). 

 Não houve relação significativa entre o tamanho das áreas de vida e o comprimento 

rostro-cloacal para T. helenae (Regressão Linear Simples - F1,35 = 0,68; R² = 0,01; p = 0,42; 

Figura 3), nem para T. jaguaribanus (Regressão Linear Simples - F1,31 = 3,55; R² = 0,07; p = 

0,07; Figura 3), nem para T. pinima (Regressão Linear Simples - F1,30 = 0,01; R² = 0,03; p = 

0,94; Figura 3). Os tamanhos das áreas de vida não diferiram estatisticamente entre os sexos 

para nenhuma das espécies (Tabela 2; Figura 3).   
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Tabela 1 - Comprimento rostro-cloacal (mm) entre machos e fêmeas de Tropidurus helenae 

da Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí, de T. jaguaribanus do vale do rio 

Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará e de T. pinima do Morro de Santo 

Inácio, Gentio do Ouro - Bahia.  

  

ESPÉCIE FÊMEAS MACHOS ESTATÍSTICA 

Tropidurus helenae 

67,99 ± 3,13      

(58,00 - 71,40) 

n = 23 

81,01 ± 2,74       

(75,90 - 85,10) 

n = 14 

t de Student - 

t = -12,82; gl = 35; p < 0,01 

Tropidurus jaguaribanus 

77,16 ± 4,09       

(68,90 - 83,40) 

n = 17 

92,66 ± 9,27       

(76,00 - 105,90) 

n = 16 

t de Student - 

t = -6,28; gl = 31; p < 0,01 

Tropidurus pinima 

63,05 ± 1,76      

(60,00 - 65,80) 

n = 18 

67,51 ± 1,85      

(64,60 - 71,20) 

n = 14 

t de Student - 

t = -6,96; gl = 30; p < 0,01 

 

Legenda: Valores fornecidos como média ± um desvio padrão (mínimo - máximo). 

 

 Houve diferenças interespecíficas significativas nos tamanhos das áreas de vida 

(ANOVA - F2,102 = 9,14; p < 0,01; Figura 4), com T. jaguaribanus possuindo áreas de vida 

menores do que as de T. helenae (Tukey - p < 0,01; Figura 4) e as de T. pinima (Tukey - p < 

0,01; Figura 4), mas os tamanhos das áreas de vida destes últimos não diferiram 

estatísticamente entre si (Tukey - p = 0,51; Figura 4).  

 

Tabela 2 - Tamanho das áreas de vida (m²) entre machos e fêmeas de Tropidurus helenae da 

Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí, de T. jaguaribanus do vale do rio 

Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará e de T. pinima do Morro de Santo 

Inácio, Gentio do Ouro - Bahia.  

 

ESPÉCIE FÊMEAS MACHOS ESTATÍSTICA 

Tropidurus helenae 

44,61 ± 16,09      

(10,50 - 78,00) 

n = 23 

49,07 ± 22,51       

(9,00 - 76,50) 

n = 14 

t de Student - 

t = -0,70; gl = 35; p = 0,49 

Tropidurus jaguaribanus 

20,91 ± 10,68       

(9,00 - 46,50) 

n = 17 

30,31 ± 22,44       

(9,00 - 70,50) 

n = 16 

Wilcoxon - 

W = -118,5; gl = 31; p = 0,54 

Tropidurus pinima 

40,33 ± 26,25      

(9,00 - 91,50) 

n = 18 

41,29 ± 25,49      

(9,00 - 82,50 ) 

n = 17 

t de Student - 

t = -0,11; gl = 33; p = 0,91 

 

Legenda: Valores fornecidos como média ± um desvio padrão (mínimo - máximo). 
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Figura 1 - Relação entre o tamanho da área de vida e o número de registros de 

posição espacial em Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel 

José Dias - Piauí (acima), T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São 

João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. pinima do Morro de Santo Inácio, 

Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 

 

 
 

Legenda: Os círculos representam os tamanhos de área de vida absolutos (m² em log 

natural) para cada indivíduo e as linhas interceptam as médias das 

porcentagens relativas dos tamanhos de área de vida para cada número de 

registros de posição. 
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Figura 2 - Diferenças interespecíficas e intersexuais no comprimento rostro-cloacal (mm) de Tropidurus jaguaribanus 

do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (esquerda), T. helenae da Serra da Capivara, 

Coronel José Dias - Piauí (centro) e T. pinima do Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (direita). 

 

 
 

Legenda: Os triângulos representam fêmeas e os círculos, machos. 
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Figura 3 - Relação entre o tamanho da área de vida e o comprimento rostro-cloacal em Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José 

Dias - Piauí (esquerda), T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. pinima do Morro de 

Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (direita). Os triângulos representam fêmeas e os círculos machos.  
 

 

 

Legenda: Os triângulos representam fêmeas e os círculos, machos. 
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Figura 4 - Tamanho da área de vida entre Tropidurus jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (esquerda), T. 

helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí (centro) e T. pinima do Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia 

(direita). 

 

 
 



48 
 

 

2.4 Discussão 

 

 

 Os machos não apresentaram áreas de vida maiores do que as das fêmeas em nenhuma 

das espécies estudadas, embora a ocorrência de diferenças intersexuais nos tamanhos das 

áreas de vida seja amplamente difundida entre lagartos (Perry e Garland 2002). A tendência 

de que machos possuam áreas de vida maiores do que as das fêmeas é geralmente 

consequência dos distintos papéis sociais exercidos pelos sexos (Haenel et al. 2003a). 

Contudo, a magnitude das diferenças no uso do espaço entre os sexos varia entre diferentes 

tipos de sistemas sociais e as distinções esperadas são marcantes sobretudo em sistemas 

poligâmicos (Abell 1999). Por exemplo, em Tiliqua rugosa, uma espécie tipicamente 

monogâmica, machos e fêmeas não diferem nos tamanhos de suas áreas de vida (Bull et al. 

1998; Bull e Freake 1999), enquanto no poligínico Anolis carolinensis, cujos machos podem 

estar associados espacialmente com até seis fêmeas, as dimensões das áreas de vida dos 

machos foram maiores em comparação às das fêmeas (Ruby 1984; Jenssen e Nunes 1998). 

 Sistemas de acasalamento poligínicos já foram observados em tropidurídeos como 

Microlophus albemarlensis (Stebbins et al. 1967), M. delanonis (Werner 1978) e, inclusive, 

entre espécies de Tropidurus do grupo torquatus, tais como Tropidurus itambere (Van Sluys 

1997) e T. torquatus (Ribeiro et al. 2009). Contudo, é importante ressaltar que a monogamia e 

a poligamia são categorias extremas de um espectro contínuo (Stamps 1983) e, portanto, graus 

intermediários podem apresentar grande variação nos seus padrões de uso do espaço. Por 

exemplo, em uma população de T. hispidus em que machos tinham em média três fêmeas 

associadas às suas áreas de vida, os machos apresentaram áreas de vida maiores do que as 

fêmeas (Melo 2013). Por outro lado, em uma população de T. semitaeniatus em que os 

machos apresentaram usualmente até duas fêmeas em suas áreas de vida, não houve diferença 

significativa nos tamanhos das áreas de vida entre os sexos (Passos 2014). 

 A ausência de diferenças intersexuais nos tamanhos de área de vida de T. helenae, T. 

jaguaribanus e T. pinima, sugere, portanto, que estas espécies devem apresentar relativamente 

poucas fêmeas inclusas nas áreas de vida dos machos, à semelhança do que ocorre em T. 

semitaeniatus (Passos 2014). Consequentemente, é possível que as espécies de Tropidurus do 

grupo semitaeniatus, que compartilham contigências ecológicas comuns derivadas da 

saxicolidade, apresentem sistemas sociais em que a pressão seletiva entre os machos para 

inclusão de um maior número de fêmeas nas suas áreas de vida é baixa ou inexistente. 
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 As espécies estudadas apresentaram tamanhos de área de vida similares, apesar de 

possuírem tamanhos corpóreos bem distintos. Sob o ponto de vista energético, é esperado que 

organismos maiores possuam tamanhos de área de vida relativamente maiores, tendo em vista 

suas exigências nutricionais mais altas e, consequentemente, a necessidade de explorar uma 

porção maior do habitat para atender às suas demandas alimentares (McNab 1963; Mace e 

Harvey 1983). Existem evidências de que o tamanho das áreas de vida seja positivamente 

relacionado com o tamanho corpóreo em diversos taxa de vertebrados, como aves (Armstrong 

1965), mamíferos (Harestad e Bunnell 1979) e, inclusive, lagartos (Turner et al. 1969). 

Contudo, entre espécies de um mesmo nível trófico esta relação pode não existir (Rose 1982) 

e somente quando uma grande amplitude de tamanhos corpóreos é considerada, o efeito das 

exigências energéticas pode se tornar aparente (Christian e Waldschmidt 1984). De fato, Rose 

(1982) não evidenciou relação entre o tamanho das áreas de vida e o tamanho corpóreo entre 

espécies insetívoras dos gêneros Uta e Sceloporus, mas ao incluir espécies herbívoras dos 

gêneros Dipsosaurus e Sauromalus nas análises, uma relação positiva tornou-se aparente. 

Assim, a ausência de diferenças interespecíficas nos tamanhos das áreas de vida das espécies 

estudadas pode ser explicada como resultado das contigências ecológicas e comportamentais 

comuns oriundas de suas histórias evolutivas associadas com ambientes rochosos. 

