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Apresentação  

 

 

Esta dissertação está organizada em um capítulo em formato de artigo científico, com o 

intuito de que as sugestões e comentários da banca examinadora forneçam subsídios para 

facilitar o processo de publicação. O manuscrito obedece aos moldes da revista internacional 

Oecologia, cujas normas para publicação constam em anexo à esta dissertação. As tabelas e 

figuras são apresentadas ao fim do artigo e todo idioma do texto será traduzida para o inglês. 
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Abstract  

Species distribution may be affected by factors like phylogeny, environmental filters, 

and biotic interactions, among others. However, these factors will operate in different ways in 

distinct scales. To investigate occurrence patterns in different geographic scales we used two 

congeneric lizards species, Micrablepharus atticolus and M. maximiliani, the only two species 

in the genus. Micrablepharus maximiliani is abundantly distributed over the south-american 

dry-diagonal, from the Caatinga biome in Northeastern Brazil to the Argentinian Chaco, while 

M. atticolus is endemic to the Cerrado biome. Using niche modeling techniques we found that 

the distribution of these species in a regional scale is significantly affected by climatic variables. 

Using local community data, we showed that in a scale involving the overlap area of both 

species distributions, the co-occurrence between the two species is less than expected by 

chance. In a scale of hundreds of meters, we showed that microclimatic variables are 

determinant in their distribution along environmental gradients. Comparing body size variation 

between sympatric and allopatric populations we showed that, in sympatry, M. atticolus is 

smaller and M. maximiliani is larger. This character displacement is presumably a function of 

negative interactions between the species. The geographic scale have, therefore, great influence 

on the co-occurrence patterns between species, and conclusions drawn from a particular scale 

can hardly be extrapolated to other scales. 

 

Resumo 

 A distribuição das espécies é afetada por fatores como filogenia, filtros ambientais, 

interações bióticas, entre outros. Contudo, cada fator age de maneira diferente em escalas 

distintas. Para investigar os padrões de ocorrência em diferentes escalas geográficas nós 

utilizamos duas espécies congêneres de lagartos, Micrablepharus atticolus e M. maximiliani, 

sendo estas as únicas para o gênero. M. maximiliani é distribuída ao longo das áreas abertas 
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entre a Caatinga no nordeste brasileiro até o Chaco argentino, enquanto que M. atticolus 

endêmica do Cerrado. Usando técnicas de modelagem de nicho nós identificamos que a 

distribuição dessas espécies em escala regional é influenciada significativamente pelas 

variáveis climáticas. Com dados de comunidades locais nós mostramos que em uma escala que 

abrange a área de sobreposição de suas distribuições, a coocorrência entre as duas espécies é 

menor que o esperado ao acaso. Em escalas de centenas de metros, nós mostramos que variáveis 

microclimáticas são determinantes de suas distribuições em gradientes ambientais. A variação 

do tamanho corporal entre populações simpátricas e alopátricas mostra que, em simpatria, M. 

atticolus é menor e M. maximiliani é maior, revelando deslocamento de caracteres, 

presumivelmente em função de relações negativas entre essas espécies. A escala geográfica 

tem, portanto, grande influência sobre os padrões de coocorrência entre as duas espécies, e 

conclusões obtidas a partir de estudos realizados em uma escala não devem ser extrapoladas 

para outras escalas. 

 
Introdução 

 A coocorrência de espécies filogeneticamente próximas é reconhecida como um fator 

promotor de competição desde a época de Darwin (Ricklefs 1976;Azovsky 1996). O fato de 

compartilharem um ancestral recente faz com que muitos caracteres conservados sejam 

compartilhados, tornando-se um problema quando a distribuição destas se sobrepõe (Violle et 

al. 2011). Partindo dessa ideia, Gause (1934) sugeriu o princípio da exclusão competitiva, onde 

a competição entre espécies semelhantes promove a permanência da competidora superior, 

excluindo a segunda para condições sub-ótimas (Azovsky 1996). 

 Ao descrever a coocorrência de espécies ecologicamente semelhantes, pesquisadores 

encontraram muitos resultados controversos, apontando para padrões de ocorrência aleatória 

(Herman e Heip 1988; Josefson 1989) e até positiva entre espécies filogeneticamente próximas 

(Boer 1985; Connor e Simberloff 1978). Contudo, devemos considerar que a escala em que 
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cada estudo é realizado promove diferentes resultados, sendo estes até então erroneamente 

generalizados, onde padrões locais são extrapolados para contextos regionais e vice-e-versa 

(Azovsky 1996; Haila e Hanski 1984). 

 A necessidade de diferenciar os resultados locais dos regionais surge ao passo que cada 

um irá contemplar a ação de uma regra de montagem de comunidade distinta (Harms e 

Dinsmore 2016; Laporta e Sallum 2014; Sanders et al. 2007; Segurado et al. 2012; Weeks et 

al. 2016). Na escala regional, a distribuição das espécies está frequentemente relacionada com 

fatores climáticos (Pearson e Dawson 2003; Veech 2006; Whittaker et al. 2001). Na escala 

local, interações interespecíficas como competição podem promover segregação espécies 

filogeneticamente próximas, não observada na escala regional (Araujo e Rozenfeld 2014).  

Assim, quanto mais próximas filogeneticamente forem as espécies em questão, mais 

semelhante será a ação do filtro ambiental sobre estas, que associado à história biogeográfica, 

gera distribuições sobrepostas em uma escala espacial que abrange toda sua ocorrência 

(Morrone 2014; Weeks et al. 2016). A análise da distribuição total das espécies tem sido feita 

a partir de Modelos de Nicho Ambiental  SDMs (Species Distribution Model). Estes utilizam 

variáveis ambientais dos pontos de ocorrência das espécies para modelar a área de 

adequabilidade ambiental que a espécie potencialmente pode ocupar. Estudos têm mostrado a 

eficiência destes modelos com testes em campo, bem como a importância dos fatores 

ambientais na escala regional (Pearson e Dawson 2003).  

Ainda, a importância de fatores espaciais pode variar de acordo com o tipo de interação 

entre as espécies, sendo que interações negativas são mais dependentes da escala espacial do 

que interações positivas (Araujo e Rozenfeld 2014). Contudo alguns trabalhos também têm 

registrado a cobertura vegetal como promotor da distribuição disjunta de algumas espécies 

(Pearson e Dawson 2003).  
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 Um resultado da competição local entre espécies aparentadas é a alteração em caracteres 

comportamentais ou fenotípicos para permitir sua coexistência, um processo conhecido como 

deslocamento de caracteres (Bothwell et al. 2015; Brown e Wilson 1956; Dayan e Simberloff 

2005; Schluter 2000). Diversos estudos documentaram o padrão clássico do deslocamento de 

caracteres, caracterizado por diferenças fenotípicas significativas entre populações de espécies 

congêneres quando em simpatria e a ausência de diferenças quando em alopatria (Bothwell et 

al. 2015; Pelletier e Carstens 2016), normalmente registrado através de medidas morfológicas 

dos indivíduos em áreas de simpatria ou alopatria (Adams e Collyer 2007).  

Contudo diferenças fenotípicas entre espécies congenéricas podem ocorrer em função 

de outros processos que não a competição (Dawson 2012; Pelletier e Carstens 2016), como a 

ação diferencial de filtros ambientais nas áreas de alopatria ou simpatria (Adams e Collyer 

2007; Goldberg e Lande 2006). Assim, ao identificar diferenças em caracteres entre populações 

simpátricas e alopátricas, devemos reduzir as chances de tal padrão ser resultados de processos 

regidos pelo acaso e plasticidade fenotípica (Goldberg e Lande 2006). Portanto, utilizar espécies 

filogeneticamente próximas em ambientes semelhantes garante que as diferenças nos caracteres 

das populações são fruto da interação interespecífica com espécies que competem pelo mesmo 

recurso (Dawson 2012).  

