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RESUMO

A seleção de sítios de nidificação é fundamental para o sucesso reprodutivo das espécies

ovíparas. Contudo, o conhecimento sobre como os animais selecionam seus sítios

reprodutivos ainda apresenta lacunas que limitam a compreensão das regras gerais que

moldam esse comportamento. Neste sentido, um sistema em que ainda carece entendimento

são as espécies que não constroem seus ninhos (escavados ou esculpidos), mas apenas

utilizam cavidades naturais para deposição dos ovos, como é o caso de muitos lagartos. Neste

trabalho, avaliamos como as dimensões estruturais e o microclima de sítios localizados em

cavidades de árvores influenciam a seleção dos sítios de oviposição de um lagarto exótico

amplamente distribuído, Hemidactylus mabouia (Moreau de Jonnès, 1818) (Squamata,

Gekkonidae). Especificamente, hipotetizamos que a escolha dos sítios de oviposição pelas

fêmeas levaria em conta: 1) propriedades estruturais dos sítios de oviposição relacionadas a

vulnerabilidade dos ovos à predação; e/ou 2) condições microclimáticas dos sítios associadas

à estabilidade do processo de incubação dos ovos. Assim, esperamos que sítios de oviposição

mais próximos do nível do solo e com aberturas mais estreitas (menos acessíveis a

predadores), bem como sítios com menor variação de temperatura e umidade (climaticamente

mais estáveis) seriam mais utilizados pelas fêmeas. Ao longo de um ano, monitoramos

semanalmente a dinâmica de uso e condições microclimáticas de 55 cavidades em 19 árvores.

Os sítios apresentaram altura de 66,9 ± 41,3 cm (0 - 131 cm; n = 55) do nível do solo e

abertura de 20,4 ± 11,9 mm (6,1 – 57,6 mm; n = 54). O coeficiente de variação de temperatura

nos sítios foi de 4,0% ± 0,6% (2,9 – 5,35%; n = 39) e da umidade relativa foi de 9,4% ± 0,9%

(6,7-10,8%; n = 39). Em 27 sítios registramos pelo menos uma desova ao longo do

monitoramento, totalizando 127 ninhadas de H. mabouia. A abertura, a altura dos sítios e a

variação de temperatura nas cavidades das árvores não influenciaram a escolha dos sítios de

oviposição. Entretanto, cavidades com menor variação de umidade foram utilizados com mais

frequência pelas fêmeas. Estes resultados revelam que esta condição microclimática constitui

um fator importante na seleção dos locais para ovipositar em H. mabouia, ao passo que

também evidencia baixa influência dos demais critérios estudados no processo de seleção de

sítios em cavidades de árvores. A estabilidade climática possui importância na proteção do

embrião quanto ao dessecamento e desenvolvimento embrionário e pode ser diferencial para a

sobrevivência da prole de espécies sem cuidado parental. Nossos achados contribuem para a

compreensão dos critérios de seleção dos sítios de oviposição em espécies que nidificam em

cavidades de árvores de forma geral. Além disso, discutimos as implicações dos hábitos



generalistas de H. mabouia no contexto da invasão biológica em áreas naturais, com foco no

padrão de exigência na seleção de sítios reprodutivos.

Palavras-chave: áreas tropicais; cavidades em árvores; gecos invasores; habitat-generalista;

postura de ovos; uso do microambiente.



ABSTRACT

Nest site selection is essential for the reproductive success of oviparous species. However,

gaps still exist about the knowledge on how animals select their reproductive sites, which

limits the understanding of the general rules shaping this behavior. A particular system that

still requires great understanding comprises those species that do not build their nests (dug or

carved), but rather use natural cavities for laying eggs, as is the case of many lizards. Here we

evaluated how structural parameters and microclimate traits of tree cavities influence the

selection of oviposition sites of a widely distributed exotic lizard, Hemidactylus mabouia

(Moreau de Jonnès, 1818) (Squamata, Gekkonidae). Specifically, we hypothesized that the

choice of oviposition sites by females would take into account: 1) structural properties of

oviposition sites related to the vulnerability of eggs to predation; and/or 2) microclimatic

conditions of the sites associated with the stability of the egg incubation process. Thus, we

expect that females used more frequently oviposition sites that are closer to the ground level

and with narrower openings (less accessible to predators), as well as sites with lower

temperature and humidity variation (more climatically stable). Over a whole year, we weekly

monitored the dynamics of use and microclimatic conditions of 55 cavities in 19 trees. The

sites were at 66.9 ± 41.3 cm (0 - 131 cm; n = 55) height from ground level and width was 20.4

± 11.9 mm (6.1 - 57.6 mm; n = 54). The temperature and humidity coefficients of variation

were 4.0% ± 0.6% (2.9 – 5.35%; n = 39) and 9.4% ± 0.9% (6, 7-10.8%; n = 39), respectively.