 De forma similar, a relação entre o tamanho do corpo e tamanho das áreas de vida 

também não foi observada intraespecificamente para nenhuma das três espécies estudadas, 

muito embora as análises morfométricas tenham revelado a existência de variações intra-

específicas no comprimento rostro-cloacal entre machos e fêmeas em todas elas. A causa para 

a ausência destas relações intraespecificamente, de forma análoga ao explicado acima para 

relações interespecíficas, pode residir na relativamente baixa magnitude de variação nas 

dimensões corpóreas entre machos e fêmeas quando comparado às diferenças interespecíficas, 

bem como pelos compartilhamento de hábitos ecológicos e comportamentais típicos da 

espécie, tais como os hábitos alimentares insetívoros e a preferência no uso microhabitats 

rochosos por ambos os sexos. Na verdade, contrário as predições teóricas, a ausência de 

relações intra-específicas entre o tamanho das áreas de vida e o tamanho corpóreo é a regra na 

maioira dos estudos de área de vida de iguanios, tendo sido amplamente registrado para os 

gêneros Sceloporus (e.g. S. virgatus - Smith 1985; S. jarrovi - Simon e Middendorf 1980; S. 

undulatus - Haenel et al. 2003b), Liolaemus (e.g. L. melanops - Frutos et al. 2007; L. 

multimaculatus - Kacoliris et al. 2009; L. quilmes - Robles e Halloy 2009) e, inclusive, para 

outros Tropidurus (e.g. T. torquatus - Ribeiro et al. 2009; T. semitaeniatus Passos 2014). 
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 Concluímos, portanto, que a inexistência de diferenças intersexuais e interespecíficas 

nos tamanhos das áreas de vida entre as espécies de Tropidurus do grupo semitaeniatus, 

sugere que os processos que estruturam os padrões de uso do espaço pelos indivíduos estão 

relacionados aos habitats rochosos. Além das conhecidas contigências morfológicas 

(Rodrigues 1984; Passos et al. 2011) e reprodutivas (Vitt e Goldberg 1983; Passos et al. 2013) 

associadas à saxicolidade destes lagartos, evidências recentes sugerem que a alta 

especialização no uso de rochas também tem consequências para a dinâmica espacial destas 

espécies (Passos 2014). De fato, a disponibilidade limitada de habitats adequados à ocupação 

usualmente produz altas densidades populacionais nas espécies de Tropidurus do grupo 

semitaeniatus nos afloramentos rochosos da Caatinga, o que pode explicar os reduzidos 

tamanhos de área de vida observados para todas elas e, inclusive, a similaridade nos pequenos 

tamanhos das áreas de vida compartilhada entre ambos os sexos.  



51 
 

 

2.5 Referências 

 

 

Abell AJ. 1999. Male-female spacing patterns in the lizard, Sceloporus virgatus. Amphibia-

Reptilia. 20:185–194. 

 

Armstrong JT. 1965. Breeding home range in the night hawk and birds; its evolutionary and 

ecological significance. Ecology. 46:619–629. 

 

Brown JL, Orians GH. 1970. Spacing patterns in mobile animals. Annual Review of Ecology 

and Systematics. 1:239–262. 

 

Bull CM, Freake MJ. 1999. Home-range fidelity in the Australian sleepy lizard, Tiliqua 

rugosa. Australian Journal fo Zoology. 47:125–132. 

 

Bull CM, Cooper SJB, Baghurst BC. 1998. Social monogamy and extra-pair fertilization in an 

Australian lizard, Tiliqua rugosa. Behavioral Ecology and Sociobiology. 44:63–72. 

 

Burt WH. 1943. Territoriality and home range concepts as applied to mammals. Journal of 

Mammalogy. 24:346–352. 

 

Carvalho ALG. 2013. On the distribution and conservation of the South American lizard 

genus Tropidurus Wied-Neuwied, 1825 (Squamata: Tropiduridae). Zootaxa. 3640:42–056. 

 

Carvalho ALG, Britto MR, Fernandes DS. 2013. Biogeography of the lizard genus 

Tropidurus Wied-Neuwied, 1825 (Squamata: Tropiduridae): distribution, endemism, and area 

relationships in South America. Plos One. 8:1–14. 

 

Christian KA, Waldschmidt S. 1984. The relationship between lizard home range and body 

size: a reanalysis of the data. Herpetologica. 40:68–75. 

 

De Solla SR, Bonduriansky R, Brooks RJ. 1999. Eliminating autocorrelation reduces 

biological relevance of home range estimates. Journal of Animal Ecology. 68:221–234. 

 

Fox SF, Rose E, Myers R. 1981. Dominance and the acquisition of superior home ranges in 

the lizard Uta stansburiana. Ecology. 62:888–893. 

 

Frost DR, Rodrigues MT, Grant T, Titus TA. 2001. Phylogenetics of the lizard genus 

Tropidurus (Squamata:Tropiduridae:Tropidurinae): direct optimization, descriptive 

efficiency, and sensitivity analysis of congruence between molecular data and morphology. 

Molecular Phylogenetics and Evolution. 21:352-371. 

 

Frutos N, Camporro LA., Avila LJ. 2007. Ambito de hogar de Liolaemus melanops 

Burmeister, 1888 (Squamata: Liolaemini) en el centro de Chubut, Argentina. Gayana. 

71:142–149. 

 

Galdino CAB, Horta G., Young RJ. 2014. An update to a bead-tagging method for marking 

lizards. Herpetological Review. 45:587–589. 

 



52 
 

 

Giaretta AA. 1996. Tropidurus torquartus (NCN). Home range. Herpetological Review. 

27:80–81. 

 

González LA, Prieto A, Ojeda G. 2004. Área de actividad y comportamiento del lagarto 

Tropidurus hispidus (Spix 1825) (Sauria - Tropiduridae) en Cerro Colorado, Cumaná, Estado 

Sucre, Venezuela. Saber. 16:96–104. 

 

Haenel GJ, Smith LC, John-Alder HB. 2003a. Home-range analysis in Sceloporus undulatus 

(Eastern Fence Lizard). I . Spacing patterns and the context of territorial behavior. Copeia. 

2003:99–112. 

 

Haenel GJ, Smith LC, John-Alder HB. 2003b. Home-range analysis in Sceloporus undulatus. 

II . A test of spatial relationships and reproductive success. Copeia. 2003:113–123. 

 

Harestad AS, Bunnell FL. 1979. Home range and body weight–a reevaluation. Ecology. 

60:389–402. 

 

Hayne DW. 1949. Calculation of size of home range. Journal of Mammalogy. 30:1–18. 

 

Horne JS, Garton EO, Sager-Fradkin KA. 2007. Correcting home-range models for 

observation bias. Journal of Wildlife Management. 71:996–1001. 

 

Huey RB, Pianka ER. 1981. Ecological consequences of foraging mode. Ecology. 62:991–

999. 

 

Imansyah MJ, Jessop TS, Ciofi C, Akbar Z. 2008. Ontogenetic differences in the spatial 

ecology of immature Komodo dragons. Journal of Zoology. 274:107–115. 

 

Jenssen TA, Nunez SC. 1998. Spatial and breeding relationships of the lizard, Anolis 

carolinensis: evidence of intrasexual selection. Behaviour. 135:981–1003. 

 

Mace GM, Harvey PH. 1983. Energetic constraints on home-range size. The American 

Naturalist. 121:120–132. 

 

Manzani PR, Abe AS. 1990. A new species of Tapinurus from the Caatinga of Piaui 

northeastern Brazil. Herpetologica. 46:462–467. 

 

Martins EP. 1994. Phylogenetic perspectives on the evolution of lizard territoriality. In: Vitt 

LJ and Pianka ER, editors. Lizard ecology: historical and experimental perspectives. New 

Jersey: Princenton University Press. p 117–144. 

 

McNab BK. 1963. Bioenergetics and the determination of home range size. American 

Naturalist. 97:133–140. 

 

Melo GC. 2013. A área de vida do lagarto Tropidurus hispidus (Squamata:Tropiduridae). 

Monografia de graduação. Universidade Federal do Ceará. 

 

Mitchell MS, Powell RA. 2012. Foraging optimally for home ranges. Journal of Mammalogy. 

93:917–928. 

 



53 
 

 

Mohr CO. 1947. Table of equivalent populations of north american small mammals. 

American Midland Naturalistdland Naturalist. 37:223–249. 

 

Passos DC, Lima DC, Borges-Nojosa DM. 2011. A new species of Tropidurus (Squamata, 

Tropiduridae) of the semitaeniatus group from a semiarid area in Northeastern Brazil. 

Zootaxa 2930: 60–68. 

 

Passos, DC, Lima DC, Borges-Nojosa DM. 2013. Clutch size, incubation time and hatchling 

morphometry of the largest known Tropidurus of the semitaeniatus group (Squamata, 

Tropiduridae), in a semi-arid area from northeastern Brazil. Herpetological Bulletin 123: 23–

25. 

 

Passos DC. 2014. Área de vida do lagarto saxícola Tropidurus semitaeniatus (Squamata: 

Tropiduridae) em área de Caatinga, Nordeste do Brasil. Dissertação de mestrado. 

Universidade do Estado do Rio de Janeiro. Programa de Pós-Graduação em Ecologia e 

Evolução. 

 

Passos DC, Galdino CAB, Rocha CFD. 2015. Challenges and perspectives for studies on 

home range of lizards from South America. South American Journal of Herpetology. 10:82–

89. 

 

Perry G, Garland T. 2002. Lizard home ranges: effects of sex, body size, diet, habitat, and 

phylogeny. Ecology. 83:1870–1885. 

 

R Core Team. 2015. R: A language and environment for statistical computing. Vienna 

 

Ribeiro LB, Souza BM, Gomides SC. 2009. Range structure, microhabitat use, and activity 

patterns of the saxicolous lizard Tropidurus torquatus (Tropiduridae) on a rock outcrop in 

Minas Gerais, Brazil. Revista Chilena de Historia Natural. 82:577–588. 

 

Ribeiro LB, Freire EMX. 2010. Thermal ecology and thermoregulatory behaviour of 

Tropidurus hispidus and T. semitaeniatus in caatinga area of northeastern Brazil. 

Herpetological Journal. 20:201–208. 

 

Robles C, Halloy M. 2009. Home ranges and reproductive strategies in a Neotropical lizard, 

Liolaemus quilmes (Iguania: Liolaemidae). South American Journal of Herpetology. 4:253–

258. 

 

Rocha CFD, Van Sluys M. 2008. Comportamento de répteis. In: Del-Claro K, Prezoto F, 

Sabino J, editores. As distintas faces do comportamento animal. Valinhos: Anhanguera 

Educacional. p 175–190. 

 

Rodrigues MT. 1984. Sobre Platynotus Wagler, 1830, pré-ocupado, substituído por Tapinurus 

Amaral, 1933, com a descrição de uma nova espécie (Sauria, Iguanidae). Papeis Avulsos de 

Zoologia. 35:367–373. 