O gênero Micrablepharus Boettger, 1885 (Squamata, Gymnophthalmidae), composto 

apenas por M. atticolus (Rodrigues, 1996) e M. maximiliani (Reinhardt e Lütken, 1861) 

(Apêndice I, figura 1 e 2), é um modelo ideal para a realização de estudos sobre padrões de 

coocorrência em escalas espaciais diferentes. Por serem as únicas espécies do gênero, a 

similaridade fenotípica entre M. atticolus e M. maximiliani é patente: elas apresentam tamanho 

corporal médio de aproximadamente 38 mm (Dal Vechio et al. 2014; Vieira et al. 2000); hábito 

semi-fossorial, forrageando ativamente na serapilheira durante os períodos mais quentes do dia 

(Rodrigues 2003), eventualmente ocorrendo dentro de cupinzeiros ou sobre eles (Mesquita et 
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al. 2006; Rodrigues 1996); e dieta formada principalmente de ortópteros, aranhas, baratas e 

hemípteros (Dal Vechio et al. 2014; Mesquita et al. 2006; Vieira et al. 2000). Por outro lado, 

M. maximiliani apresenta uma distribuição mais abrangente, envolvendo Cerrado, Pantanal, 

Caatinga, restingas na costa nordeste do Brasil e Chaco (Colli et al. 2002; Freire 1996; 

Rodrigues 1996), com registros também na Amazônia e Mata Atlântica (Gainsbury e Colli 

2003; Moura et al. 2010). Já M. atticolus é mais restrita, sendo endêmica do Cerrado e 

ocorrendo em enclaves abertos na Amazônia (Gainsbury e Colli 2003; Vitt e Caldwell 1993). 

Assim, as distribuições das duas espécies de Micrablepharus são sobrepostas exclusivamente 

no Cerrado, com sobreposições locais aparentemente raras (Santos et al. 2014). 

 Nesse estudo, nós investigamos padrões e processos de coocorrência de Micrablepharus 

atticolus e M. maximiliani em diferentes escalas, através de (1) construção de modelos de 

distribuição para identificar os padrões de ocorrência de cada espécie em escala regional, que 

abrange toda sua distribuição, (2) análises de sobreposição de nicho ambiental em escala 

regional (3) análise de coocorrência e deslocamento de caracteres com dados de escalas locais 

em pontos contidos na área onde suas respectivas distribuições se sobrepõe, e (4) comparações 

da variação de suas abundâncias, preferências térmicas e desempenho ao longo de transecções 

em gradientes de escalas locais. Na escala regional, esperamos alta sobreposição de seus nichos 

ecológicos determinada por fatores climáticos semelhantes. Esperamos ainda reduzida 

coocorrência e deslocamento de caracteres nos casos de simpatria. Finalmente, esperamos 

divergência nos padrões de distribuição local, associada a diferentes preferências térmicas e 

curvas de desempenho. 

Material e Métodos 

Modelagem da distribuição das espécies 

 Nós analisamos a coocorrência regional de M. atticolus e M. maximiliani construindo 

modelos de distribuição potencial para cada uma. Dessa forma, para capturar a distribuição 
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geográfica de M. atticolus e M. maximiliani, nós obtivemos registros de ocorrência a partir da 

literatura e de coleções científicas (Apêndice II). Nós eliminamos registros duplicados e 

aplicamos um filtro ambiental para reduzir o viés amostral, implementado com a função 

ENVSAMPLE (Varela et al. 2014), o que deixou 35 registros de M. atticolus e 172 de M. 

maximiliani. Os modelos da distribuição das duas espécies foram produzidos com o método 

MaxEnt, que faz predições assumindo uma distribuição de probabilidade de máxima entropia 

considerando valores de preditores ambientais associados aos registros de ocorrência (Phillips 

et al. 2006). Dezenove variáveis bioclimáticas e a altitude foram obtidas do banco de dados 

WorldClim 1.4 (Hijmans et al. 2005), correspondendo às condições de 1960-1990, com uma 

resolução de 2.5 min. Nós limitamos a extensão dos modelos aproximadamente aos limites da 

distribuição geográfica das duas espécies (80º W  30º W e 40º S  10º S). Para excluir 

preditores ambientais altamente correlacionados, nós retivemos apenas aqueles com fator de 

inflação de variância (variance inflation factor  VIF) menor do que 10 (Zuur et al. 2010), com 

a função VIFSTEP do pacote USDM (Naimi 2015). Isso reteve dez variáveis: altitude, amplitude 

média diurna da temperatura (BIO2), isotermalidade (BIO3), temperatura média do trimestre 

mais úmido (BIO8), temperatura média do trimestre mais seco (BIO9), precipitação do mês 

mais úmido (BIO13), precipitação do mês mais seco (BIO14), sazonalidade da precipitação 

(BIO15), precipitação do trimestre mais quente (BIO18) e precipitação do trimestre mais frio 

(BIO19). As quatro variáveis com menores VIFs foram empregadas como filtro ambiental na 

função ENVSAMPLE (BIO2, BIO15, BIO18, BIO19), com uma resolução (tamanho da célula) 

igual a 20, ou seja, com resolução 20 vezes menor que a extensão dos preditores climáticos 

(Varela et al. 2014). 

 Os modelos de distribuição de espécies foram produzidos com o pacote BIOMOD2 

(Thuiller et al. 2016), a partir de 10 conjuntos de dados com 10,000 pseudoausências cada, 

selecionadas pelo método sre, onde pseusoausências são selecionadas a partir do pano de fundo 
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(background) em condições que diferem por uma certa proporção ou percentil (0.025) dos 

dados de ocorrências, fazendo com que elas sejam selecionadas fora das condições ambientais 

da espécie em questão. Em outras palavras, um modelo preliminar (semelhante ao BIOCLIM) 

é calculado para a espécie de interesse, utilizando o percentil especificado, e depois as 

pseudoausências são extraídas fora desse envelope (Thuiller et al. 2016). Cada conjunto de 

dados foi analisado em dez ciclos de calibração e avaliação, onde as ocorrências foram partidas 

ao acaso, ficando 75% para calibração e 25% para avaliação do modelo. Dessa forma, foram 

produzidos 100 modelos, cujo desempenho foi avaliado através das estatísticas AUC (área sob 

a curva ROC  "Receiver Operating Characteristic") e TSS (True Skill Statistics) (Allouche et 

al. 2006; Fielding e Bell 1997). Nós usamos a média das projeções dos 100 modelos para 

representar a área de adequabilidade ambiental de cada espécie. A importância dos preditores 

foi calculada com o pacote BIOMOD2 para cada um dos 100 modelos, a partir de 10 permutações 

de cada variável individualmente, sendo que a média dos 100 valores obtidos para cada variável 

foi utilizada como estimativa da sua importância. Esse procedimento avalia o efeito da remoção 

de cada variável sobre a acurácia do modelo. 

 

Sobreposição de nicho ambiental 

 Utilizamos testes de equivalência e similaridade de nicho para verificar se existe relação 

entre a diferença na distribuição regional entre M. atticolus e M. maximiliani com caracteres de 

nicho ambiental. Para essa análise fizemos o uso das mesmas dezenove variáveis bioclimáticas 

e altitude do WorldClim 1.4 (Hijmans et al. 2005), associadas aos dados de ocorrência de ambas 

espécies que foram aplicadas na construção do modelo de distribuição das espécies do tópico 

anterior. Tendo em vista que métodos de ordenação e modelos de distribuição de espécies 

(Species Distribution Model - SDMs) podem ser utilizados em análises espaciais de 

sobreposição de nicho ambiental, optamos por fazer o uso de ambas as técnicas, uma vez que 
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SDMs permitem determinar a importância relativa dos preditores ambientais durante a 

delimitação do nicho, embora consistentemente superestimaram a sobreposição de nicho, 

enquanto que uma análise de componentes principais utilizam todo o espaço ambiental da área 

de estudo e os registros de ocorrência (PCA-env) produz medidas mais acuradas (Broennimann 

et al. 2012). Considerando a metodologia descrita por Warren (2008), nós conduzimos testes 

de equivalência e de similaridade de nicho ambiental, empregando os índices de sobreposição 

de nicho D de Schoener (Schoener 1968) e I de Warren (Warren et al. 2008). Os dois índices 

variam entre 0, quando não existe sobreposição de nicho, e 1, quando o espaço ambiental é 

igualmente adequado para as duas espécies. 