We registered at least one spawning in 27 sites, totaling 127 clutches of H. mabouia. The

site’s height, opening width, and temperature variation did not influence the choice of

oviposition sites. However, cavities with lower variation in humidity were used more

frequently by females. These results reveal that this microclimatic condition is an important

factor in the selection of sites of H. mabouia to lay eggs, while it also shows low influence of

the other studied traits in the process of nest site selection in tree cavities. Climate stability is

important in the protection of the embryo regarding desiccation and embryonic development

and can mean the difference for the survival of the offspring of species without parental care.

Our findings contribute to understanding the selection criteria of oviposition sites in species

that use tree cavities to nest. In addition, we discuss the implications of generalist habits of H.

mabouia in the context of biological invasion in natural areas, focusing on the pattern of

requirements in selection of reproductive sites.



Keywords: egg-laying; habitat-generalist; invasive geckos; microhabitat use; tropical areas;

tree cavities.
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1 INTRODUÇÃO GERAL

A heterogeneidade ambiental constitui a distribuição descontínua dos fatores

abióticos e bióticos ao longo do espaço (DALE, 1999) e em diferentes escalas de estudo (LI;

REYNOLDS, 1995). Ela é apontada como um dos fatores determinantes para ocorrência das

espécies em determinados locais (ATAURI; DE LUCIO, 2001; PRICE; KUTT; MCALPINE,

2010), bem como uma importante influência nos comportamentos dos animais (e.g.

SARGEANT et al., 2007). Especificamente, a heterogeneidade ambiental é fundamental no

processo de seleção de ambientes e microambientes pelos animais (PRUETT;

FARGEVIEILLE; WARNER, 2020; BENÍCIO et al., 2021).

Os organismos tendem a selecionar microambientes que fornecem as melhores

combinações de recursos e condições. Por exemplo, animais podem selecionar os

microambientes que promovam proteção contra predadores (BRADLEY; EASON, 2018;

DELANEY; JANSEN, 2020) e condições favoráveis de temperatura e umidade (PRUETT;

FARGEVIEILLE; WARNER, 2020; WOOLLEY et al., 2022).

Apesar da importância dos estudos sobre seleção de habitat, ainda existem lacunas

sobre as regras gerais que moldam os padrões de seleção de microambientes, principalmente

devido à diversidade de necessidades particulares de certos táxons e ambientes. Assim, é

importante investigar os critérios utilizados por diferentes espécies em diferentes contextos

ambientais, a fim de compreender os processos que regem o uso de certas porções do habitat

pelos organismos. Neste sentido, nesta dissertação avaliamos a seleção de microambientes

reprodutivos por um lagarto, com enfoque no comportamento de nidificação em cavidades de

árvores.

O artigo a seguir está formatado segundo as exigências do periódico Biotropica, no

qual será submetido à publicação após a defesa da dissertação, a implementação das correções

sugeridas pela comissão avaliadora e posterior tradução para o inglês.
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9 Resumo

10 A seleção de sítios de nidificação é fundamental para o sucesso reprodutivo das espécies

11 ovíparas. Contudo, existem lacunas a respeito de como os animais selecionam seus sítios

12 reprodutivos, principalmente entre as espécies que não constroem seus ninhos, ou seja, apenas

13 utilizam cavidades naturais para oviposição, como é o caso de muitos lagartos. Aqui, avaliamos

14 como a estrutura física e as condições microclimáticas das cavidades de árvores influenciam a

15 seleção dos sítios de oviposição de um lagarto exótico amplamente distribuído, Hemidactylus

16 mabouia (Squamata, Gekkonidae). Hipotetizamos que a escolha dos

17 sítios de oviposição pelas fêmeas levaria em conta: 1) propriedades estruturais dos sítios de

18 oviposição relacionadas a vulnerabilidade dos ovos à predação; e/ou 2) condições

19 microclimáticas dos sítios associadas à estabilidade do processo de incubação dos ovos. Ao

20 longo de um ano, monitoramos semanalmente o uso de 55 cavidades em 19 árvores, registrando