 

Rodrigues MT. 1987. Sistemática, ecologia e zoogeografia dos Tropidurus do grupo 

torquatus ao Sul do rio Amazonas (Sauria, Iguanidae). Arquivos de Zoologia. 31:105–230. 

 



54 
 

 

Rose B. 1982. Lizard home ranges: methodology and functions. Journal of Herpetology. 

16:253–269. 

 

Ruby DE. 1984. Male breeding success and differential access to females in Anolis 

carolinensis. Herpetologica. 40:272–280. 

 

Sheldahl LA, Martins EP. 2000. The territorial behaviour of the western fence lizard, 

Sceloporus occidentalis. Herpetologica. 56:469–479. 

 

Simon CA, Middendorf GA. 1980. Spacing in juvenile lizards (Sceloporus jarrovi). Copeia. 

1980:141–146. 

 

Smith DC. 1985. Home range and territory in the striped plateau lizard (Sceloporus virgatus). 

Animal Behaviour. 33:417–427. 

 

Spencer WD. 2012. Home ranges and the value of spatial information. Journal of 

Mammalogy. 93:929–947. 

 

Stamps, JA. 1977. Social behavior and spacing patterns in lizards. In: Gans C, Tinkle DW, 

editors. Biology of the Reptilia. New York : Academic Press. p 265–334. 

 

Stamps JA. 1983. Sexual selection, sexual dimorphism and territoriality. In: Huey RB, Pianka 

ER, Schoener TW, editors. Lizard ecology: studies of a model organism. Cambridge: Harvard 

University Press. p 169–204. 

 

Stebbins RC, Lowenstein JM, Cohen NW. 1967. A field study of the lava lizard (Tropidurus 

albemarlensis) in the galápagos islands. Ecology. 48:839–851. 

 

Turner FB, Jennrich RI, Weintraub JD. 1969. Home ranges and body size of lizards. Ecology. 

50:1076–1081. 

 

Uetz P, Hošek J. 2015. The Reptile Database. Disponível em <http://www.reptile-

database.org>. Accessado em 13 mar. 2015. 

 

Van Sluys M. 1997. Home range of the saxicolous lizard Tropidurus itambere (Tropiduridae) 

in Southeastern Brazil. Copeia. 1997:623–628. 

 

Vanzolini PE, Ramos-Costa AMM, Vitt LJ. 1980. Répteis das caatingas. Rio de Janeiro: 

Academia Brasileira de Ciências. 161 p. 

 

Vitt LJ, Goldberg SR. 1983. Reproductive ecology of two tropical iguanid lizards: Tropidurus 

torquatus and Platynotus semitaeniatus. Copeia. 1983:131–141. 

 

Werner DI. 1978. On the biology of Tropidurus delanonis, Baur (Iguanidae). Zeitschrift fur 

Tierpsychologie. 47:337–395. 

 

Williamson M, Gaston KJ. 1999. A simple transformation for sets of range sizes. Ecography. 

22:674–680. 

 

Zar JH. 2010. Biostatistical analysis. 5th edition. New Jersey: Pearson Prentice Hall. 944 p.  



55 
 

 

3 CONVIVENDO SOBRE ROCHAS: ORGANIZAÇÃO SOCIAL DOS LAGARTOS 

TROPIDURUS DO GRUPO SEMITAENIATUS 

 

 

3.1 Introdução 

 

 

 O conhecimento sobre área de vida é essencial para a compreensão de diversos 

processos ecológicos. Primeiro, uma vez que as áreas de vida expressam as respostas dos 

organismos às condições e aos recursos ambientais disponíveis, seu estudo contribui para o 

entendimento dos mecanismos que determinam o uso do espaço por animais (Börger et al. 

2008). Segundo, tendo em vista que a distribuição espacial dos indivíduos é profundamente 

influenciada pelas interações intraespecíficas, a disposição das áreas de vida de coespecíficos 

revela propriedades fundamentais da estrutura e organização dos sistemas sociais (Formica et 

al. 2010). Por fim, considerando que as áreas de vida são indicadores indiretos das 

necessidades exigidas por um animal, seus resultados também podem ser aplicados para 

delinear estratégias de conservação (Knapp e Owens 2005). 

 O arranjo espacial das áreas de vida pode refletir muito da organização social nos 

animais (Haenel et al. 2003a). Por exemplo, se os indivíduos de uma população apresentam 

alta segregação espacial nas suas áreas de vida, representando um elevado grau de evitação 

entre coespecíficos, isto pode sugerir a existência de um sistema territorial. Por outro lado, em 

sistemas não territoriais os indivíduos são mais tolerantes a coespecíficos, exibindo alta 

sobreposição de suas áreas de vida (Sheldahl e Martins 2000; Kerr e Bull 2006). Além disso, 

a disposição das áreas de vida no espaço também pode revelar propriedades dos sistemas de 

acasalamento das espécies. Nesse contexto, o número de áreas de vida de fêmeas associadas 

às áreas de vida dos machos pode evidenciar a formação de haréns, típicos de sistemas 

poligínicos, ou por outro lado, demonstrar a formação de casais exclusivos, como ocorre em 

sistemas monogâmicos (Abell 1999; Hibbitts et al. 2012). 

 Apesar da América do Sul abrigar mais de 20% da riqueza de répteis do mundo, 

totalizando cerca de 2100 espécies registradas entre seus limites geográficos (Uetz e Hošek 

2015), existem poucos estudos que fornecem informações sobre a organização social de 

lagartos sul-americanos a partir de padrões de uso do espaço (Passos et al. 2015). Além da 

escassez de estudos, embora os lagartos da linhagem Iguania compartilhem muitas 

características morfológicas e comportamentais (Huey e Pianka 1981), os resultados 
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disponíveis sobre a organização social dos iguanios sul-americanos não são consensuais. Por 

exemplo, enquanto algumas espécies apresentaram evidências de estarem estruturadas em 

sistemas territorias (Werner 1978; Van Sluys 1997; Rocha 1999), outras exibiram alta 

tolerância a proximidade com coespecíficos, inclusive entre indivíduos do mesmo sexo 

(Halloy e Robles 2002; Frutos et al. 2007; Kacoliris et al. 2009). 

 Especificamente sobre o gênero Tropidurus Wied, 1825, que constitui um dos grupos 

de lagartos mais representativos da herpetofauna sul-americana, as informações disponíveis 

sobre o uso do espaço sugerem que estes lagartos sejam poligínicos e territoriais. De fato, os 

machos de Tropidurus apresentam usualmente mais de uma fêmea associadas às suas áreas de 

vida e exibem relativamente baixa sobreposição espacial com outros machos (Van Sluys 

1997; Ribeiro et al. 2009). Todavia, enquanto o gênero Tropidurus é subdividido em quatro 

grupos de espécies: T. bogerti, T. semitaeniatus, T. spinulosus e T. torquatus (Frost et al. 

2001), as evidências que fornecem dados sobre sua organização social são restritas a duas 

espécies do grupo torquatus (Van Sluys 1997; Ribeiro et al. 2009). Consequentemente, tendo 

em vista a grande diversidade taxonômica e ecológica do gênero, faz-se necessário avaliar o 

comportamento social dos outros grupos para que se possa diagnosticar padrões mais amplos. 

 O grupo semitaeniatus é composto de quatro espécies intensamente achatadas dorso-

ventralmente (Vanzolini et al. 1980, Manzani e Abe 1990), de hábitos exclusivamente 

saxícolas (Rodrigues 1984; Passos et al. 2011), que se encontram distribuídos ao longo do 

domínio Caatinga (Carvalho 2013; Carvalho et al. 2013). Devido sua elevada abundância 

local e especialização no uso de rochas, estes lagartos convivem em altas densidades 

populacionais, isolados em ilhas de afloramentos rochosos. Estas peculiaridades, por si só, 

permitem supor que as pressões sociais atuantes nestas espécies se distinguam daquelas que 

afetam a maioria dos demais Tropidurus. Assim, neste capítulo, buscamos contribuir para 

compreensão da organização social de lagartos saxícolas, através da análise da sobreposição 

de áreas de vida em Tropidurus helenae, T. jaguaribanus e T. pinima. Especificamente, 

avaliamos as diferenças intra e intersexuais sobreposições de áreas de vida, testando as 

seguintes hipóteses: i. a porcentagem de sobreposição espacial entre indivíduos do mesmo 

sexo seria menor que a ocorrente entre machos e fêmeas, como consequência da evitação da 

competição intrasexual pelo acesso a recursos, sobretudo parceiros sexuais; e ii. o número de 

fêmeas espacialmente associadas a machos seria positivamente relacionado com o tamanho 

das áreas de vida e com o tamanho corpóreo dos machos, tendo em vista que a probabilidade 

de acesso a fêmeas aumenta com o tamanho das áreas de vida e que machos maiores têm 

vantagens nos embates físicos com outros machos menores.  
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3.2 Métodos 

 

 

 Realizamos as amostragens de Tropidurus helenae em Coronel José Dias - Piauí 

(8°51'2"S; 42°33'57"O), em maio de 2015; de T. jaguaribanus em São João do Jaguaribe - 

Ceará (5°20'33"S; 38°12'24"O), em abril de 2015; e de T. pinima em Gentio do Ouro - Bahia 

(11° 6'41"S; 42°43'32"O), em junho de 2015. Em cada área de estudo, selecionamos um 

conjunto de afloramentos rochosos nos quais indivíduos das espécies-alvo ocorressem e 

procedemos com a captura-marcação-recaptura dos mesmos. Capturamos os lagartos adultos 

com laço de nylon atado à ponta de varas de pesca e registramos o sexo e o comprimento 

rostro-cloacal (resolução de 0,1 mm) de cada indivíduo. Determinamos o sexo com base na 

coloração ventral dos indivíduos (manchas pretas e amarelas na porção ventral das coxas e na 

aba pré-cloacal), padrão presente nos machos, mas sempre ausente nas fêmeas (Ribeiro et al. 

2010). Marcamos cada indivíduo com uma combinação única de duas a três contas coloridas 

implantadas na base da cauda (Galdino et al., 2014). Este método permitiu a precisa 

identificação dos indivíduos através de recapturas visuais, sem a necessidade de posterior 

manuseio. Obtivemos os pontos espaciais (latitude e longitude em UTM, precisão de 3,0 m) 

por um dispositivo portátil de navegação por satélite (GPS). 