 O teste de equivalência de nicho determina se a sobreposição de nicho ambiental 

observada difere do esperado ao acaso, através da combinação das ocorrências das duas 

espécies seguida de sua partição aleatória em dois grupos, preservando o número de ocorrências 

de cada espécie. Em seguida, as medidas de sobreposição (D e I) são calculadas e o processo é 

repetido várias vezes para produzir uma distribuição de valores esperados ao acaso, que 

representa a hipótese nula de equivalência ou identidade de nicho. Se o valor observado de D 

ou I está fora dos limites de 95% de densidade dos valores simulados, então a hipótese nula é 

rejeitada. Por outro lado, o teste de similaridade de nicho ambiental verifica se a sobreposição 

observada difere da sobreposição calculada a partir das ocorrências de uma das espécies e 

ocorrências selecionadas ao acaso da distribuição da outra espécie. Em outras palavras, o teste 

determina se o nicho ocupado por uma espécie é mais similar ao da outra espécie do que seria 

esperado ao acaso. Nesse teste, a densidade de ocorrências de uma espécie é deslocada 

aleatoriamente no espaço dos preditores ambientais e a sobreposição de nicho entre as 

ocorrências simuladas e as ocorrências observadas da outra espécie é calculada. Da mesma 

forma, o processo é repetido várias vezes para produzir uma distribuição de valores de 

sobreposição esperados ao acaso, representando a hipótese nula de similaridade de nicho, e o 
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valor observado de D ou I é comparado com os valores simulados para testar a hipótese nula. 

O teste então é repetido, trocando a espécie cujas ocorrências são aleatorizadas. Nós realizamos 

as análises de sobreposição de nicho ambiental baseadas em SDMs com o pacote PHYLOCLIM 

(Heibl e Calenge 2015) e baseadas na PCA env com o pacote ECOSPAT (Broennimann et al. 

2012). A significância do valor observado dos índices em relação aos valores esperados foi 

determinada utilizando 99 permutações para os SDMs e 1,000 permutações para a PCA env, 

conforme recomendação dos autores (Broennimann et al. 2012; Heibl and Calenge 2015). 

 

Coocorrência 

 Para testar a significância dos padrões de coocorrência local entre M. atticolus e M. 

maximiliani, nós utilizamos um modelo probabilístico recentemente desenvolvido, que é 

estritamente analítico e não requer aleatorizações (Veech 2013). O modelo fornece a 

probabilidade da coocorrência de duas espécies em uma frequência menor que (ou maior que) 

a frequência observada, caso as duas espécies se distribuam de maneira independente nas áreas 

amostradas. Nós utilizamos dados da ocorrência das duas espécies em 20 localidades que 

amostramos onde pelo menos uma das duas espécies foi registrada. Cada uma dessas 

localidades foi amostrada de maneira intensiva, com a utilização de armadilhas de 

interceptação-e-queda. Para implementar a análise de coocorrência, nós retivemos apenas as 

localidades que se encontravam na sobreposição das áreas de adequabilidade das duas espécies. 

Para tanto, utilizando o BIOMOD2 nós reclassificamos a projeção média de cada espécie em um 

modelo binário empregando um limiar que minimiza a diferença absoluta entre sensitividade e 

especificidade (sensitividade = especificidade, Fielding e Bell 1997; Manel et al. 2001), 

calculado com o pacote SDMTOOLS (VanDerWal et al. 2014). 
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Dados locais 

 Nós amostramos dados de abundância local em uma escala de centenas de metros 

envolvendo -dois sítios onde as espécies ocorrem em simpatria: o Parque Municipal Mário 

Viana (Apêndice I, figura 3) , onde realizamos coletas mensais entre Agosto-2015 e Julho-

2016, e o Rancho Ponte de Pedra (Apêndice I, figura 4), onde coletamos de 11-Agosto-2010 a 

10-Setembro-2010, ambos situados no município de Nova Xavantina, Mato Grosso, Brasil. O 

Parque Municipal Mário Viana

 vegetação predominante constituída por cerrado sensu stricto, além de mata de 

galeria, manchas de cerradão e de cerrado rupestre (Silvério e Lenza 2010). Para a captura dos 

lagartos utilizamos 25 armadilhas de interceptação e queda (pitfall). Cada armadilha foi 

aço galvanizado ligando cada um. Estas foram dispostas em uma transecção linear, em um 

intervalo de 30 m entre cada, iniciando em uma fitofisionomia de cerrado sensu stricto e 

terminando no cerradão, abrangendo um gradiente vegetacional entre essas duas fisionomias. 

As coletas foram realizadas ao longo da primeira semana de cada mês (7 dias) com início das 

coletas em agosto de 2015 e término em julho de 2016, somando um ano de coleta. Para cada 

indivíduo capturado nós medimos seu tamanho corporal pelo comprimento rostro-cloacal  

CRC (em mm), e fizemos a marcação pela ablação de falanges (McDiarmid et al. 2012; Perry 

et al. 2011). Após os procedimentos os indivíduos foram solto nas proximidades do local de 

captura. 

 Para descrever a variação ambiental microclimática experimentada pelos lagartos ao 

longo do espaço e tempo amostral, instalamos um data loggers (Onset Computer Corp - 

) em cada uma das 25 armadilhas do Parque Mário Viana, registrando temperatura e 

umidade relativa ao longo do ano de amostragem a um intervalo de 10 min por registro. Desses 

registros extraímos 14 variáveis, sendo elas: temperatura mínima absoluta (Tamin), umidade 
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relativa absoluta (Hamin), temperatura máxima absoluta (Tamax), umidade relativa máxima 

absoluta (Hamax), desvio padrão absoluto da temperatura (Tsda), desvio padrão da umidade 

relativa absoluta (Hsda),  temperatura média diária (Tmd), umidade relativa média diária 

(Hmd), temperatura mínima diária (Tmind), umidade relativa mínima diária (Hmind), 

temperatura máxima diária (Tmaxd), umidade relativa máxima diária (Hmaxd), desvio padrão 

diário da temperatura (Tsdd), desvio padrão diário da umidade relativa (Hsdd). Em caso de 

falha nos registros, nós imputamos os dados faltantes com o pacote AMELIA II (Honaker et al. 

2011). Fizemos então 100 imputações usando o mês como time series e armadilha como cross-

section. As 14 variáveis foram submetidas a uma Análise dos Componentes Principais (PCA) 

da matriz de correlação, para representar a associação das variáveis entre si e com as armadilhas 

ao longo do gradiente. 

 Usando os dados de abundância coletados ao longo do ano no Parque Mário Viana, 

utilizamos regressões múltiplas para identificar os melhores preditores climáticos das capturas 

ao longo do ano e do gradiente vegetacional. Realizamos seleções progressivas de preditores 

(forward selection) que apresentaram menores valores do Critério de Informação de Akaike 

(Akaike Information Criterion  AIC) (Crawley 2013). Construímos assim dois modelos para 

cada espécie, onde o primeiro explica as capturas em função das médias climáticas mensais, 

avaliando se existe relação entre a abundância dos indivíduos e a variação microclimática ao 

longo do tempo (meses), e o segundo explica capturas em função das médias climáticas por 

armadilha para avaliar se existe relação entre a abundância dos indivíduos e a variação 

microclimática ao longo do espaço (armadilhas do transecto). Utilizamos o teste de Shapiro-

Wilk aplicado aos resíduos para verificar sua normalidade. A homocedasticidade foi avaliada 

pelo gráfico dos valores ajustados contra os resíduos padronizados (Apêndice III). Para 

identificar observações influentes utilizamos o critério  (Crawley 2013). Com 

uso do teste de Wilcoxon detectamos se as médias mensais de CRC diferem entre as espécies. 
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 Nós coletamos dados ecofisiológicos para comparar o desempenho de cada espécie em 

função das variação microclimática. Assim, os dados de ecofisiologia foram obtidos dentre os 

animais capturados no Parque Mário Viana, onde estes foram submetidos a procedimentos 

laboratoriais para coleta de dados ecofisiológicos, sendo eles: sensitividade à temperatura da 

velocidade da corrida, temperatura crítica mínima (CTmin) e temperatura crítica máxima 

(CTmax). Para isso, nós medimos a velocidade de corrida dos animais de ambas espécies em 

diferentes temperaturas: ambiente, cinco graus acima do ambiente e cinco graus abaixo do 

ambiente. Para se alcançar as temperaturas mais quentes e mais frias em relação à ambiental, 

nós expomos os animais a uma lâmpada incandescente e a uma caixa térmica resfriada com 

gelo respectivamente, registrando a temperatura interna do indivíduo com termômetro Miller 

& Weber de leitura rápida. Em cada uma dessas temperaturas os indivíduos foram estimulados 

a correr ao longo de uma pista horizontal de três metros de comprimento, onde as corridas foram 

registradas a 420 quadros/s usando uma câmera digital de alta velocidade (Casio® EX-FH25 

10.1MP). Os filmes com as corridas foram analisados com o software TRACKER, que detecta a 

trajetória baseada em um ponto branco pintado na cabeça dos lagartos, calculando a sua 

velocidade máxima utilizando marcas de fundo na pista como uma referência para a distância.  