21 um total de 127 ninhadas de H. mabouia. A largura da abertura dos sítios, sua altura em relação

22 ao solo e a variação de temperatura nas cavidades não influenciaram a escolha dos sítios de

23 oviposição. Entretanto, cavidades com menor variação de umidade foram utilizados com mais

24 frequência. Nossos achados contribuem para a compreensão dos critérios de seleção dos sítios de

25 oviposição em espécies que nidificam em cavidades de árvores de forma geral. Além disso,

26 discutimos as implicações dos hábitos generalistas de H. mabouia no contexto da invasão

27 biológica, sugerindo que as baixas exigências na seleção de sítios reprodutivos podem

28 constituem um fator determinante para o sucesso de invasão de outros lagartos exóticos.
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29 Palavras-chave: áreas tropicais, cavidades em árvores, Gekkonidae, habitat-generalista,

30 Hemidactylus, lagartos não-indígenos, postura de ovos, uso do microhabitat.

31 1. INTRODUÇÃO

32 A seleção natural tende a favorecer indivíduos capazes de reconhecer e escolher microambientes

33 mais favoráveis ao acesso de recursos e condições necessários às suas demandas (Smith &

34 Ballinger, 2001; Afonso & Eterovick, 2007). A seleção de microambientes tem sido relacionada

35 à fatores como termorregulação (Goller, Goller, & French, 2014; Ortega et al., 2019), proteção

36 contra predadores (McIvor & Odum, 1988; Bradley & Eason, 2018) e, dentre outras condições,

37 às questões reprodutivas (Switzer, 1997; Refsnider & Janzen, 2010). Em particular, a escolha do

38 local para desovas entre espécies ovíparas é fundamental para o sucesso reprodutivo, podendo

39 influenciar desde a sobrevivência dos parentais (Götmark et al., 1995; Delaney & Jansen, 2020),

40 ao sucesso de eclosão e a aptidão da prole (Telemeco, Elphick, & Shine, 2009; Noble,

41 Stenhouse, & Schwanz, 2017). Em particular, é esperado que a seleção de bons locais para

42 oviposição seja mais exigente entre espécies que não constroem (escavam ou esculpem) ninhos

43 e/ou que não exercem cuidado parental, tendo em vista que nestes casos a sobrevivência da prole

44 é praticamente dependente das propriedades dos locais onde os ovos estão depositados (Collias,

45 1964; Clark et al., 2020).

46 Entre as características já demonstradas como sendo importantes para seleção de bons

47 sítios de oviposição, destacam-se os aspectos estruturais e microclimáticos. Enquanto atributos

48 físicos dos locais de desova tendem a ser relacionados com a redução da predação dos ovos ou

49 dos parentais (e.g. Cockle et al., 2015; Desana, Fargevieille, & Warner, 2020), as condições
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50 microclimáticas dos sítios de oviposição têm sido relacionados ao favorecimento do

51 desenvolvimento embrionário (e.g. Li et al., 2018; Li et al., 2020). Características estruturais

52 como abertura (Cockle et al., 2015; Cuartas-Villa & Webb, 2021), altura (Quader, 2006;

53 Colombelli-Négrel & Kleindorfer, 2009) e profundidade (Doody, 2009; Doody et al., 2020) dos

54 sítios de oviposição têm se revelado importantes na seleção de microambientes reprodutivos em

55 pássaros e lagartos. Além disso, propriedades como exposição à luz (Podkowa & Surmacki,

56 2017) e a temperatura e a umidade (Gómez-Hoyos et al., 2017; Pruett, Fargevieille, & Warner,

57 2020; Woolley et al., 2022) dos sítios também podem afetar a escolha dos locais para desovar

58 entre animais que nidificam em cavidades.

59 A maioria do conhecimento acumulado sobre seleção de microambientes reprodutivos

60 provém de pesquisas com espécies que constroem ninhos, principalmente anuros (McDiarmid;

61 1978, p. 131; Haddad & Prado, 2005) e aves (Collias, 1964; Mainwaring et al., 2014). Entre as

62 pesquisas sobre espécies de lagartos que ovipositam diretamente em substratos ou cavidades,

63 predominam caracterização de desovas feitas diretamente no solo (Trivalairat, Srichairat, &

64 Taksintum, 2016; Doody et al., 2020), na serrapilheira (Socci, Schlaepfer, & Gavin, 2005; Sales

65 et al., 2020) ou em substratos rochosos (Croak et al., 2008; Huang & Pike, 2011). Por outro lado,

66 apesar das árvores usualmente apresentarem cavidades utilizadas por répteis para nidificação

67 (e.g. Gibbons et al., 2002; Torkkola & Severino, 2013), conhecemos mais sobre o padrão de

68 seleção destes orifícios em aves do que em répteis não-avianos.