 Realizamos as amostragens durante 20 dias consecutivos em cada área de estudo, 

totalizando 200 horas de esforço amostral para cada espécie. Diariamente, vistoriamos os 

afloramentos rochosos de 7:00 às 17:00 h, garantindo a coleta de pontos espaciais ao longo de 

toda amplitude da atividade diária das espécies (De Solla et al. 1999). Durante as vistorias, 

caminhamos lentamente em busca dos lagartos em toda a extensão dos afloramentos, pelo 

menos três vezes por cada turno, para assegurar probabilidades similares de detecção dos 

indivíduos (Horne et al. 2007). Para evitar a dependência temporal das observações, 

consideramos apenas a primeira visualização de cada indivíduo no turno e, para garantir a 

independência espacial dos registros de posição, a cada vistoria utilizamos sistematicamente 

rotas distintas para o monitoramento dos afloramentos rochosos. 

 Para obter os valores de sobreposição entre as áreas de vida (%), calculamos a 

proporção da área de vida total de cada indivíduo sobreposta à área de vida de cada um dos 

demais simpátricos, considerando o método do Polígono Convexo Mínimo (Mohr 1947). Para 

evitar a consideração de sobreposições esporádicas, consideramos 95% dos pontos espaciais 

na construção dos polígonos, excluindo 5% dos pontos espaciais mais extremos utilizados por 

cada indivíduo. 
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 Para garantir estimativas acuradas das porcentagens de sobreposição de áreas de vida, 

consideramos apenas as sobreposições entre indivíduos cuja quantidade de registros de 

posição atendiam aos seguintes critérios: 1. alcance da assíntota em curvas de acumulação 

relacionando as estimativas de tamanho das áreas de vida absolutas e relativas com o número 

de registros de posições espaciais e 2. representatividade das áreas de vida, número de 

registros de posição capazes de explicar mais de 90% das áreas de vida individuais. Contudo, 

como a sobreposição espacial entre áreas de vida não necessariamente remete uma ocorrência 

temporalmente simultânea de indivíduos em um mesmo local, avaliamos também a 

associação temporal entre os indivíduos com áreas de vida sobrepostas, através do índice de 

associação comportamental Half-Weighted Index (HWI), definido como HWI = X / X + Yab + 

0,5 (Ya + Yb), onde X= dias em que os indivíduos “a” e “b” foram vistos juntos; Ya= dias em 

que apenas o indivíduo “a” foi visto; Yb= dias em que apenas o indivíduo “b” foi visto; Yab= 

dias em que nem o indivíduo “a” nem o “b” foram vistos (Whitehead 2008). O HWI é 

calculado para cada par de indivíduos e pode variar de 0 (i.e. nunca associados) a 1 (i.e. 

sempre associados). Portanto, para as análises de sobreposição de áreas de vida, consideramos 

apenas pares com HWI igual ou superior a 0,5 (CAB Galdino dados não publicados). 

 Transformamos os valores de sobreposição de área de vida (arcosseno da raiz 

quadrada das porcentagens) para reduzir as distorções das distribuições em relação à 

normalidade. Avaliamos os dados quanto às premissas de normalidade e homocedasticidade 

das variâncias para a utilização de testes paramétricos. Quando a conformação dos dados não 

atendeu as premissas, aplicamos testes não paramétricos. Para avaliar as diferenças nas 

porcentagens de sobreposição de áreas de vida entre os diferentes tipos de associações 

espaciais (fêmea x fêmea, macho x fêmea e macho x macho) em cada espécie, utilizamos 

análise de variância - ANOVA (Zar 2010). Para comparar o número médio de fêmeas 

espacialmente associadas a machos entre as espécies, utilizamos teste de Kruskal-Wallis (Zar 

2010) e testes post-hoc de Dunn (Dunn 1964). Para avaliar a relação entre o número de 

fêmeas espacialmente associadas a machos (com áreas de vida sobrepostas a de machos) e o 

tamanho das áreas de vida e o tamanho corpóreo dos machos, utilizamos correlações de 

Pearson e Spearman, dependendo do atendimento às premissas de cada teste (Zar 2010). 

 Conduzimos as análises estatísticas e produzimos os gráficos na plataforma R (R Core 

Team 2015). As análises espaciais foram realizadas usando o código "HunteR" (Passos et al. 

2015). Os cálculos de HWI foram realizados no programa SOCPROG (Whitehead 2009). 

Para todos os testes estatísticos, atribuímos o nível de significância α = 0,05. Fornecemos as 

estatísticas descritivas como: média ± um desvio padrão (mínimo - máximo).  
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3.3 Resultados 

 

 

 Capturamos e marcamos 60 indivíduos adultos de T. helenae (38 fêmeas e 22 

machos), 60 indivíduos de T. jaguaribanus (33 fêmeas e 27 machos) e 71 indivíduos de T. 

pinima  (35 fêmeas e 36 machos). A densidade de T. helenae foi de 126 indivíduos.ha
-1

, a de 

T. jaguaribanus foi de 124 indivíduos.ha
-1

 e a de T. pinima foi de 80 indivíduos.ha
-1

. 

Obtivemos recapturas de 80% (n = 48) dos indivíduos de T. helenae, 78% (n = 47) dos 

indivíduos de T. jaguaribanus e 71% (n = 53) dos indivíduos de T. pinima. Ao todo, 

coletamos 339 registros de posições espaciais para T. helenae, 341 para T. jaguaribanus e 373 

para T. pinima. 

As curvas de acumulação dos tamanhos das áreas de vida em função do número de 

pontos espaciais atingiram assíntotas em torno de sete registros de posição para todas as 

espécies (ver Figura 1 do Capítulo 2). As estimativas de tamanho de área de vida baseadas 

neste número de registros de posição correspondem a 93% das áreas de vida individuais em T. 

helenae, 92% em T. jaguaribanus e 94% em T. pinima (ver Figura 1 do Capítulo 2). Portanto, 

atribuímos este valor como o limiar mínimo de registros de posição para calcularmos a 

porcentagem de sobreposição das áreas de vida entre indivíduos das três espécies. 

Registramos ao todo, 364 sobreposições espaciais de áreas de vida nas três espécies. 

Deste total, 12 sobreposições espaciais apresentaram baixa associação temporal (HWI < 0,5): 

duas em T. helenae - HWI = 0,40 ± 0,00 (0,40 - 0,40), oito em T. jaguaribanus - HWI = 0,38 

± 0,10 (0,22 - 0,46) e duas em T. pinima - HWI = 0,43 ± 0,00 (0,43 - 0,43). Nas análises a 

seguir, consideramos exclusivamente as 352 sobreposições com HWI > 0,5. Destas, 232 

ocorreram entre indivíduos de T. helenae, 64 entre T. jaguaribanus e 56 entre T. pinima 

(Figura 1). Em T. helenae, a maioria das sobreposições de áreas de vida ocorreu entre pares de 

fêmeas (49%, n = 114, envolvendo 23 fêmeas), seguida por entre machos e fêmeas (44%, n = 

102, envolvendo 11 machos e 22 fêmeas) e, por fim, entre pares de machos (7%, n = 16, 

envolvendo 10 machos). Em T. jaguaribanus, a frequência de sobreposições de áreas de vida 

foi maior entre machos e fêmeas (50%, n = 32, envolvendo 10 machos e 8 fêmeas) e a mesma 

entre pares de fêmeas (25%, n = 16, envolvendo 9 fêmeas) e pares de machos (25%, n = 16, 

envolvendo 12 machos). Em T. pinima, a maioria das sobreposições de áreas de vida ocorreu 

entre machos e fêmeas (57%, n = 32, envolvendo 11 machos e 11 fêmeas), seguida 

igualmente por sobreposições entre pares de fêmeas (21,5%, n = 12, envolvendo 9 fêmeas) e, 

por fim, entre pares de machos (21,5%, n = 12, envolvendo 10 machos).  
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Figura 1 - Representações das áreas de vida em Tropidurus 

helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - 

Piauí (acima), T. jaguaribanus do vale do rio 

Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. 

pinima do Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - 

Bahia (abaixo). 

 

Legenda: Fêmeas (linhas tracejas) e machos (linhas contínuas). 

Escala (barra) corresponde a cinco metros. 
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 Não houve diferença nas porcentagens médias de sobreposição de áreas de vida entre 

os diferentes tipos de associações espaciais (fêmea x fêmea, macho x fêmea e macho x 

macho) em nenhuma das espécies: T. helenae (ANOVA - F2,229 = 2,87; p = 0,06; Figura 2; 

Tabela 1), T. jaguaribanus (ANOVA - F2,61 = 0,78; p = 0,46; Figura 2; Tabela 1), T. pinima 

(ANOVA - F2,53 = 0,13; p = 0,88; Figura 2; Tabela 1). 

Tabela 1 - Porcentagem de sobreposição de áreas de vida entre fêmeas, machos e machos e 

fêmeas de Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí, de 

T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará e de T. 

pinima do Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia.  

ESPÉCIE Fêmea x Fêmea Macho x Fêmea Macho x Macho 

Tropidurus helenae 

27,3 ± 25,4           

(0,2 - 97,2) 

n = 114 

30,5 ± 21,8              

(1,0 - 85,1) 

n = 51 

15,9 ± 16,4                    

(1,0 - 56,9) 

n = 16 

Tropidurus jaguaribanus 

30,2 ± 26,5           

(2,4 - 75,0) 

n = 16 

23,1 ± 25,0              

(0,7 - 100,0) 

n = 16 

19,0 ± 18,3                   

(1,9 - 70,0) 

n = 16 

Tropidurus pinima 

23,0 ± 12,7           

(7,9 - 43,8) 

n = 16 

22,2 ± 14,1              

(0,2 - 50,0) 

n = 12 

25,9 ± 27,3                   

(0,1 - 78,2) 

n = 12 

Legenda: Valores fornecidos como média ± um desvio padrão (mínimo - máximo). 

 

 Os machos de T. helenae estiveram associados espacialmente com 4,6 ± 2,7 fêmeas, 

possuindo de zero a nove fêmeas inclusas em suas áreas de vida. Os machos de T. 

jaguaribanus estiveram associados espacialmente com 1,6 ± 0,7 fêmeas, possuindo de zero a 

três fêmeas inclusas em suas áreas de vida. Os machos de T. pinima estiveram associados 

espacialmente com 1,5 ± 0,7 fêmeas, possuindo de zero a três fêmeas em suas áreas de vida. 