Nós também medimos a CTmin e CTmax colocando os animais em um recipiente 

plástico dentro de uma caixa térmica resfriada com gelo e embaixo de uma lâmpada 

incandescente, respectivamente, monitorando cuidadosamente seu comportamento de resposta. 

A temperatura crítica é obtida quando os animais são virados de ventre para cima e não 

conseguem tornar a sua posição original, onde então nós registramos sua temperatura cloacal 

com um termômetro Miller & Weber de leitura rápida. Depois de registrada a CTmax, os 

animais são resfriados em água e não mais submetidos a nenhum outro experimento, sendo 

posteriormente soltos próximo dos locais de captura. 
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 Nós consideramos o deslocamento dos lagartos durante a corrida como o desempenho 

destes em cada uma das três temperaturas. Semelhantemente, consideramos o desempenho 

igual a zero quando os indivíduos experimentam CTmax e CTmin, agrupando essa informações 

às obtidas pela corrida. Esses dados foram usados para criar um Modelo Aditivo Generalizado 

Misto (Generalized Additive Mixed Models - GAMM) com o pacote MGCV (Wood 2011), onde 

a velocidade máxima de corrida foi a resposta, a temperatura corporal um preditor suavizado, 

e o tamanho do corpo e a espécie como preditores lineares. O modelo também incluiu um efeito 

aleatório para cada indivíduo, para evitar problemas com a independência dos dados 

(pseudoreplicação), uma vez que o mesmo indivíduo é submetido aos três procedimentos 

ecofisiológicos (Corrida, CTmax e CTmin). Nós criamos um modelo similar sem o efeito das 

espécies e comparamos ambos mediante o critério de AIC (Akaike Information Criterion), de 

modo a estabelecer se existe um efeito das espécies no desempenho dos indivíduos. Nós 

também ajustamos um GAMM para cada espécie, para representar as curvas de desempenho 

separadamente. Nós usamos a predição do desempenho de cada espécie frente a variação 

microclimática ao longo do gradiente para verificar se existe relação da variação da abundância 

ao longo do espaço com os caracteres ecofisiológicos. 

 A transecção instalada no Rancho Ponte de Pedra consistiu em 57 armadilhas instaladas 

em um gradiente que inicia na mata ciliar, abrangendo cerrado rupestre, cerrado sensu stricto e 

campo limpo, todos os trechos com aproximadamente 500 m de comprimento. Neste sítio 

seguimos a mesma metodologia de captura do Parque Mário Viana, contudo durante apenas 30 

dias. Para investigar o padrão de coocorrência na escala local, nós utilizamos uma análise de 

correlação das capturas das duas espécies ao longo dos meses e armadilhas para o Parque do 

Mário Viana, e ao longo das armadilhas no Rancho Ponte de Pedra. Dessa forma podemos 

caracterizar nessa escala a coocorrência entre essas espécies como positiva, negativa ou neutra. 
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Deslocamento de caracteres 

 Nós testamos se a coocorrência de Micrablepharus atticolus e M. maximiliani promove 

deslocamento de caracteres por meio de diferenças no CRC. Para isso, utilizamos dados 

provenientes de 20 sítios ao longo de toda a distribuição do gênero, onde as espécies foram 

amostradas da mesma forma que no Parque Municipal Mário Viana e Rancho Ponte de Pedra. 

O CRC das espécies foi comparado através de três testes de Kruskal-Wallis, uma vez que o 

teste de Shapiro-Wilk indicou que as variáveis não apresentaram normalidade. No primeiro 

teste, testamos diferenças intraespecíficas no CRC entre sítios de alopatria, onde apenas uma 

espécie foi registrada, e simpatria, onde existem registros de ambas espécies. No segundo, 

testamos diferenças interespecíficas no CRC, independentemente do local de coleta. No 

terceiro, testamos diferenças intraespecíficas no CRC entre populações centrais e periféricas, 

para detectar um possível filtro ambiental sobre o tamanho do corpo. A identificação dos sítios 

como centrais e periféricos faz menção à área de sobreposição da distribuição total destas 

espécies. Todas as análises foram realizadas utilizando pacotes e funções do software R (Team 

2016) com nível de significância de 5%. 

 

Resultados 

Modelagem da distribuição das espécies 

 Os modelos de distribuição das espécies produzidos com MaxEnt tiveram excelente 

desempenho preditivo (M. atticolus: AUC = 0.96 ± 0.04, TSS = 0.85 ± 0.08; M. maximiliani: 

AUC = 0.91 ± 0.03, TSS = 0.74 ± 0.05). Os registros de ocorrência e áreas de adequabilidade 

ambiental de M. atticolus estão concentrados na região centro-oeste do território brasileiro, 

enquanto que M. maximiliani possui uma distribuição mais ampla, ao longo da diagonal aberta 

de América do Sul, incluindo áreas de adequabilidade no sudoeste da Amazônia, leste 
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brasileiro, e extremo norte da América do Sul, na Colômbia e Venezuela (Fig. 1A-B). Em 

grande parte, a distribuição de M. atticolus está contida na distribuição de M. maximiliani. 

 

Sobreposição de nicho 

 Os índices D de Schoener e I de Warren baseados em SDMs revelaram uma significativa 

diferença entre M. atticolus e M. maximiliani (P < 0.001) em termos de equivalência de nicho 

(Fig. 1C), i.e., os nichos das duas espécies não são idênticos e se modificaram 

significativamente desde sua divergência. Porém, a similaridade de nicho foi maior que o 

esperado ao acaso (Fig. 1D), indicando que elas tendem a utilizar hábitats relativamente 

semelhantes dentro da área de estudo devido a um certo conservadorismo de nicho. A análise 

utilizando PCA-env também indicou divergência significativa (P < 0.001) em termos da 

equivalência de nicho (Fig. 2C), mas a similaridade de nicho não diferiu do esperado ao acaso 

(P > 0.05) (Fig. 2D), uma vez que o nicho de M. atticolus se encontrou inteiramente contido no 

de M. maximiliani (Fig. 2A). Dentre os preditores ambientais, BIO13 (precipitação do mês mais 

úmido) foi o que mais contribuiu para as semelhanças de nicho entre as duas espécies (Tabela 

1). Por outro lado, M. atticolus apresentou maiores valores de altitude e BIO14 (precipitação 

do mês mais seco), enquanto que M. maximiliani apresentou maiores valores de BIO3 

(isotermalidade) e BIO9 (temperatura média do trimestre mais seco) (Tabela 1). Os dois 

primeiros eixos da PCA env indicaram que o nicho de M. atticolus difere do de M. maximiliani 

principalmente devido a maiores valores de altitude e menores valores de BIO8 (temperatura 

média do trimestre mais úmido) e BIO9 (temperatura média do trimestre mais seco) (Fig. 2B). 