69 Neste trabalho, avaliamos como a estrutura e o microclima das cavidades de árvores

70 influenciam a seleção dos sítios de oviposição, utilizando como modelo de estudo um lagarto

71 exótico amplamente distribuído, Hemidactylus mabouia (Squamata, Gekkonidae).

72 Especificamente, hipotetizamos que a escolha dos sítios de oviposição pelas fêmeas levaria em



14

73 conta: 1) propriedades estruturais dos sítios de oviposição relacionadas a vulnerabilidade dos

74 ovos à predação; e/ou 2) condições microclimáticas dos sítios associadas à estabilidade do

75 processo de incubação dos ovos. Assim, esperamos que sítios de oviposição mais próximos do

76 nível do solo e com aberturas mais estreitas (menos acessíveis a predadores visualmente

77 orientados), bem como sítios com menor variação de temperatura e umidade (climaticamente

78 mais estáveis) seriam mais utilizados pelas fêmeas (Figura 1).

79 2. MÉTODOS

80 2.1 Área de estudo

81 Conduzimos o presente estudo entre setembro de 2013 a setembro de 2014, em uma área

82 periantrópica no Campus do Pici da Universidade Federal do Ceará (3°44'48"S, 38°34'29"W),

83 município de Fortaleza, estado do Ceará, nordeste do Brasil. Este local inclui uma área de

84 relevante interesse ecológico com 212 ha, cuja vegetação predominante é uma floresta costeira

85 semidecídua, com inclusão de espécies exóticas arbóreas e arbustivas (Diogo, Holanda, & Lima,

86 2014). Até 2014, a temperatura média anual no local era 26,7°C, variando pouco ao longo do

87 ano, e a média histórica da pluviosidade era de 695,8 mm, com chuvas concentradas entre os

88 meses de fevereiro a maio (Funceme, 2014; Figura S1).

89 2.2 Modelo de estudo
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90 Hemidactylus mabouia (Moreau de Jonnès, 1818), popularmente chamada de Lagartixa-de-

91 Parede ou Briba-de-Casa (Gonzalez et al., 2020), é uma espécie nativa da África que tem

92 invadido com sucesso ambientes naturais e antrópicos nas Américas (Rödder, Solé, & Böhme,

93 2008; Rocha, Anjos, & Bergallo, 2011; Agarwal et al., 2021). A respeito da fisiologia térmica,

94 H. mabouia possui Tpref de 32.7 °C, com CTmáx de 39,7 °C e CTmín de 15.4 °C no Brasil (Luzete

95 et al., 2022), e Tpref média de 24 °C, com CTmáx de 38,7 °C e CTmín de 11.9 °C na África do Sul

96 (Welman & Ibarzabal, 2022). Sua ninhada é fixa, com produção de dois ovos e nidificação ao

97 longo de todo o ano (Anjos & Rocha, 2008; Sousa & Freire, 2010), havendo relatos de ninhadas

98 individuais e comunais em uma ampla variedade de locais de oviposição (Sousa & Freire, 2010;

99 Alfonso et al., 2012). Esta espécie compartilha semelhanças quanto ao padrão de ninhada fixa

100 com outros grupos de lagartos (Dactyloidae e Gymnophthalmidae - Meiri et al., 2020), bem

101 como a maioria das características biológicas com aproximadamente 1/3 das espécies de lagartos

102 conhecidas (linhagem Gekkota - Uetz et al., 2022). Adicionalmente, sua atividade reprodutiva é

103 contínua, possui alta tolerância à aproximação humana e apresenta elevada abundância local,

104 características que nos permitem uma adequada robustez amostral, além de constituir um

105 organismo modelo cujos padrões reprodutivos e de seleção de microambientes possuem alto

106 potencial de extrapolação para outras espécies.