O número médio de fêmeas espacialmente associadas a machos diferiu estatisticamente entre 

as espécies (Kruskal-Wallis - χ
2
 = 14,0; p < 0,01; Figure 3), tendo sido significativamente 

maior em T. helenae (teste post hoc de Dunn - p ≤ 0,01 para ambas as comparações), mas não 

diferindo entre T. jaguaribanus e T. pinima (teste post hoc de Dunn - p = 0,69). 

 O tamanho das áreas de vida dos machos não foi estatisticamente correlacionado com 

o número de fêmeas espacialmente associadas em T. helenae (Correlação de Pearson - gl = 9; 

r = 0,08; p = 0,81), nem em T. jaguaribanus (Correlação de Spearman - gl = 8; rho = -0,05; p 

= 0,88), nem em T. pinima (Correlação de Spearman - gl = 9; rho = -0,07; p = 0,84). O 

número de fêmeas espacialmente associadas a machos também não foi correlacionado com o 

comprimento rostro-cloacal dos machos em T. helenae (Correlação de Pearson - gl = 9; r = 

0,13; p = 0,71), nem em T. jaguaribanus (Correlação de Spearman - gl = 8; rho = 0,15; p = 

0,68), nem em T. pinima (Correlação de Spearman - gl = 9; rho = 0,23; p = 0,55).  
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Figura 2 - Porcentagem de sobreposição de áreas de vida entre 

fêmeas, machos e machos e fêmeas de Tropidurus 

helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí 

(acima), T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São 

João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. pinima do Morro 

de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 
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Figura 3 - Número de fêmeas com áreas de vida sobrepostas àquelas de machos de Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José 

Dias - Piauí (esquerda), T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. pinima do Morro de 

Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (direita). 
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Figura 4 - Relação entre o número de fêmeas espacialmente associadas a machos e 

tamanho das áreas de vida (esquerda) e o comprimento rostro-cloacal 

(direita) dos machos de Tropidurus helenae de Coronel José Dias - Piauí 

(acima), T. jaguaribanus de São João do Jaguaribe - Ceará (centro) e T. 

pinima de Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 
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3.4 Discussão 

 

 

 Todas as espécies estudadas apresentaram alta sobreposição espacial entre seus 

indivíduos, tanto em termos de frequência, como em porcentagem de sobreposição das áreas 

de vida e, inclusive, considerando a associação temporal nas sobreposições espaciais. Estas 

métricas revelam um alto grau de tolerância entre os indivíduos no compartilhamento do uso 

do espaço e contribuem para o entendimento da sua organização social (Stamps 1977; Haenel 

et al. 2003a). Especificamente quanto aos Tropidurus, existem poucos estudos sobre área de 

vida de espécies do gênero e os resultados obtidos até então não são consensuais, 

comprometendo ainda mais a interpretação sobre seus sistemas sociais (Passos et al. 2015). 

Por exemplo, T. itambere e T. torquatus, espécies do grupo torquatus, apresentaram baixa 

frequência e porcentagem de sobreposição espacial (Van Sluys 1997; Ribeiro et al. 2009), 

enquanto T. semitaeniatus apresentou relativamente mais e maiores porcentagens de 

sobreposições de áreas de vida entre seu indíviduos (Passos 2014).  

 Os resultados obtidos neste trabalho para T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima, 

similarmente aos já registrados para T. semitaeniatus (Passos 2014), sugerem que os 

Tropidurus do grupo semitaeniatus apresentam relativamente maior frequência e proporção 

média de sobreposição de áreas de vida entre seus indivíduos do que as espécies estudadas do 

grupo torquatus (Van Sluys 1997; Ribeiro et al. 2009). Uma vez que estes grupos apresentam 

longas histórias evolutivas independentes, provavelmente tendo derivado de um ancestral 

comum no início do Plioceno, há cerca de cinco milhões de anos (Werneck 2015) e que suas 

espécies se segregam nitidamente tanto por caracteres morfológicos como moleculares (Frost 

et al. 2001), é plausível esperar que também tenham acumulado diferenças no que diz respeito 

ao modo de utilização do espaço. Um fator adicional que pode ter impulsionado tais 

diferenças observadas entre os dois grupos é o tipo de habitat utilizado por seus membros. 

Enquanto todas as espécies do grupo semitaeniatus ocorrem exclusivamente em habitats 

rochosos (Rodrigues 1984; Passos et al. 2011), o grupo torquatus engloba membros 

psamófilos, saxícolas, arborícolas e generalistas no uso do habitat (Rodrigues 1987; 

Kohlsdorf et al. 2001). Portanto, tendo em vista as evidências de que o tipo de habitat pode 

influenciar tanto a morfologia (Kohlsdorf et al. 2004) como a performance comportamental 

(Kohlsdorf e Navas 2007) de espécies do gênero Tropidurus, é possível que as diferenças 

observadas no uso do espaço e na organização social entre os grupos semitaneiatus e 

torquatus também tenham sido geradas pelo uso de habitats fundamentalmente distintos.  
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 A proporção de sobreposição das áreas de vida entre indivíduos do mesmo sexo não 

diferiu dos valores observados nas sobreposições intersexuais em nenhuma das espécies 

estudadas. Em lagartos da linhagem Iguania usualmente existe uma elevada segregação 

espacial entre indivíduos do mesmo sexo e, em alguns casos, eles podem inclusive defender 

ativamente suas áreas de vida contra a invasão de intrusos, caracterizando um sistema 

territorial (Martins 1994; Sheldahl e Martins 2000). A territorialidade tem sido amplamente 

atribuída ao gênero Tropidurus (Kohlsdorf et al. 2006; Sales et al. 2011), muito embora não 

existam evidências factuais de que eles defendam toda ou parte de suas áreas de vida. Na 

verdade, a suposição de que os Tropidurus sejam territoriais é normalmente fundamentada 

apenas nas diferenças intersexuais nos tamanhos das áreas de vida (Giaretta 1996; González et 

al. 2004) e no marcado dimorfismo sexual observado em algumas espécies (Vitt et al. 1996; 

Pinto et al. 2005). Todavia, embora Van Sluys (1997) tenha observado valores mais baixos de 

sobreposição espacial entre indivíduos do mesmo sexo em T. itambere, as proporções de 

sobreposição intra e intersexuais não diferiram em T. semitaeniatus (Passos 2014). De modo 

similar, os resultados achados aqui para T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima sugerem que 

os Tropidurus saxícolas do grupo semitaeniatus não constituem espécies territoriais. 

 O número de fêmeas espacialmente associadas a machos não esteve correlacionado 

com o tamanho das áreas de vida nem com o tamanho corpóreo dos machos de T. helenae, T. 

jaguaribanus e T. pinima. Em espécies territoriais, os machos geralmente apresentem áreas de 

vida maiores que as das fêmeas, tendo em vista que incluir um maior número de fêmeas em 

seu raio de ação amplia seu sucesso reprodutivo (Haenel et al. 2003a). Dessa forma, espera-se 

que o número de fêmeas espacialmente associadas a machos seja positivamente relacionado 

ao tamanho das áreas de vida dos machos (Haenel et al. 2003b). Além disso, espécies 

territoriais normalmente apresentam nítido dimorfismo sexual, com os machos sendo maiores 

que as fêmeas, devido à forte pressão seletiva para vencer embates físicos na defesa contra 

intrusos (Kratochvíl e Frynta 2002). Consequentemente, as características morfológicas 

individuais também podem influenciar o acesso a fêmeas através da seleção sexual e espera-se 

que machos maiores sejam mais fortes e tenham vantagens reprodutivas (Lappin e Husak 

2005). Embora estas relações venham sendo testadas há muito tempo em espécies territoriais, 

evidências sobre o a organização social em espécies de Tropidurus ainda são escassas (e.g. 

Kohlsdorf et al. 2006). A inexistência destas relações em T. helenae, T. jaguaribanus e T. 

pinima sugere que as relações sociais entre os machos destas espécies não são mediadas por 

pressões seletivas para expandir suas áreas de vida ou vencer combates intrasexuais, 

reforçando a hipótese de que eles não defendem territórios. 
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 Neste sentido, Vitt já havia sugerido que os Tropidurus semitaeniatus se organizam, 

na verdade, em hierarquias de dominância (Pianka e Vitt 2003). Segundo suas observações, 

cada grupo social destes lagartos era composto por um macho dominante e vários machos 

subordinados, com os indivíduos mantendo uma mínima distância entre si e não sendo 

comum a ocorrência de embates físicos entre eles (Pianka e Vitt 2003). De fato, os resultados 

encontrados para T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima, além daqueles já reportados para T. 

semitaeniatus (Passos 2014), corroboram com as observações de Vitt (Pianka e Vitt 2003), 

demonstrando uma alta tolerância a aproximação entre coespecíficos e um elevado grau de 

sobreposição espacial nas espécies de Tropidurus achatados. Assim, a manutenção do 

dimorfismo sexual no tamanho corpóreo existente em T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima 

é mais provável que seja uma herança filogenética do ancestral do gênero do que 

propriamente um caráter sob seleção, que não mantém função adaptativa nas interações 

sociais. Portanto, os resultados suportam que a organização social dos Tropidurus do grupo 

semitaeniatus realmente não se dê por territorialidade, embora o estabelecimento das relações 

de dominãncia entre os machos destas espécies ainda requeiram investigações detalhadas. 