 

Coocorrência 

 Dentre as 20 localidades intensivamente amostradas (Tabela 2), com registro de M. 

atticolus ou M. maximiliani, nós descartamos sete por estarem fora da região de sobreposição 
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das áreas de adequabilidade ambiental das duas espécies (Fig. 3). Dentre as 13 localidades 

retidas, nós registramos a coocorrência das duas espécies apenas em Gaúcha do Norte e Nova 

Xavantina, no estado do Mato Grosso (Fig. 3). Essa frequência de ocorrência foi 

significativamente menor que o esperado ao acaso (P = 0.035), indicando que mesmo na região 

de sobreposição de suas distribuições, as duas tendem a não coocorrer nas mesmas localidades. 

 

Dados locais 

 Ao longo de todo o período de coleta no Parque Mário Viana, realizamos 1,471,452 

registros de temperatura e umidade relativa. A PCA mostrou que os dois primeiros componentes 

reduziram 86.20% da variação total (PC1: 60.28%, PC2: 25.97%). O Componente Principal I 

descreveu um gradiente baseado pelo desvio padrão da média da temperatura mensal (0.34), 

pelo desvio padrão da temperatura absoluta mensal (0.34), pela temperatura máxima média 

mensal (0.33), umidade relativa mínima média mensal (-0.33), temperatura máxima absoluta 

mensal (0.33) e temperatura média mensal (0.32). O Componente Principal II por sua vez 

descreveu um gradiente baseado na umidade relativa máxima média mensal (-0.48), pela 

umidade relativa máxima absoluta mensal (-0.48), pelo desvio padrão da umidade relativa 

mensal absoluta (-0.42), pelo desvio padrão da umidade relativa média mensal (-0.38). Estes 

dados mostram um gradiente microclimático de temperatura e umidade respondendo ao 

gradiente vegetacional, com alta temperatura média e baixa umidade relativa no cerrado sensu 

stricto, e menor temperatura média e alta umidade relativa no cerradão (Fig. 4). 

 Foram realizadas 106 registros de M. atticolus ao longo de todo período de coleta. As 

capturas mensais foram explicadas pela variação na temperatura mínima absoluta e temperatura 

máxima absoluta (r = 0.63, F2,9 = 10.67, P = 0.0042). As capturas ao longo da transeção foram 

associadas ao desvio padrão da temperatura diária e umidade absoluta mínima (r = 0.58, F2,22 
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= 17.88, P < 0.01). As capturas foram mais frequentes na porção mais aberta do gradiente 

(cerrado sensu stricto) e durante os meses mais chuvosos (Fig. 5). 

 Foram realizadas 141 capturas de M. maximiliani ao longo de todo período de coleta. A 

variação nas capturas ao longo dos meses foi explicada principalmente pela temperatura mínima 

diária (r = 0.34, F1,10 = 6.78, P = 0.02). Ao longo da transecção, as capturas foram associadas 

com a temperatura média diária e umidade absoluta mínima (r = 0.32, F2,21 = 6.57, P = 0.006). 

As capturas foram mais frequentes na porção mais aberta do gradiente (cerrado sensu stricto) e 

durante os meses mais chuvosos (Fig. 5). Foi registrada diferença no tamanho corporal (CRC) 

das espécies (M. maximiliani: 37.15 ± 4.97 mm (19 44); M. atticolus: 33.59 ± 3.98 mm (16

40); v = 12, P = 0.03). 

 Nós utilizamos 37 indivíduos de cada espécie na obtenção dos dados ecofisiológicos 

(Tabela 3). O GAMM que não considera as espécies apresentou menor AIC do que os modelos 

considerando espécies (sem espécies: AIC = 1256.4, df = 5, com espécies: AIC = 1257.1, df = 

6), indicando que as duas espécies apresentam desempenho locomotor similar nas mesmas 

temperaturas (Fig 6a). Ambos modelos foram similares em valores de R2: 0.72 para o modelo 

que não considera espécies e 0.719 para o que considera. Além do mais, o fator espécie não foi 

significante (t = -0.751, P = 0.454). O desempenho das duas espécies é maior na porção mais 

aberta do gradiente, caracterizada pelo cerrado sensu stricto (Fig. 6b). 

 

 A correlação entre as abundâncias ao longo do gradiente vegetacional instalado no 

Parque Mário Viana indica coocorrência positiva das duas espécies (t = 3.1887, df = 298, P = 

0.0015). Por outro lado não foi encontrada significância na correlação entre as abundâncias no 

Rancho Ponte de Pedra (t = -1.751, df = 55, P = 0.085), o que significa que não foi identificado 

nenhum padrão de coocorrência entre tais espécies (Fig. 8). 
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Deslocamento de caracteres 

 Dos vinte e um pontos de amostragem distribuídos ao longo da área de ocorrência dessas 

espécies, duas apontaram simpatria e dezenove apontaram alopatria, onde oito apresentaram 

apenas M. atticolus e onze M. maximiliani. No total, 380 indivíduos de M. atticolus e 283 de 

M. maximiliani foram analisados (Tabela 2). Como esses dados têm a mesma origem dos 

utilizados na análise de coocorrência, os sítios onde ambas espécies coocorreram foram os 

mesmos, em Nova Xavantina e Gaúcha do Norte, ambas no estado do Mato Grosso, Brasil. O 

tamanho máximo de M. atticolus foi de 52 mm e de M. maximiliani foi de 47 mm. Tendo em 

vista o tamanho amostral e a distribuição espacial desses dados, pode-se propor que esse é o 

tamanho máximo para cada espécie. Houve diferença no CRC quando em simpatria, sendo M. 

atticolus menor (k = 8.86, df = 1, P = 0.0029) e M. maximiliani maior (k = 14.1, df = 1, P = 

0.0001) (Fig. 9). Micrablepharus maximiliani foi maior que M. atticolus de uma forma geral (k 

= 76.09, df = 1, P < 0.01). Em ambas espécies, não houve diferença entre populações periféricas 

e centrais (M. atticolus: k = 0.031, df = 1, P = 0.85; M. maximiliani: k = 1.661, df = 1, P = 0.19). 

 

Discussão 

 A distribuição das duas espécies de Micrablepharus apresenta grande sobreposição, 

com parte da área de adequabilidade ambiental de M. atticolus contida na de M. maximiliani, 

onde esta última apresenta distribuição mais ampla ao longo da diagonal seca entre a Caatinga 

e o Chaco, passando pelo Cerrado. As análises de equivalência e similaridades de nicho 

ambiental indicam que o nicho das duas espécies não é idêntico, mas que elas compartilham 

alta similaridade devido à ancestralidade comum. Pode-se perceber então que em uma escala 

que abrange toda a distribuição de ambas espécies a ocorrência de M. atticolus é restrita, que 

pode ser em função de sua preferência por determinados envelopes climáticos disponíveis em 
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uma amplitude espacial mais limitada, uma vez que sua área de adequabilidade ambiental é 

menor que a de sua congênere. 

 Caso a diferença na distribuição total de M. atticolus e M. maximiliani ocorresse em 

função de uma relação negativa entre elas, esperaríamos que apresentassem também nichos 

ambientais idênticos, onde a ocorrência mais restrita da primeira seria em função da exclusão 

competitiva promovida pela segunda (Pelletier e Carstens 2016), o que não foi detectado nesta 

escala. Ainda, devemos considerar que interações bióticas negativas como a competição não 

devem se manifestar em escalas regionais pois, mesmo que haja distribuição sobreposta nesta 

escala, a heterogeneidade de hábitats a nível local pode promover segregação dessas espécies, 

onde cada uma ocupa áreas distintas (Araujo e Rozenfeld 2014; Veech 2006). Assim, a 

diferença nas distribuições das duas espécies em escala regional parece ser determinada pela 

ação de fatores históricos ou filtros ambientais, agindo como regras de montagens de 

comunidades.  