107 2.3 Coleta de dados

108 Na área de estudo, escolhemos 19 árvores que apresentaram indícios de atividade reprodutiva de

109 H. mabouia, tais como ovos ou indivíduos neonatos. As árvores onde foram encontradas desovas

110 pertenciam as espécies Pithecellobium dulce e Tamarindus indica e uma espécie não identificada
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111 de Fabaceae sp. de porte arbóreo. Em cada árvore, demarcamos todas as cavidades com ovos,

112 desde o nível do solo até 2 m de altura, limite de operacionalização da equipe para

113 monitoramento. Caracterizamos cada sítio de oviposição quanto a altura em relação ao solo

114 (resolução de 1 cm) e abertura da cavidade em sua porção mais larga (resolução de 1 mm)

115 (Figura 1), com uma trena e um paquímetro manual respectivamente. Em seguida, elencamos

116 outros potenciais sítios de oviposição em cada árvore com base nas características dos sítios em

117 que constatamos deposição de ovos. Então monitoramos o aparecimento de desovas em todos os

118 sítios a cada dois dias e, semanalmente, registramos a temperatura interna (resolução de 0,1°C) e

119 a umidade relativa do ar (resolução de 1%) na entrada de cada sítio com um termo-higrômetro

120 digital com sonda externa. As amostragens microclimáticas foram distribuídas igualmente nos

121 turnos matutino e vespertino, a fim de considerar a variação da temperatura e umidade a que os

122 sítios estão submetidos.

123 2.4 Análises

124 Uma vez que novos sítios de oviposição foram continuamente adicionados à amostra ao longo do

125 monitoramento, criamos um índice para refletir a frequência de utilização dos sítios de

126 oviposição, relativizando a quantidade de desovas registradas pelo tempo de monitoramento de

127 cada sítio. Assim, atribuímos como variável resposta o Índice de Atividade dos Sítios de

128 Oviposição (IASO), dado pela fórmula: IASO = ND / NV, onde ND é o número de desovas

129 realizadas em um dado sítio e NV é o número de vezes em que um respectivo sítio foi vistoriado.

130 As variáveis preditoras incluíram as seguintes características dos sítios de oviposição: estruturais

131 (altura - ALT, abertura - ABE e profundidade - PRO) e microclimáticas (temperatura média -
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132 TME, umidade média - UME, coeficiente de variação de temperatura - CVT e coeficiente de

133 variação de umidade - CVU). O coeficiente de variação evidencia a dispersão da amostra em

134 função da média e é informada em porcentagem. Antes das análises, avaliamos os dados quanto

135 às premissas de normalidade (via testes de Shapiro-Wilk) e homocedasticidade (via testes F de

136 variância) para aplicação de testes paramétricos. Quando os dados não atenderam as premissas,

137 utilizamos testes não-paramétricos. Correlacionamos as variáveis preditoras entre si por meio de

138 correlações de Pearson e Spearman (Tabela S1), e como PRO, TME e UME foram

139 significativamente correlacionadas com outras variáveis preditoras, nós removemos elas das

140 análises subsequentes. Optamos pelos coeficientes de variação, ao invés das médias, uma vez

141 que eles são capazes de evidenciar melhor às flutuações microclimáticas as quais os sítios de

142 nidificação estiveram expostos. Por fim, para testar a influência das variáveis estruturais e

143 microclimáticas dos locais de oviposição sobre a frequência de utilização dos sítios, modelamos

144 o IASO em função das quatro variáveis preditoras não autocorrelacionadas (ALT, ABE, CVT e

145 CVU) através de uma regressão linear múltipla. Conduzimos todas as análises estatísticas e a

146 elaboração gráfica na plataforma R, assumindo nível de significância α = 0,05 e utilizando o

147 pacote stats (R Core Team, 2022).

148 3. RESULTADOS

149 Acompanhamos 55 cavidades nos troncos das 19 árvores monitoradas, registrando um total de

150 127 ninhadas de H. mabouia. Em 27 cavidades, registramos pelo menos 1 desova ao longo do

151 monitoramento - chamados de sítios usados. As 28 cavidades em que não encontramos nenhuma

152 desova, consideramos sítios não usados.
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153 Os sítios estavam localizados a uma altura de 66,9 ± 41,3 cm (0 - 131 cm; n = 55) do

154 nível do solo e apresentaram abertura de 20,4 ± 11,9 mm (6,1 – 57,6 mm; n = 54). Os sítios

155 estavam expostos a uma temperatura de 30,5°C ± 0,6°C (29,6 – 32,0°C; n = 39), coeficiente de

156 variação de temperatura de 4,0% ± 0,6% (2,9 – 5,35%; n = 39), umidade de 62,0% ± 1,2% (59,9

157 - 65%; n = 39) e coeficiente de variação da umidade de 9,4% ± 0,9% (6,7-10,8%; n = 39). Dos

158 27 sítios avaliados, apenas 8 tinham média de temperatura abaixo da Tpref média para esta

159 espécie no Brasil.