 Em conclusão, as elevadas taxas de sobreposição espacial, a inexistência de diferenças 

intra e intersexuais nas porcentagens de sobreposição de áreas de vida, bem como a ausência 

de relação entre o número de fêmeas espacialmente associadas a machos, os tamanhos da 

áreas de vida e os tamanhos corpóreos dos machos, sugerem que as espécies de Tropidurus do 

grupo semitaeniatus possuem um padrão conservativo em sua organização social. Por fim, 

tendo em vista o longo tempo de divergência entre as espécies (~ 3,5 milhões de anos - 

Werneck 2015) e o extenso isolamento geográfico entre as mesmas, é provável supor que as 

pressões ecológicas oriundas dos habitats rochosos em que ocorrem, tenham moldado não só 

as contigências morfológicas e demográficas compartilhadas entre elas, mas também tenham 

contribuído para a evolução da organização social apresentada pelo grupo semitaeniatus.  
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4 INTERAGINDO SOBRE ROCHAS: COMUNICAÇÃO VISUAL DOS LAGARTOS 

TROPIDURUS DO GRUPO SEMITAENIATUS 

 

 

4.1 Introdução 

 

 

 A comunicação animal, o processo de transferência de informação entre um indivíduo 

que emite a mensagem (emissor) e outro que a recebe (receptor), é fundamental para a 

manutenção de sistemas sociais. Os lagartos há muito tempo são utilizados como modelos de 

estudo em pesquisas ecológicas e comportamentais (Milstead 1967; Huey et al. 1983; Vitt e 

Pianka 1994; Reilly et al. 2007; Lutterschmidt 2013) e o conhecimento sobre suas formas de 

uso do espaço (Stamps 1977; Martins 1994) e sistemas de comunicação (Martins et al. 2004; 

Ord et al. 2015) tem contribuído para o avanço da compreensão sobre a evolução do 

comportamento social no mundo animal (Baird et al. 2001; Fox et al. 2003). 

 Em lagartos, os sistemas de comunicação são complexos, podendo envolver sinais 

visuais (Mowles e Ord 2012; Baird 2013), químicos (Mason e Parker 2010; Hews et al. 2011), 

sonoros (Winck e Cechin  2008; Labra et al. 2013), táteis (Carpenter e Fergusson 1977; 

Barnett et al. 1999) e, inclusive, multimodais (Martín e López 2010). Entre os lagartos da 

linhagem Iguania, todavia, a comunicação é primariamente realizada pelo fluxo de 

informação através de exibições visuais estereotipadas, tais como os cabeceios (head-bobs) e 

as flexões (push-ups) do tronco (Carpenter, 1967). Estas exibições visuais em geral possuem 

significados e funções bem definidas, constituindo verdadeiros sinais de linguagem e, 

consequentemente, tendem a prover informações sobre a identidade do indivíduo, tais como a 

idade e o sexo (Martins, 1991). Estes sinais podem ser exibidos em contextos sociais 

específicos, por exemplo, durante a corte ou em encontros agonísticos (Martins, 1993a).  

 Vários fatores podem influenciar a diversidade e a complexidade dos sinais visuais, 

como a fisiologia e a morfologia dos indivíduos (Ord e Blumstein 2002; Johnson e Wade 

2010), o tipo de habitat onde ocorrem (Fleishman 1992; Ord et al. 2010), bem como pressões 

evolutivas intrinsecamente relacionadas ao reconhecimento intra-específico (Martins 1994, 

Martins et al., 2004). No entanto, a compreensão da origem e evolução dos comportamentos 

de comunicação visual em um dado grupo, requer primeiro o conhecimento sobre a extensão 

da variação e a complexidade das exibições visuais entre seus membros. Por este motivo, o 
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conhecimento atual sobre a evolução da sinalização visual em iguanios é predominantemente 

oriundo de poucos gêneros, como Anolis (Jenssen 1977; Ord e Martins 2006) e Sceloporus 

(Carpenter 1978; Martins 1993b), dos quais dezenas de espécies tem sido historicamente 

estudadas em relação aos seus repertórios de exibições visuais. 

 Embora a América do Sul abrigue três (Brasil, Colômbia e Peru) entre os dez países 

com as maiores biodiversidades de répteis do mundo (Costa e Bérnils 2015; Uetz e Hošek 

2015), estudos específicos abordando aspectos da comunicação visual de lagartos sul-

americanos são basicamente limitados ao gênero Liolaemus (Bujes e Verrastro 1998; Martins 

et al. 2004; Labra et al. 2007; Halloy 2012). Apesar dos lagartos do gênero Tropidurus Wied, 

1825 estarem amplamente distribuídos na América do Sul (Carvalho 2013; Carvalho et al. 

2013), constituírem espécies localmente abundantes nas áreas em que ocorrem (Rodrigues 

1987; Passos et al. 2016) e nitidamente se comunicarem por sinais visuais (Van Sluys 1992, 

1997), até o momento, apenas Carpenter (1977) forneceu informações preliminares sobre as 

exibições visuais do gênero, e só para duas espécies, T. hispidus e T. torquatus, ambas 

pertencentes a um mesmo grupo de Tropidurus (Frost et al. 2001). 

 Tendo em vista a elevada diversidade de Tropidurus, que congrega pelo menos quatro 

diferentes grupos de espécies: T. bogerti, T. semitaeniatus, T. spinulosus e T. torquatus (Frost 

et al. 2001), neste capítulo, buscamos contribuir para a elucidação da comunicação visual no 

gênero, através da investigação da estrutura das exibições visuais realizadas por espécies do 

grupo semitaeniatus. Este grupo reúne quatro espécies filogeneticamente aparentadas 

(Werneck et al. 2015) que compartilham um proeminente achatamento corpóreo dorso-ventral 

(Vanzolini et al. 1980, Manzani e Abe 1990) e um alto grau de especialização no uso de 

habitats rochosos (Rodrigues 1984; Passos et al. 2011). Especificamente, avaliamos a 

estrutura das exibições visuais de T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima buscando responder 

às seguintes perguntas: i. como se caracterizam as exibições visuais destas espécies?; e ii. em 

que extensão a sinalização visual varia entre as diferentes espécies?  
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4.2 Métodos 

 

 

 Realizamos as amostragens de Tropidurus helenae na Serra da Capivara (8°51'2"S; 

42°33'57"O), município de Coronel José Dias, estado do Piauí; de T. jaguaribanus no vale do 

rio Jaguaribe (5°20'33"S; 38°12'24"O), município de São João do Jaguaribe, estado do Ceará; 

e de T. pinima no Morro de Santo Inácio (11° 6'41"S; 42°43'32"O), município de Gentio do 

Ouro, estado da Bahia. Em cada uma das três áreas de estudo, selecionamos um conjunto de 

afloramentos rochosos nos quais indivíduos das espécies-alvo ocorressem e procedemos com 

a captura dos mesmos. Capturamos os lagartos com laço de nylon atado à ponta de varas de 

pesca e registramos o sexo de cada indivíduo adulto. Determinamos o sexo com base na 

coloração ventral dos indivíduos (manchas pretas e amarelas na porção ventral das coxas e na 

aba pré-cloacal), padrão presente nos machos, mas sempre ausente nas fêmeas (Ribeiro et al. 

2010). Marcamos cada indivíduo com uma combinação única de duas a três contas coloridas 

implantadas na base da cauda (Galdino et al. 2014). Este método permitiu a precisa 

identificação dos indivíduos visualmente à distância. 

Realizamos as amostragens durante 20 dias consecutivos em cada área de estudo, 

vistoriando diariamente os afloramentos rochosos de 7:00 às 17:00 h para garantir o 

monitoramento dos indivíduos ao longo de toda amplitude da atividade diária das espécies 

(De Solla et al. 1999). Durante as vistorias, caminhamos lentamente em busca dos lagartos em 

toda a extensão dos afloramentos, pelo menos três vezes por cada turno, para assegurar 

probabilidades similares de detecção dos indivíduos (Horne et al. 2007). Para cada lagarto 

avistado, realizamos filmagens de pelo menos cinco minutos e de no máximo 15 minutos por 

sessão, consecutivamente ao longo dos dias de amostragens de campo. Realizamos as 

filmagens em alta definição a 30 quadros/segundo, com câmeras e filmadoras de pelo menos 

30x de zoom óptico acopladas em tripés, para manter a maior distância possível entre os 

observadores e os indivíduos-alvo (geralmente entre 5 e 10 m) e, assim, reduzir os riscos de 

interferência do observador nos comportamentos.  

Para fins de análise, consideramos apenas os indivíduos machos com um tempo 

mínimo de observação igual ou superior a 30 minutos. No laboratório, examinamos as 

filmagens quanto à ocorrência de diferentes tipos de exibições visuais (movimentos da 

cabeça, cauda e membros associados a diferentes posturas corpóreas). Então, categorizamos 

as exibições estereotipadas de movimentos da cabeça (daqui em diante denominados 

cabeceios) de acordo com o contexto social em que foram executadas, como de asserção 
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(quando exibidas independente da presença de receptores) ou de desafio (quando exibidas na 

presença de coespecíficos) (Martins 1993).  

Em seguida, selecionamos as filmagens em que a cabeça e o eixo axial do corpo dos 

indivíduos-alvo durante as exibições foram registrados em um mesmo plano focal 

(perpendicular ao observador), para proceder com as análises de estrutura dos cabeceios. 

Descrevemos graficamente a estrutura dos cabeceios de asserção e desafio de cada espécie 

através de padrões de ação de exibição (Display Action Patterns - DAP), segundo Carpenter e 

Grubitz (1961), com o uso do programa Tracker (Brown 2015). Analisamos cada filmagem 

selecionada quadro-a-quadro, registrando as mudanças de posição da região rostral dos 

lagartos ao longo das exibições em relação ao um plano cartesiano de referência. Para fins de 

comparação interindividual, padronizamos a posição relativa dos planos cartesianos de 

referência, fixando o encontro dos eixos das ordenadas e das abcissas na inserção dos 

membros anteriores com a cintura escapular e mantendo o eixo das abcissas posicionado 

paralelamente ao substrato de apoio do indivíduo-alvo. Em seguida, plotamos as alterações 

nas posições verticais relativas (em número de pixels) ao longo do tempo (em segundos), para 

obter os gráficos dos padrões de ação de exibição (Carpenter e Grubitz 1961). Vale destacar 

que, embora estes precedimentos minimizem os efeitos de vibração e permitam o registro 

acurado dos movimentos verticais relativos, não é possível determinar os valores absolutos 

das mudanças de posição da cabeça, uma vez que a distância e os ângulos exatos entre os 

observadores e os indivíduos-alvos não foram registrados durante as filmagens (Martins e 

Lamont 1998). 