Rodrigues (1996) sugere que, em função de sua distribuição mais ampla, M. maximiliani 

seria ecologicamente mais tolerante. Tal hipótese é corroborada pelo nosso estudo, dado que o 

nicho ambiental desta é maior que o de M. atticolus. A distribuição de M. atticolus está 

associada positivamente com altitude e negativamente com as médias de temperaturas nos 

trimestres mais secos e nos mais úmidos, coincidindo com regiões mais altas e temperatura 

mais amena, ao passo que essas variáveis mostram mais variação ao longo da distribuição de 

M. maximiliani, conforme previamente indicado por Santos et al. (2014). 

 A distribuição total das ocorrências de M. atticolus está totalmente contida na de M. 

maximiliani. Assim, seria esperado que elas ocorressem em simpatria em sua área de 

sobreposição. Contudo, a análise de coocorrência local das duas espécies onde sua distribuição 

se sobrepõe é rara, o que pode ser atribuído a interações negativas interespecíficas ou a filtros 

ambientais. Para investigar os processos que afetam a distribuição dessas espécies em escalas 



26 
 

mais refinadas, fizemos o uso dos dados coletados em transectos que abrangem um gradiente 

vegetacional de centenas de metros. Nesta escala, nossos resultados indicam que as duas 

espécies respondem de maneira similar ao gradiente vegetacional e microclimático e às 

variações climáticas ao longo do ano. 

Tomando por base o conceito de nicho proposto por Hutchinson (1957) podemos 

contemplar o nicho fundamental pela capacidade total de uso de determinado recurso por uma 

espécie na ausência de interações negativas interespecíficas. Já o nicho realizado consiste no 

uso do recurso por uma espécie na presença de interações interespecíficas negativas (Pearson e 

Dawson 2003). No presente estudo abordamos o nicho fundamental mediante os dados de 

desempenho ecofisiológicos dos lagartos em função da temperatura. Assim os GAMMs 

mostram que não existe diferença entre o nicho fundamental de ambas espécies na dimensão 

que envolve o desempenho em função das variáveis microclimáticas. Dessa forma esperaríamos 

diferenças no nicho realizado dessas espécies caso existam interações negativas entre estas. 

Ainda, podemos caracterizar o nicho microclimático realizado por meio do resultado das 

regressões lineares múltiplas. Portanto as variáveis que explicam a diferença na abundância ao 

longo do espaço e do tempo através das regressões lineares múltiplas para cada espécie são 

colineares na PCA. Ou seja, variáveis estritamente semelhantes explicam a variação na 

abundância de ambas espécies ao longo das armadilhas e dos meses. Isso nos mostra que as 

duas espécies apresentam o mesmo nicho fundamental e o mesmo nicho realizado, indicando 

que nesse caso, não existe influência de interações negativas interespecíficas entre estas. 

O resultado da correlação indica ainda que existe relação positiva entre as capturas 

destas espécies ao longo do espaço e do tempo no sítio Parque Mário Viana. Esse resultado, 

associado às regressões múltiplas e GAMMs mostra que neste sítio as espécies coocorrem 

positivamente e que sua distribuição é influenciada principalmente pelas variáveis 

microclimáticas ao longo do espaço e do tempo. 
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 Apesar dos dados de Rancho Ponte de Pedra mostrarem as espécies segregadas, este 

gradiente é mais complexo do que o do Parque Mário Viana, abrangendo mata ciliar, campo 

rupestre, campo e cerrado sensu stricto. Desse modo, M. maximiliani foi capturada 

exclusivamente na mata ciliar e campo rupestre, ao passo que M. atticolus ocorreu em todos as 

fitofisionomias, sendo mais abundante em todas elas com exceção da mata ciliar. M. atticolus 

apresentou uma tendência de ocorrer com maior abundância no cerrado sensu stricto quando 

comparado às outras fisionomias. Dessa maneira, como os dados microclimáticos e 

ecofisiológicos do Parque Mário Viana mostram que as interações interespecíficas não são 

influentes em suas distribuições nesta escala, podemos concluir também que em Ponte de Pedra 

a fitofisionomia é o fator responsável pelo padrão de distribuição destas espécies. 

 Contudo, devemos considerar ainda a hipótese de que ocorrência de espécies 

ecologicamente similares em simpatria pode promover pressões seletivas não observadas em 

outras circunstâncias (Langkilde, 2007; Grether, 2009). Podemos perceber a existência dessa 

pressão pelo fato de que ao longo da área de sobreposição de suas respectivas ocorrências estas 

espécies tendem a coocorrer menos que ao acaso. Para tanto, nós testamos se o tamanho CRC 

varia entre populações simpátricas e alopátricas e encontramos diferença significativa, onde M. 

atticolus é menor e M. maximiliani é maior quando estão em simpatria. Este resultado mostra 

claramente um padrão clássico de deslocamento de caracteres.  

O padrão clássico de deslocamento de caracteres pode ser enviesado por diferenças no 

ambiente ótimo para o fenótipo onde as espécies são simpátricas e onde são alopátricas 

(Goldberg e Lande 2006). Para diminuir esse viés, nós identificamos que ambos locais onde as 

espécies ocorreram em conjunto estavam inseridas em uma região de transição entre o Cerrado 

e Amazônia. Principalmente para M. atticolus, que é endêmica do Cerrado, as áreas de transição 

podem promover padrões expressos morfologicamente devido à maior instabilidade ambiental 

associada à alta diferenciação genética de populações periféricas (Hardie e Hutchings 2010). 
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Entretanto, não observamos diferenças entre populações centrais e periféricas no tamanho 

corporal dos lagartos. Assim, a interação entre essas espécies é aparentemente responsável pelo 

deslocamento de caracteres, sugerindo a existência de uma relação competitiva entre elas. Vale 

salientar que a variação no tamanho corporal entre populações ou espécies diferentes de lagartos 

pode promover ajustes pertinentes ao uso de recursos como alimentação, termorregulação, 

forrageio e também reprodução, sendo assim uma variável de elevada importância ecológica 

(Naretto et al, 2016). 

 Nosso trabalho mostra que processos distintos operam em diferentes escalas. Tais 

processos são responsáveis por criar diferentes padrões de coocorrência entre as espécies. 

Destacamos então a importância da escala para o entendimento dos diferentes fatores que atuam 

na formação (montagem) das comunidades. 
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Tabela 1. Importância, média (x) e desvio-padrão (Marimon et al.) dos preditores ambientais 

para modelos da distribuição de Micrablepharus atticolus e M. maximiliani produzidos com 

MaxEnt. Os valores correspondem à média e desvio padrão de 10 aleatorizações de cada 

variável, para 100 modelos (10 conjuntos de pseudoausências X 10 partições dos dados de 

ocorrência). As variáveis contidas na tabela são: BIO2, amplitude diária média; BIO3, 

isotermalidade; BIO8, temperatura média do trimestre mais úmido; BIO9, temperatura média 

do trimestre mais seco; BIO13, precipitação do mês mais úmido; BIO14, precipitação do mês 

mais seco; BIO15, sazonalidade da precipitação; BIO18, precipitação do trimestre mais quente; 

BIO19, precipitação do trimestre mais frio. 

Preditor M. atticolus M. maximiliani 

 Importância x ± dp Importância x ± dp 

Altitude 0.32 ± 0.11 570.27 ± 308.82 0.16 ± 0.02 380.67 ± 286.31 

BIO2 0.05 ± 0.04 122.46 ± 10.29 0.30 ± 0.02 110.44 ± 18.61 

BIO3 0.10 ± 0.06 70.35 ± 2.78 0.65 ± 0.02 70.05 ± 4.7 

BIO8 0.22 ± 0.09 244.94 ± 18.59 0.24 ± 0.02 249.47 ± 16.6 

BIO9 0.19 ± 0.08 224.69 ± 23.51 0.45 ± 0.04 238.78 ± 24.47 

BIO13 0.52 ± 0.06 276.88 ± 31.04 0.60 ± 0.03 247.85 ± 67.24 

BIO14 0.44 ± 0.13 10.31 ± 7.54 0.37 ± 0.04 14.47 ± 17.18 

BIO15 0.11 ± 0.07 73.04 ± 7.45 0.23 ± 0.04 73.34 ± 16.24 

BIO18 0.25 ± 0.06 413.08 ± 124.93 0.36 ± 0.04 284.11 ± 166.08 

BIO19 0.18 ± 0.10 98.75 ± 135.93 0.15 ± 0.02 236.69 ± 284.47 
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Tabela 2 Variação do Comprimento Rostro-Cloacal e abundância de Micrablepharus. atticolus 

e M. maximiliani em dois pontos onde ocorre simpatria e em 19 pontos onde não ocorre 

simpatria.  