160 O coeficiente de variação de umidade influenciou negativamente o Índice de Atividade

161 dos Sítios de Oviposição - IASO considerando sítios usados e não usados (F1,35 = 11,87; R² =

162 0,25; P < 0,01 - linha contínua - Figura 2), e explicou 49% da variação na frequência de

163 utilização dos sítios de oviposição ativos (F1,13 = 12,31; R² = 0,49; P < 0,01 - linha tracejada -

164 Figura 2). Os demais atributos estruturais e microclimáticos dos sítios de oviposição não

165 influenciaram o IASO (Tabela 1 e Figura S2).

166 4. DISCUSSÃO

167 Cavidades em árvores com maior variação de umidade foram menos utilizadas por fêmeas de H.

168 mabouia como sítios de oviposição. Apesar da amplitude de variação na umidade do ar

169 observada nos sítios ter sido relativamente baixa (6 a 12%), todas as cavidades com coeficiente

170 de variação de umidade inferior a 8,5% foram utilizadas em alta frequência. Uma vez que

171 coletamos dados em diferentes horários ao longo do dia e durante meses secos e chuvosos na

172 área de estudo, tal variação representa confiavelmente as mudanças temporais nas condições

173 microclimáticas aos quais os ovos de H. mabouia foram expostos. Estes achados indicam que
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174 cavidades de árvores mais estáveis em termos de umidade do ar são preferidos para oviposição

175 por H. mabouia. Essa preferência microclimática já foi relatada para outras linhagens de lagartos

176 ovíparos, como varanídeos (Doody et al., 2020) e agamídeos (Li et al., 2017; Li et al., 2018),

177 que preferiram sítios de umidade mais estáveis em relação àqueles com maiores flutuações ou

178 que visitam extremos ao longo do tempo. Além dos lagartos, a estabilidade da umidade

179 influencia a seleção de sítios reprodutivos de pássaros (Maziarz & Wesolowski, 2013) e locais de

180 maternidade em morcegos (Sedgeley, 2001). Esta constância das condições microclimáticas

181 dentro do sítio pode impedir que o embrião experimente extremos de umidade críticos para o

182 sucesso de incubação dos ovíparos, expondo-os ao limiar de dessecação (Warner & Andrews,

183 2002; Cuartas-Villa & Webb, 2021) ou prejudicando o desenvolvimento embrionário, afetando a

184 aptidão dos filhotes (e.g. massa dos embriões - Monasterio et al., 2013). Além disso, os efeitos

185 da variação na umidade podem ser acentuados, dependendo da temperatura a que o sítio é

186 exposto (McComb & Noble, 1981; Packard et al., 1987, Packard, 1999).

187 A associação entre temperatura e umidade do ar é bem conhecida do ponto de vista físico.

188 As variáveis térmicas (e.g. temperatura média, mínima, máxima e coeficiente de variação

189 térmico) tem sido frequentemente mais testadas em estudos de seleção de microambientes (e.g.

190 Ortega & Pérez-Mellado, 2016; Pruett et al., 2020; Benício et al., 2021), inclusive no contexto

191 de incubação (Flatt et al., 2001; Monasterio et al., 2013; Noble et al., 2017). Entretanto, nossos

192 achados indicaram que para H. mabouia a variação da temperatura não foi determinante na

193 escolha dos sítios reprodutivos em cavidades de árvores, muito embora este fator tenha se

194 mostrado importante para deposição e incubação de ovos em outros répteis escamados (e.g.

195 Gómez-Hoyos et al., 2017; Rossigalli-Costa et al., 2021). Apesar de não ter sido incluída no

196 modelo, a temperatura média foi correlacionada com os coeficientes de variação de temperatura
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197 e umidade em nosso estudo. Embora apenas variação na umidade do ar tenha se evidenciado

198 como determinante para seleção dos sítios reprodutivos de H. mabouia, não podemos descartar

199 uma possível influência indireta da temperatura média no processo de seleção, como evidenciado

200 em outras espécies de lagartos (e.g. agamídeos - Li et al., 2018; scincídeos - Woolley et al.,

201 2022). Apesar disso, evidenciamos neste trabalho a nidificação de H. mabouia em sítios

202 relativamente mais frios do que a temperatura média preferida para a espécie no Brasil (Luzete et

203 al., 2022), mais quentes do que o preferido na África do Sul (Welman & Ibarzabal, 2022) e

204 semelhante aos valores de H. frenatus (Tpref 31.8°C) introduzidos nos Estados Unidos da

205 América (EUA) (Huey et al., 1989), reforçando a elevada tolerância térmica de H. mabouia,

206 inclusive na seleção de microambientes reprodutivos. Entre membros do gênero Hemidactylus,

207 não só a média de temperatura não foi um fator determinante no sucesso de colonização para H.