Para caracterizar as exibições de asserção e desafio de cada espécie, calculamos o 

número, a frequência (em cabeceios/segundo) e a amplitude (em número de pixels) dos 

movimentos verticais da cabeça dos machos, bem como registramos as respectivas posturas 

corpóreas (e.g. número de membros extendidos - Martins 1994) e modificadores (e.g. 

extensão gular - Jenssen 1977) adotados pelos lagartos em cada tipo de exibição. 

Preliminarmente às análises estatísticas, avaliamos a distribuição dos dados quanto às 

premissas de normalidade e homocedasticidade das variâncias para a utilização de testes 

paramétricos. Para comparar o número, a frequência e a amplitude dos cabeceios entre as 

diferentes espécies, utilizamos análise de variância (ANOVA) seguida de testes post-hoc de 

Tukey (Zar 2010). Conduzimos as análises estatísticas e produzimos os gráficos na plataforma 

R (R Core Team 2015). Para todos os testes, atribuímos o nível de significância α = 0,05 e 

fornecemos as estatísticas descritivas como: média ± um desvio padrão (mínimo - máximo).  
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4.3 Resultados  

 

 

 Com base no nível de corte de 30 minutos, acumulamos observações de 15 machos de 

T. helenae (53,7 ± 15,77 minutos; total = 807 minutos), 22 machos de T. jaguaribanus (47,6 ± 

19,44 minutos; total = 1024 minutos) e 13 machos de T. pinima (50,0 ± 20,31 minutos; total = 

647 minutos). Desta amostra, selecionamos 47 exibições que atendiam as exigências de 

posição para descrição acurada dos cabeceios, sendo 18 de T. helenae (10 de asserção e oito 

de desafio), 16 de T. jaguaribanus (oito de asserção e oito de desafio) e 13 de T. pinima (sete 

de asserção e seis de desafio). 

 Os cabeceios de asserção, aqueles exibidos independente da presença de coespecíficos, 

ocorreram em 56% dos casos com postura corpórea relaxada, em que nenhuma dos membros 

está flexionada e a face ventral do corpo permanece quase inteiramente (com exceção da 

cabeça em alguns casos) em contato com o solo (Figura 1 - esquerda). Nos outros 44% dos 

casos, os cabeceios de asserção foram executados com postura corpórea erguida, em que os 

dois membros anteriores estão parcialmente ou totalmente flexionados (Figura 1 - direita). 

Mesmo com a postura erguida, em nenhuma das espécies as exibições de asserção 

envolveram a flexão do tronco e, na maioria das vezes (92%), também não ocorreram com o 

uso de extensão gular (Figura 1). 

 A estrutura dos cabeceios de asserção em todas as espécies foi relativamente simples, 

sendo constituída pela repetição sequencial de cabeceios curtos e rápidos (Figura 2). As 

exibições de asserção realizadas por T. helenae envolveram de um a cinco conjuntos de oito 

cabeceios, com duração de 3,37 ± 1,14 (0,96 - 5,15) segundos (Figura 2). As exibições de 

asserção de T. jaguaribanus foram compostas de um a três conjuntos de cinco cabeceios, com 

duração de 0,90 ± 0,53 (0,46 - 2,08) segundos (Figura 2). As exibições de asserção de T. 

pinima foram constituídas de um a dois conjuntos de três cabeceios, com duração de 0,31 ± 

0,09 (0,20 - 0,46) segundos (Figura 2).  
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 O número de cabeceios nas exibições de asserção diferiu entre as espécies (ANOVA - 

F2,22 = 50,95; p < 0,01; Tabela 1; Figura 3), com T. helenae apresentando mais cabeceios que 

T. jaguaribanus (Tukey - p < 0,01) e T. pinima (Tukey - p < 0,01), e T. jaguaribanus 

apresentando mais cabeceios do que T. pinima (Tukey - p < 0,01). A amplitude dos cabeceios 

de asserção diferiu entre as espécies (ANOVA - F2,22 = 7,61; p < 0,01; Tabela 1; Figura 3), 

com T. helenae e T. jaguaribanus apresentando amplitudes similares (Tukey - p = 0,26), e 

ambos apresentando amplitudes maiores do que aquelas de T. pinima (Tukey - p < 0,01 para 

todos os pares). A frequência de cabeceios nas exibições de asserção diferiu entre as espécies 

(ANOVA - F2,22 = 9,18; p < 0,01; Tabela 1; Figura 3), com T. helenae realizando menos 

cabeceios por segundo do que T. jaguaribanus e T. pinima (Tukey - p < 0,01 para todos os 

pares), e T. jaguaribanus e T. pinima  não diferindo entre si (Tukey - p = 0,56). 

 

Tabela 1 - Número, amplitude (em pixels) e frequência (em cabeceios/segundo) das exibições 

de asserção de Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí, 

de T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará e de T. 

pinima do Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia.  

 

ESPÉCIE 
NÚMERO DE 

CABECEIOS 

AMPLITUDE  

DOS CABECEIOS 

(pixels) 

FREQUÊNCIA DE 

CABECEIOS 

(cabeceios/segundo) 

Tropidurus helenae 
8,37 ± 0,83      

(6 - 12) 

20,59 ± 6,14        

(13,39 - 32,59) 

6,71 ± 1,72        

(2,5 - 9,4) 

Tropidurus jaguaribanus 
6,19 ± 1,69      

(5 - 10) 

28,07 ± 15,68      

  (7,63 - 51,88) 

9,59 ± 2,07        

(7,07 - 13,89) 

Tropidurus pinima 
2,86 ± 0,38      

(2 - 3) 

8,44 ± 2,72       

 (4,77 - 13,02) 

10,67 ± 2,26       

(8,26 - 12,99) 

 

Legenda: Valores fornecidos como média ± um desvio padrão (mínimo - máximo). 
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Figura 1 - Posturas corpóreas relaxada (esquerda) e erguida (direita) de Tropidurus helenae da 

Serra da Capivara, Coronel José Dias - Piauí (acima), de T. jaguaribanus do vale do 

rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará (centro) e de T. pinima do Morro de 

Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 

 

 

Fonte: Daniel Passos 
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Figura 2 - Padrões de ação de exibição dos cabeceios de 

asserção de Tropidurus helenae da Serra da 

Capivara, Coronel José Dias - Piauí (acima), de T. 

jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do 

Jaguaribe - Ceará (centro) e de T. pinima do Morro 

de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 
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Figura 3 - Número (em cima), amplitude em pixels (centro) e frequência em 

cabeceios por segundo (abaixo) dos cabeceios de asserção de 

Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José Dias - 

Piauí (acima), de T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São 

João do Jaguaribe - Ceará (centro) e de T. pinima do Morro de 

Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia (abaixo). 
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 Os cabeceios de desafio, aqueles realizados na presença de um ou mais coespecíficos, 

foram executados por todas as espécies sempre em postura corpórea erguida, geralmente 

associados a flexões do tronco e, na maioria dos casos (73%), envolveram simultaneamente o 

uso de extensão gular (Figura 1 - direita). Em 41% dos casos, as exibições de desafio foram 

executadas nas proximidade de outros indivíduos machos, em 35% na presença de fêmeas, e 

em 24% na presença de jovens ou coespecíficos adultos cujo sexo não pôde ser determinado. 

 A estrutura das exibições de desafio em todas as espécies foi mais longa e complexa 

do que as de asserção. Em T. helenae e T. jaguaribanus as exibições de desafio foram 

compostas por dois tipos de cabeceio (Figura 4), um mais lento que ocorreu no início das 

exibições (daqui em diante denominado cabeceio iniciador) e outro mais rápido, similar aos 

cabeceios de asserção, que se repetiu em conjuntos até o fim da sequência comportamental 

(daqui em diante denominado cabeceio terminador). Em T. pinima só existiu um único tipo de 

cabeceio, diferente dos cabeceios de asserção, que se repetia múltiplas vezes ao longo da 

sequência comportamental (Figura 4). As exibições de desafio de T. helenae envolveram de 

um a nove cabeceios iniciadores, seguidos por três a seis conjuntos de cabeceios 

terminadores, com duração total de 8,36 ± 1,63 (5,02 - 10,33) segundos (Figura 4). As 

exibições de desafio de T. jaguaribanus foram compostas de um a seis cabeceios iniciadores, 

seguidos de um a cinco conjuntos de cabeceios terminadores, com duração total de 7,41 ± 

3,39 (2,90 - 13,00) segundos (Figura 4). As exibições de asserção de T. pinima foram 

constituídas por um único tipo de cabeceio, repetidos sequencialmente de três a 17 séries de 

três ou quatro cabeceios, com duração total de 7,52 ± 4,18 (1,95 - 13,00) segundos (Figura 4). 

 O número de cabeceios iniciadores nas exibições de desafio não diferiu entre T. 

helenae e T. jaguaribanus (ANOVA - F1,14 = 3,06; p < 0,10; Tabela 2; Figura 5). Entretanto, o 

número de cabeceios terminadores nas exibições de desafio diferiu entre as espécies 

(ANOVA - F2,19 = 27,25; p < 0,01; Tabela 2; Figura 5), com T. helenae e T. jaguaribanus 

apresentando mais cabeceios que T. pinima (Tukey - p < 0,01 para todos os pares), mas não 

diferindo entre si (Tukey - p = 0,21). A amplitude dos cabeceios de desafio diferiu entre as 

espécies (ANOVA - F2,22 = 4,52; p = 0,02; Tabela 1; Figura 5), com T. helenae possuindo 

amplitudes maiores que T. pinima (Tukey - p < 0,01), mas com as amplitudes de T. 

jaguaribanus não diferindo nem daquelas de T. helenae (Tukey - p = 0,27), nem daquelas de 

T. pinima (Tukey - p = 0,31). A frequência de cabeceios nas exibições de desafio não diferiu 

entre as espécies (ANOVA - F2,22 = 0,48; p = 0,63; Tabela 1; Figura 5). 
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Tabela 2 - Número de cabeceios iniciadores, número de cabeceios terminadores, amplitude (em pixels) e frequência (em 

cabeceios/segundo) das esxibições de desafio de Tropidurus helenae da Serra da Capivara, Coronel José 

Dias - Piauí, de T. jaguaribanus do vale do rio Jaguaribe, São João do Jaguaribe - Ceará e de T. pinima do 

Morro de Santo Inácio, Gentio do Ouro - Bahia.  