 
 

Espécie M. atticolus M. maximiliani 
Local N  CRC N CRC 
Gaúcha do Norte - MT 12 35.67 ± 3.49 (27  39) 3 37.33 ± 0.57 (37  

38) 
Nova Xavantina - MT 
 

77 33.12 ± 5.15 (17  40) 16 41.25 ± 2.14 (38- 45) 

Subtotal 89 33.46 ± 5.02 (17  40) 19 40.63 ± 2.45 (37  
45)  

Alto Araguaia - MT 10 36.50 ± 2.06 (33  39) - - 
Cantão - TO 1 30 - - 
Lagoa da Confusão -TO 36 37.92 ± 8.23 (16  52) - - 
Paracatu - MG 13 28.47 ± 9.55 (18  44) - - 
Pimenta Bueno - RO 118 35.83 ± 2.16 (30  40) - - 
Ribeirão Cascalheira - 
MT 

25 32.88 ± 4.43 (17  38) - - 

Santa Terezinha - MT 23 38.82 ± 2.09 (35  42) - - 
Vilhena - RO 65 31.36 ± 5.97 (18  38) - - 
Alvorada do Norte -GO - - 26 36.35 ± 3.50 (22  

40) 
Chapada das Mesas -MA - - 19 29.05 ± 6.74 (18  

41) 
FLONA Araripe - CE - - 17 36.06 ± 1.63 (33  

39) 
Guarajá Mirim - RN - - 6 32.83 ± 3.17 (30  

39) 
Itaituba - PA - - 1 43 
Jalapão - TO - - 63 37.02 ± 3.95 (26  

43) 
Novo Progresso - PA - - 2 42.50 ± 0.07 (42  

43) 
Paranã - TO - - 49 37.55 ± 4.27 (17  

47) 
São Domingos - GO - - 16 38.88 ± 5.17 (26  

44) 
Sete Cidades - PI - - 54 39.11 ± 3.46 (21  

43) 
Subtotal 291 34.75 ± 5.63 (16  52) 263 36.91 ± 4.79 (17  

47 ) 
Total 380 34.45 ± 5.51 (16  52) 282 37.16 ± 4.76 (17  

47) 
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Tabela 3 Dados ecofisiológicos correspondentes as performances de Micrablepharus. 

atticolus e M. maximiliani em diferentes temperaturas. 

Espécie ID Temperatura Performance CRC 
M. atticolus 1 45.7 0 38 
M. atticolus 0 45.5 0 34 
M. atticolus 76 44.8 0 39 
M. atticolus 78 43.7 0 35 
M. atticolus 5 43.4 0 32 
M. atticolus 2 43.3 0 38 
M. atticolus 77 43.2 0 34 
M. atticolus 83 43 0 32 
M. atticolus 70/30 43 0 39 
M. atticolus 62 42.9 0 39 
M. atticolus 55 42.7 0 34 
M. atticolus 73 42.2 0 32 
M. atticolus 79 42.1 0 34 
M. atticolus 49 42 0 36 
M. atticolus 44 41.3 0 35 
M. atticolus 49 41.3 0 34 
M. atticolus 50 41.3 0 32 
M. atticolus 41 41 0 34 
M. atticolus 42 40.8 0 32 
M. atticolus 48 40.8 0 33 
M. atticolus 61 40.4 0 33 
M. atticolus 3 40.3 0 37 
M. atticolus 45 40.3 0 34 
M. atticolus 72 40 0 34 
M. atticolus 80/10 40 0 35 
M. atticolus 24 39.9 0 34 
M. atticolus 40 39.8 11.66 39 
M. atticolus 83 39.6 6.35 32 
M. atticolus 39 39.5 0 34 
M. atticolus 43 39.4 0 34 
M. atticolus 43 39.4 0 34 
M. atticolus 40 39.2 0 39 
M. atticolus 80/40 39.2 0 34 
M. atticolus 46 39.1 0 35 
M. atticolus 61 39.1 10.61 33 
M. atticolus 23 38.8 0 35 
M. atticolus 47 38.8 0 35 
M. atticolus 21 38.7 0 37 
M. atticolus 42 38.5 0 32 
M. atticolus 71 38.4 0 32 
M. atticolus 62 37.7 9.27 39 
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M. atticolus 72 37.4 16.91 34 
M. atticolus 73 37.4 10.31 32 
M. atticolus 79 37.2 11.5 34 
M. atticolus 71 36.6 10.15 32 
M. atticolus 49 36.1 11.27 34 
M. atticolus 43 35.1 12.45 34 
M. atticolus 77 34.9 11.88 34 
M. atticolus 42 34.5 10.25 32 
M. atticolus 76 34.2 14.15 39 
M. atticolus 55 33.7 10.21 34 
M. atticolus 40 32.4 10.5 39 
M. atticolus 73 31.5 8.32 32 
M. atticolus 83 31 13.51 32 
M. atticolus 62 30.7 7.77 39 
M. atticolus 79 30.4 9.86 34 
M. atticolus 43 30.2 9.19 34 
M. atticolus 49 29.8 11.3 34 
M. atticolus 61 29.1 9.64 33 
M. atticolus 71 29.1 8.99 32 
M. atticolus 78 29.1 10.61 35 
M. atticolus 77 29 10.28 34 
M. atticolus 76 28.5 10.72 39 
M. atticolus 72 28.2 10.45 34 
M. atticolus 42 26.9 9.63 32 
M. atticolus 55 26.6 13.92 34 
M. atticolus 62 23.2 8.81 39 
M. atticolus 78 22.3 6.82 35 
M. atticolus 72 22 8.88 34 
M. atticolus 73 21.7 8.13 32 
M. atticolus 55 21.6 7.67 34 
M. atticolus 40 21.2 8.07 39 
M. atticolus 42 21.2 10.95 32 
M. atticolus 61 21 8.13 33 
M. atticolus 79 20.9 6.49 34 
M. atticolus 76 20.7 7.9 39 
M. atticolus 83 20.1 7.68 32 
M. atticolus 44 19.8 0 35 
M. atticolus 23 19.5 0 35 
M. atticolus 41 19.3 0 34 
M. atticolus 42 19 0 32 
M. atticolus 0 18.9 0 34 
M. atticolus 43 18.8 6.67 34 
M. atticolus 49 18.7 13.46 34 
M. atticolus 42 18.4 0 32 
M. atticolus 5 18.2 0 32 
M. atticolus 71 18.1 0 32 
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M. atticolus 80/10 18.1 0 35 
M. atticolus 24 18 0 34 
M. atticolus 7 17.9 0 35 
M. atticolus 83 17.8 0 32 
M. atticolus 55 17.6 0 34 
M. atticolus 78 17.5 10.25 35 
M. atticolus 40 17.4 0 39 
M. atticolus 45 17.3 0 34 
M. atticolus 71 17.3 8.54 32 
M. atticolus 43 17.2 0 34 
M. atticolus 43 17.2 0 34 
M. atticolus 21 17.1 0 37 
M. atticolus 46 17.1 0 35 
M. atticolus 39 17 0 34 
M. atticolus 47 16.7 0 35 
M. atticolus 76 16.5 0 39 
M. atticolus 49 16.4 0 34 
M. atticolus 50 16.4 0 32 
M. atticolus 48 16.1 0 33 
M. atticolus 79 16.1 0 34 
M. atticolus 4 15.9 0 34 
M. atticolus 6 15.5 0 34 
M. atticolus 61 15.4 0 33 
M. atticolus 80/40 15.4 0 34 
M. atticolus 3 15.3 0 37 
M. atticolus 2 15.1 0 38 
M. atticolus 62 15.1 0 39 
M. atticolus 72 14.8 0 34 
M. atticolus 1 14.7 0 38 
M. atticolus 73 14.1 0 32 
M. atticolus 78 14.1 0 35 
M. atticolus 49 13.5 0 36 
M. atticolus 77 13.4 0 34 
M. atticolus 70/30 11.3 0 39 