208 turcicus (Dallas et al., 2022), como também populações invasoras de H. frenatus apresentaram

209 mais plasticidade na sua temperatura corporal quando comparado aos coespecíficos de

210 populações nativas (Lapwong, Dejtaradol, & Webb, 2020). Nossos achados, somados às

211 evidências já relatadas para outras espécies congenéricas, reforçam o generalismo de

212 Hemidactylus em relação a seleção de microambientes em função das variáveis térmicas,

213 comportamento também evidenciado em outros lagartos invasores (e.g. Anolis - Leal &

214 Gunderson, 2012).

215 A escolha dos sítios de oviposição em H. mabouia também não foi influenciada por

216 atributos estruturais das cavidades das árvores, apesar destes fatores terem sido importantes na

217 seleção de sítios em outras espécies (e.g. malurídeo - Colombelli-Négrel & Kleindorfer, 2009;

218 agamídeo - Doody, 2009). Em geral, assume-se que quanto maior a arborealidade, maior o risco

219 de predação (Moura et al., 2023), principalmente por predadores visualmente orientados, como



21

220 aves e mamíferos (Martins, Marques, & Sazima, 2008; Steffen, 2009). Contudo, embora

221 indivíduos e desovas de H. mabouia tenham sido mais frequentemente encontrados em alturas de

222 até 10 cm em relação ao solo em outras populações (Oliveira et al., 2016), a altura das cavidades

223 das árvores não influenciou a frequência de utilização dos sítios de oviposição na população

224 estudada. Adicionalmente, a abertura dos sítios pode influenciar no acesso de potenciais

225 predadores (e.g. Berkunsky et al., 2011; Cockle et al., 2015; Charter et al., 2016), principalmente

226 entre espécies que produzem ovos brancos, os quais tendem a ser mais facilmente detectados

227 (Oniki, 1985; Gotmark, 1992). Além disso, a abertura dos sítios pode influenciar na troca de

228 calor com o ambiente (Ellis, 2016; Cuartas-Villa & Webb, 2021), trazendo mais benefícios a

229 sítios fechados de passeriformes, quando comparado aos abertos (Martin et al., 2017). Assim,

230 seria esperado que as desovas de H. mabouia fossem favorecidas em sítios de aberturas mais

231 estreitas. Apesar de ser intrigante que a dimensão das aberturas e altura das cavidades das

232 árvores não tenham influenciado a frequência de utilização dos sítios de oviposição, não é

233 incomum registros de oviposições de membros do gênero Hemidactylus em sítios reprodutivos

234 com estrutura muito diversa. Por exemplo, há registros de desovas de Hemidactylu em cascas de

235 troncos (Krysko, Sheehy, & Hooper, 2003; Sousa & Freire, 2010), no solo coberto (Anjos &

236 Rocha, 2008), ou em edificações antrópicas (Rose & Babour, 1968; Bock, 1996; Bezerra et al.,

237 2011), indicando uma baixa exigência estrutural na seleção de sítios reprodutivos por estes

238 lagartos.

239 Este caráter generalista quanto ao uso do espaço, bem como a considerável tolerância

240 microclimática, coloca alguns representantes do gênero Hemidactylus em foco quanto ao

241 potencial de invasão. Predições indicam que quase todas as regiões tropicais possuirão condições

242 adequadas para a distribuição de duas das espécies (H. mabouia e H. frenatus) de maior carácter
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243 invasor deste gênero (Rödder et al., 2008). No Brasil, estudos ressaltam um maior sucesso de H.