 

ESPÉCIE 

NÚMERO DE 

CABECEIOS 

INICIADORES 

NÚMERO DE 

CABECEIOS 

TERMINADORES 

AMPLITUDE 

DOS CABECEIOS 

(pixels) 

FREQUÊNCIA DE 

CABECEIOS 

(cabeceios / segundo) 

Tropidurus helenae 
4,75 ± 2,60 

(1 - 9) 

8,66 ± 1,80 

(7,50 - 13,00) 

68,31 ± 27,57 

(24,62 - 117,10) 

5,01 ± 0,37 

(4,43 - 5,42) 

Tropidurus jaguaribanus 
2,88 ± 1,55 

(1 - 6) 

10,1 ± 1,99 

(8,00 - 13,25) 

51,15 ± 19,91 

(17,79 - 81,15) 

4,86 ± 0,90 

(3,58 - 6,18) 

Tropidurus pinima 
0 ± 0 

(0) 

3,75 ± 0,41 

(3,00 - 4,17) 

33,75 ± 10,70 

(15,30 - 42,99) 

5,24 ± 0,82 

(3,78 - 6,16) 

 

Legenda: Valores fornecidos como média ± um desvio padrão (mínimo - máximo). 
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Figura 4 - Padrões de ação de exibição dos cabeceios de desafio de 

Tropidurus helenae de Coronel José Dias - Piauí (em cima), 

T. jaguaribanus de São João do Jaguaribe - Ceará (no meio) e 

T. pinima de Gentio do Ouro - Bahia (em baixo). 
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Figura 5 - Número de cabeceios iniciadores (em cima), 

número de cabeceios terminadores (no meio) e 

amplitude (em baixo) dos cabeceios de desafio 

de Tropidurus helenae de Coronel José Dias - 

Piauí, T. jaguaribanus de São João do Jaguaribe 

- Ceará e T. pinima de Gentio do Ouro - Bahia. 
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4.4 Discussão  

 

 

 A sinalização visual de Tropidurus helenae, T. jaguaribanus e T. pinima apresentou 

várias similaridades com o repertório comportamental de outras espécies da linhagem Iguania. 

Foi possível diagnosticar duas categorias clássicas de exibições visuais, a de asserção e a de 

desafio, distinguidas pelo contexto social em que foram realizadas, respectivamente na 

ausência e na presença de coespecíficos (Crews 1975, Martins 1993b). A estrutura das 

exibições apresentou vários elementos estereotipados, desde os típicos movimentos verticais 

com a cabeça (Carpenter e Fergusson 1977), como o uso modificadores, por exemplo a 

extensão gular (Jenssen 1977), bem como a adoção de diferentes posturas corpóreas (Martins 

1994). Por outro lado, diferente do encontrado para outros dois gêneros aparentados, cuja o 

sistema de comunicação visual é mais bem conhecido, os Tropidurus do grupo semitaeniatus 

não apresentaram compressão lateral do corpo (presente em Sceloporus - Martins 1991), nem 

movimentos dos membros (presente em Liolaemus - Martins et al. 2004), demonstrando que o 

grupo também possui particularidaes em seu repertório de sinalização. 

 Apesar do estudo sobre a sinalização visual de lagartos ter se iniciado na década de 

1960 (Carpenter 1962), o conhecimento sobre a comunicação visual em lagartos é conhecido 

apenas para poucos gêneros (Carpenter 1986), sobretudo Anolis (Jenssen 1977, Johnsson & 

Wade 2010) e Sceloporus (Martins 1993a, Ruiz et al. 2008). Embora Tropidurus seja um dos 

gêneros com o maior número de espécies descritas na América do Sul, existe apenas um 

estudo sobre seu sistema de comunicação visual (Carpenter 1977). Com exceção de certas 

particularidades espécie-específicas, Carpenter (1977) evidenciou uma nítida similaridade 

entre as exibições visuais de T. hispidus e T. torquatus, sugerindo que este padrão poderia 

refletir um grau de parentesco evolutivo próximo entre as espécies. De fato, atualmente sabe-

se que T. hispidus e T. torquatus são espécies-irmãs, pertencendo a um mesmo grupo entre os 

Tropidurus (Frost et al. 2002). De forma equivalente, evidenciamos padrões de exibição 

visual mais similares entre T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima do que quando 

comparados aos de T. hispidus e T. torquatus. Portanto, tendo em vista que as espécies 

estudadas compõem o grupo monofilético dos Tropidurus do grupo semitaeniatus, nossos 

resultados também sugerem a existência, pelo menos em algum grau, de um efeito 

filogenético conservativo na estrutura das exibições visuais do grupo, reforçando a 

necessidade de se avaliar essa estrutura dos cabeceios nos demais grupos de Tropidurus, para 

que se possa entender a evolução da comunicação visual no gênero como um todo. 
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 As exibições de asserção de T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima apresentaram 

repetições características de movimentos que as distinguem e particularizam. Os atributos 

intrínsecos das exibições visuais dos lagartos, tais como o número, a sequência, a duração e a 

amplitude dos cabeceios, geralmente são estereotipados, produzindo comportamentos espécie-

específicos (Martins 1994, Martins et al 2004). De fato, as espécies estudadas podem ser 

diagnosticadas pelo número de cabeceios nas suas exibições de asserção, além da combinação 

dos outros atributos avaliados. Por exemplo, enquanto T. jaguaribanus apresenta cabeceios 

em alta frequência e alta amplitude, T. helenae apresenta baixa frequência de cabeceios de 

alta amplitude e T. pinima, por sua vez, apresenta alta frequência de cabeceios de baixa 

amplitude. A complexidade destes sinais visuais que permitem o reconhecimento intra-

específico é provavelmente resultante de múltiplas forças evolutivas, tendo em vista que sua 

estrutura pode ser moldada não só pelas contingências anatomofisiológicas de cada espécie 

(Ord e Blumstein, 2002), mas também pelas pressões ecológicas dos habitats em que estas 

ocorrem (Ord et al. 2012), e pelos efeitos da seleção intrasexual e intersexual (Ord et al. 

2001). Assim, apesar da proximidade filogenética entre as espécies estudadas, seria 

efetivamente esperado que elas apresentassem dissimilaridade em suas exibições visuais de 

asserção, tendo em vista suas distintas histórias evolutivas, divergentes em pelo menos alguns 

milhões de anos (Werneck et al. 2015). 

 As exibições de desafio de T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima também 

apresentaram particularidades, mas de maneira geral, foram mais similares entre as espécies. 

Este tipo de exibição geralmente assume alguma função associada à reprodução, seja por estar 

envolvido nas disputas de dominância entre machos ou por compor alguma etapa do processo 

de corte entre machos e fêmeas (Carpenter 1962; Carpenter e Fergusson 1977). Justamente 

por estar associado a um processo tão crucial para a sobrevivência e perpetuação das espécies, 

é possível que este tipo de exibição seja mais conservado entre espécies evolutivamente 

aparentadas. De fato, a frequência dos cabeceios nas exibições de desafio não diferiu 

significativamente entre as espécies estudadas, sendo bastante similares entre as espécies. Os 

demais atributos das exibições visuais de desafio também pareceram refletir uma possível 

conservação filogenética, tendo em vista que T. helenae e T. jaguaribanus, que compartilham 

um ancestral comum mais próximo (Werneck et al. 2015), possuíram número e amplitude de 

cabeceios mais similares entre si quando comparados com T. pinima. Portanto, as diferenças 

nas exibições de desafio entre as espécies foram principalmente na ausência de cabeceios 

iniciadores em T. pinima e no maior número de cabeceios terminadores em T. helenae e T. 

jaguaribanus quando comparados a T. pinima.  
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 Esta grande similaridade nas exibições de desafio entre T. helenae e T. jaguaribanus, a 

priori, poderia incapacitar os indivíduos receptores de distinguir se o sinal de desafio foi 

emitido por indivíduos homo ou heteroespecíficos. Assim, desde que estas espécies 

ocorressem em simpatria, seria plausível esperar um fluxo mútuo de informações e, 

consequentemente, um conflito na comunicação entre T. helenae e T. jaguaribanus. 

Evidências de problemas no reconhecimento interespecífico já foram evidenciadas em 

lagartos saxícolas africanos do gênero Platysaurus (Korner et al. 2000), ecologicamente 

equivalentes aos Tropidurus do grupo semitaeniatus, que exibiram níveis elevados de 

agressão interespecífica. A incapacidade de reconhecer coespecíficos pode ainda promover a 

ocorrência de cópulas interespecíficas em várias linhagens de lagartos (Cooper e Vitt 1987; 

Buden et al. 2014), e ser responsável pelo surgimento de novas espécies poliplóides através da 

hibridização (Cole et al. 2010; Cole et al. 2014). Vale ressaltar, que recentemente indivíduos 

potencialmente híbridos entre T. helenae e T. semitaeniatus foram encontrados na zona de 

contato das duas espécies na Serra da Capivara - Piauí (MT Rodrigues comunicação pessoal). 

Portanto, sob a luz da communicação visual, não se pode descartar a possibilidade de que a 

hibridização natural tenha ocorrido na evolução das espécies de Tropidurus saxícolas 

achatados, sobretudo no âmbito do complexo de espécies T. aff. semitaeniatus. 

 Concluímos que a sinalização visual dos Tropidurus do grupo semitaeniatus 

apresentou várias similaridades com o repertório de comunicação visual de outros lagartos da 

linhagem Iguania, embora também tenha apresentado particularidades espécies-específicas, 

sobretudo nas exibições de asserção. De fato, T. helenae, T. jaguaribanus e T. pinima podem 

ser perfeitamente diagnosticadas pelo número de cabeceios nas suas exibições de asserção, 

conforme esperado pelas suas distintas histórias evolutivas. Por outro lado, as exibições de 

desafio foram relativamente mais similares entre as espécies, sugerindo um possível efeito 

filogenético conservativo nestas exibições que geralmente assumem função nas interações 

reprodutivas. Estes resultados inéditos sobre os Tropidurus do grupo semitaeniatus 

contribuem para o entendimento da evolução da comunicação visual no gênero Tropidurus, ao 

mesmo tempo em que salientam a necessidade de se ampliar o conhecimento sobre a ecologia 

comportamental de lagartos neotropicais.  
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