M. maximiliani 80/26 42.8 0 39 
M. maximiliani 80/33 42.6 0 44 
M. maximiliani 79 42.4 0 41 
M. maximiliani 80/25 42.2 0 41 
M. maximiliani 50 42.1 0 38 
M. maximiliani 88 42 0 40 
M. maximiliani 80/30 42 0 38 
M. maximiliani 80/37 42 0 39 
M. maximiliani 87 41.8 0 38 
M. maximiliani 62 41.7 0 39 
M. maximiliani 47 41.4 0 39 
M. maximiliani 53 41.3 0 40 
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M. maximiliani 50 41.2 0 35 
M. maximiliani 63 41 0 37 
M. maximiliani 80/15 41 0 42 
M. maximiliani 10 40.9 0 41 
M. maximiliani 80/22 40.8 0 40 
M. maximiliani 80/35 40.8 0 45 
M. maximiliani 80/32 40.7 0 39 
M. maximiliani 80/34 40.6 0 42 
M. maximiliani 51 40.5 0 37 
M. maximiliani 52 40.4 0 36 
M. maximiliani 61 40.4 0 40 
M. maximiliani 80/29 40.4 0 40 
M. maximiliani 48 40.3 0 39 
M. maximiliani 58 40.3 0 38 
M. maximiliani 34 40.2 0 40 
M. maximiliani 80/36 40.2 0 39 
M. maximiliani 54 39.9 0 39 
M. maximiliani 57 39.5 0 40 
M. maximiliani 80/28 39.5 0 44 
M. maximiliani 49 39.4 0 37 
M. maximiliani 64 39.4 0 39 
M. maximiliani 66 39.4 0 36 
M. maximiliani 80/32 39.2 8.09791 39 
M. maximiliani 80/34 39.1 6.988484 42 
M. maximiliani 55 39 0 41 
M. maximiliani 56 38.8 0 41 
M. maximiliani 59 38.7 0 38 
M. maximiliani 80/22 38.7 12.95773 40 
M. maximiliani 80/27 38.4 0 42 
M. maximiliani 80/30 38.3 11.57192 38 
M. maximiliani 80/15 37.7 12.13929 42 
M. maximiliani 80/29 37.5 13.45 40 
M. maximiliani 80/27 37.1 8.21035 42 
M. maximiliani 80/35 37.1 12.73701 45 
M. maximiliani 80/37 36.5 6.998353 39 
M. maximiliani 80/33 36.4 12.87353 44 
M. maximiliani 80/28 36.2 10.47631 44 
M. maximiliani 80/26 35.9 10.71282 39 
M. maximiliani 80/36 35.9 9.802715 39 
M. maximiliani 50 35.6 15.2755 38 
M. maximiliani 50 33.5 8.164831 38 
M. maximiliani 80/26 32.7 7.61021 39 
M. maximiliani 79 32.5 13.44636 41 
M. maximiliani 80/32 32.5 9.843266 39 
M. maximiliani 80/28 32.4 11.01925 44 
M. maximiliani 88 32.3 7.68 40 
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M. maximiliani 80/27 32.2 7.496741 42 
M. maximiliani 80/33 32 10.65112 44 
M. maximiliani 80/25 31.6 8.505923 41 
M. maximiliani 80/30 31.4 9.963067 38 
M. maximiliani 87 31.2 15.17 38 
M. maximiliani 80/15 30.4 9.962632 42 
M. maximiliani 79 29.5 12.45106 41 
M. maximiliani 80/37 29.4 10.42253 39 
M. maximiliani 80/29 29.2 11.31 40 
M. maximiliani 80/34 29 5.969783 42 
M. maximiliani 80/22 28.8 11.35243 40 
M. maximiliani 88 28 9.42 40 
M. maximiliani 80/35 28 10.10821 45 
M. maximiliani 80/36 27.7 10.20152 39 
M. maximiliani 80/25 26.7 7.690359 41 
M. maximiliani 80/26 26.5 6.368876 39 
M. maximiliani 87 26 13.65 38 
M. maximiliani 80/27 25.9 7.933164 42 
M. maximiliani 80/28 25.7 6.236912 44 
M. maximiliani 50 25.2 11.35346 38 
M. maximiliani 80/30 23.8 8.342546 38 
M. maximiliani 80/34 23.6 5.915845 42 
M. maximiliani 80/33 23 11.24869 44 
M. maximiliani 80/36 23 6.646288 39 
M. maximiliani 88 22.7 9.77 40 
M. maximiliani 80/22 22.3 8.226089 40 
M. maximiliani 80/37 22 6.201992 39 
M. maximiliani 80/35 21.6 6.224654 45 
M. maximiliani 80/32 21.3 8.974907 39 
M. maximiliani 80/27 21.1 0 42 
M. maximiliani 80/28 21.1 0 44 
M. maximiliani 79 21 8.894352 41 
M. maximiliani 56 20.6 0 41 
M. maximiliani 80/25 20.2 9.170446 41 
M. maximiliani 80/25 20 0 41 
M. maximiliani 80/35 19.8 0 45 
M. maximiliani 55 19.7 0 41 
M. maximiliani 63 19.7 0 37 
M. maximiliani 64 19.4 0 39 
M. maximiliani 10 19.2 0 41 
M. maximiliani 87 19 5.95 38 
M. maximiliani 80/15 18.9 5.82273 42 
M. maximiliani 66 18.8 0 36 
M. maximiliani 54 18.7 0 39 
M. maximiliani 59 18.7 0 38 
M. maximiliani 80/29 18.6 8.15 40 
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M. maximiliani 80/26 18.4 0 39 
M. maximiliani 80/15 18.1 0 42 
M. maximiliani 50 18 0 38 
M. maximiliani 48 17.7 0 39 
M. maximiliani 57 17.6 0 40 
M. maximiliani 80/30 17.5 0 38 
M. maximiliani 88 17.4 0 40 
M. maximiliani 80/37 17.2 0 39 
M. maximiliani 51 17.1 0 37 
M. maximiliani 61 17 0 40 
M. maximiliani 58 16.8 0 38 
M. maximiliani 62 16.8 0 39 
M. maximiliani 79 16.8 0 41 
M. maximiliani 49 16.7 0 37 
M. maximiliani 87 16.7 0 38 
M. maximiliani 52 16.5 0 36 
M. maximiliani 47 16.2 0 39 
M. maximiliani 53 15.8 0 40 
M. maximiliani 34 15.7 0 40 
M. maximiliani 80/33 15.2 0 44 
M. maximiliani 50 15.1 0 35 
M. maximiliani 80/34 15.1 0 42 
M. maximiliani 80/22 14.6 0 40 
M. maximiliani 80/32 14.5 0 39 
M. maximiliani 80/29 13.9 0 40 
M. maximiliani 80/36 12.7 0 39 

 
 
 
 



















Apêndice I 
 
Os padrões de coocorrência de Micrablepharus atticolus e M. maximiliani (Squamata, 

Gymnophthalmidae) variam com a escala geográfica 

Oecologia 

 

Pedro Henrique Campelo, Leandro Braga Godinho, Júlio Miguel Alvarenga, Gabriel 
Henrique Caetano, Adriana Malvasio e Guarino Rinaldi Colli 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Fig.1 Micrablepharus atticolus. Foto: Nicolás Pelegrin. 

 

 

Fig. 2 Micrablepharus maximiliani. Foto: Nicolás Pelegrin. 

 



 

Fig. 3 Armadilhas instaladas no Parque Municipal Mário Viana, Nova Xavantina  MT. Estas 
abrangem um gradiente vegetacional que inicia no cerrado sensu stricto e termina no 
cerradão. 

80 W 70 W 60 W 50 W 40 W 30 W



 

Fig. 4 Armadilhas instaladas no sítio Rancho Ponte de Pedra, Nova Xavantina  MT. Estas 
abrangem um gradiente vegetacional que inicia na mata ciliar, e abrange campo rupestre, 
cerrado sensu stricto e campo de cerrado. 
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Apêndice II 
 
Os padrões de coocorrência de Micrablepharus atticolus e M. maximiliani (Squamata, 

Gymnophthalmidae) variam com a escala geográfica 

Oecologia 

 

Pedro Henrique Campelo, Leandro Braga Godinho, Júlio Miguel Alvarenga, Gabriel 
Henrique Caetano, Adriana Malvasio e Guarino Rinaldi Colli 
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