244 mabouia em habitats abertos, como Cerrado, restingas e áreas rochosas, além de áreas

245 periantrópicas em comparação a ambientes florestais (Rocha et al., 2011; Oliveira et al., 2016),

246 havendo sugestões de que o fator limitante da distribuição de H. mabouia pode estar ligado a

247 temperatura e umidade local. Nossas evidências corroboram estas sugestões a respeito de

248 condições microclimáticas e demonstram o sucesso de colonização desta espécie em ambientes

249 naturais, principalmente em árvores, as quais podem fornecer microambientes capazes de

250 amortizar as variações ambientais locais (Coombs, Bowman, & Garroway, 2010; Scheffers et al.,

251 2014). Além disto, no contexto de mudanças climáticas globais, as construções humanas podem

252 submeter os embriões em incubação a extremos letais mais facilmente que os ambientes naturais,

253 indicando uma possível tendência de espécies que vivem em ambientes periantrópicos

254 colonizarem áreas naturais em busca de microclimas mais apropriados (Huang & Pike, 2011).

255 Neste sentido, além de revelar a habilidade de uso de árvores por H. mabouia para oviposição,

256 evidenciamos seus hábitos generalistas/oportunistas em termos de exigências estruturais para

257 alocar suas desovas, reforçando seu alto potencial de invasão em áreas naturais.

258 Em conclusão, revelamos que a variação da umidade do ar constitui um fator

259 determinante na seleção de sítios de oviposição de Hemidactylus mabouia em cavidades de

260 árvores, o que pode ser extrapolado para outras espécies de lagartos ovíparos que nidificam no

261 mesmo tipo de microambiente. Além disso, reforçamos o caráter generalista/oportunista de H.

262 mabouia, sugerindo que as baixas exigências na seleção de sítios reprodutivos podem constituir

263 um aspecto importante para o sucesso de invasão deste e de outros lagartos exóticos.
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513 Tabela 1 Parâmetros estatísticos dos efeitos das variáveis estruturais e climáticas no

514 índice de atividade dos sítios de oviposição em Hemidactylus mabouia. Em negrito P-

515 valores significativos. CV significa coeficiente de variação.

Estimativa Erro Padrão t-valor P-valor

Intercepto

Altura

Abertura

CV temperatura

CV umidade

0,08

-1,45e-05

9,25e-05

3,68e-03

-9,17e-03

0,02 3,46 <0,01

5,45e-05 -0,27 0,79

2,01e-04 0,46 0,65

4,67e-03 0,79 0,44

2,82e-03 -3,25 <0,01
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516 LEGENDAS DE FIGURAS

517 Figura 1 Representação esquemática das previsões deste trabalho: 1) sítios menos

518 acessíveis e/ou 2) mais estáveis climaticamente seriam utilizados frequentemente.

519 Figura 2 Relação negativa entre o coeficiente de variação da umidade e o índice de

520 atividade dos sítios de oviposição em Hemidactylus mabouia. Linha tracejada considera

521 apenas os sítios em que houve pelo menos uma desova (pontos pretos) e linha

522 contínua considera sítios usados e não usados (pontos brancos).
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523 INFORMAÇÃO SUPLEMENTAR

524 Figura S1. Gráfico ombrotérmico da precipitação mensal acumulada e da temperatura

525 média mensal entre setembro de 2013 e setembro de 2014 na área de estudo

526 (município de Fortaleza, Ceará, Brasil).
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Tabela S1. Testes de correlação entre variáveis preditoras. P-valores (em cinza escuro) e coeficientes de correlação (em cinza

claro). Correlações significativas são expressas em negrito. Asteriscos indicam correlações de Pearson, enquanto as demais se

referem a correlações de Spearman. CV significa coeficiente de variação.

Altura

Abertura

Profundidade

Umidade Média

Temperatura Média

CV Temperatura

CV Umidade

Altura Abertura

1 0,31

-0,14 1

-0,18* 0,43

-0,23 -0,06

0,07 -0,10

0,05 0,16

0,01 0,08

Profundidade

0,18*

<0,01

1

-0,10

0,08

0,19

0,21

Umidade
Média

0,15

0,71

0,55

1

-0,60

0,04

0,07*

Temperatura
Média

0,66

0,54

0,61

<0,01

1

0,42*

0,34

CV
Temperatura

0,74

0,32

0,23

0,80

<0,01*

1

0,59

CV
Umidade

0,98

0,63

0,19

0,66*

0,03

<0,01

1
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Figura S2. Relação entre variáveis climáticas (média de umidade - A -, média de temperatura - B -, coeficiente de

variação de temperatura - C) e estruturais (altura - D -, abertura - E -, profundidade – F) com o índice de atividade
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dos sítios de oviposição (IASO). Círculos preenchidos: sítios usados. Círculos vazados: sítios não usados. Círculos

cinzas: sítio com atividade discrepante, considerados outliers.


