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RESUMO

HOYOS, M. A. A. A cascavel neotropical Crotalus durissus: uma abordagem
morfologica e da historia natural em populaces do Brasil. [The neotropical rattlesnake
Crotalus durissus: a morphological and natural history approach in populations from
Brazil]. 2012. 130 f. Tese (Doutorado em Ciéncias) — Faculdade de Medicina Veterinaria e
Zootecnia, Universidade de S&o Paulo, S&o Paulo, 2012.

A variacdo de cunho geografico nas popula¢bes naturais esta intimamente ligada as
caracteristicas ecologicas do ambiente como também aos processos historicos que
resultaram no estabelecimento de linhagens distintas. Poucas espécies de serpentes tém
sido estudadas adequadamente para determinar se existe variacdo geografica na morfologia
associada ao seu ciclo reprodutivo e dieta. As serpentes do género Crotalus séo
consideradas um bom modelo para estudos relacionados a variacao geografica devido a sua
ampla distribuicdo, que abrange diversos tipos de habitats. A cascavel C. durissus esta
restrita a América do Sul. No Brasil ocorre em todos os estados, exceto no Acre e Espirito
Santo. S&o reconhecidas algumas populacOes isoladas na Floresta Amazonica. Algumas
das suas populacdes exibem um nivel consideravel de variacdo morfoldgica e ecologica,
sendo que populacdes adjacentes podem diferir drasticamente. De um modo geral, sdo
escassos 0s estudos com esta espécie no Brasil, requerendo urgentes investigacbes para
estabelecer se a variabilidade observada estd associada a algum fenémeno especifico.
Neste estudo, foi examinado um total de 870 exemplares de C. durissus no Brasil. Em
termos gerais, de acordo com o dimorfismo sexual, os resultados indicaram que as fémeas
apresentaram um maior nimero de escamas no ventre, enquanto que 0s machos
apresentaram um nUmero maior de escamas associadas a cauda e de loséngulos. Em
poucos casos as fémeas exibiram comprimentos rostro-cloacais maiores, no entanto os
maiores tamanhos da cabeca foram evidenciados neste sexo. Por outro lado, na maioria dos
casos, os machos foram mais compridos do que as fémeas, apresentando caudas mais
longas. Similarmente as listras paravertebrais foram significativamente maiores nos
machos. As analises discriminantes indicaram que as populacdes apresentaram padrdes de
variabilidade morfologica altamente complexos, ainda que a segregacdo de algumas das
populacBes possa refletir fortes tendéncias evolutivas proprias dentro de algumas
linhagens. A anélise de variacdo geogréafica indicou que variaveis ambientais influenciaram

parcialmente a variabilidade morfologica nas populacdes de acordo com a sua distribuicéo.



De acordo com os parametros relacionados a historia natural, o ciclo reprodutivo das
fémeas foi bem conservador, refletindo um padréo bienal e sazonal. Nos machos o ciclo
espermatogénico mostra também um padrdo sazonal exibindo varia¢fes anuais entre as
populacBes. A associacdo entre os processos historicos, aspectos fisioldgicos e condicdes
climéticas sdo provavelmente os principais fatores que influenciaram as mudancas nestes
padrdes reprodutivos em fémeas e machos. A dieta foi constituida principalmente por
roedores, fato possivelmente associado a maior abundéncia e disponibilidade deste tipo de
presa ao longo do ano nas areas de ocorréncia da espécie. No entanto, lagartos do grupo
dos teiideos podem ser considerados como itens alimentares eventualmente importantes na

dieta de C. durissus do Brasil.

Palavras-chave: Variacdo geografica. Caracteres morfologicos. Reproducdo. Dieta.

Crotalus durissus.



ABSTRACT

HOYQOS, M. A. A. The neotropical rattlesnake Crotalus durissus: a morphological and
natural history approach in populations from Brazil. [A cascavel neotropical Crotalus
durissus: uma abordagem morfoldgica e da historia natural em populagGes do Brasil].
2012. 130 f. Tese (Doutorado em Ciéncias) — Faculdade de Medicina Veterinaria e
Zootecnia, Universidade de S&o Paulo, S&o Paulo, 2012.

The geographical variation is intimately associated to the ecological characteristics such as
the historical process of a species. A few species of snakes have been studied adequately to
determine an existence of geographical variation in morphology, reproduction and diet.
Rattlesnakes (Crotalus) are considered a good model for geographical variation studies,
due to their wide distribution that include several habitat types. The rattlesnake, Crotalus
durissus is restricted to South America. In Brazil, this group is present throughout the
country, except in states of Acre and Espirito Santo. In addition, there are isolated
populations in open areas in Amazonia, in the Amazonian savannas in the states of
Amazonas, Roraima, Para and Amapa. Some populations of C. durissus show considerable
variation in the morphology, reproduction and diet composition even with neighboring
populations differing drastically from each other. Generally, there has been little research
conducted of C. durissus in Brazil needing urgent investigation to this respect. A total of
870 specimens of C. durissus were examined. In general, according to the sexual
dimorphism, the results indicated that the females have a higher number of ventral scales,
while the males showed a greater number of scales associated to the tail and the lozanges.
In a few cases, the females exhibited larger snout-vent length but larger head sizes were
shown in this sex. Overall, males were longer than females, exhibiting tails and
paravertebral stripes which were relatively longer. The discriminant analysis showed in
general populations with patterns of highly complex morphological variability, even
though the segregation of some populations may reflect strong evolutionary tendencies of
their own within some groups. The analysis of geographic variation indicated that
environmental variables partially influenced the morphological variability in populations
according to their distribution. In accordance with parameters related to natural history, the
reproductive cycle of females, was extremely conservative, reflecting a biennial seasonal
pattern. In males, the spermatogenic cycle also shows a seasonal pattern, which
demonstrated annual variations between populations. The association between the
historical processes, physiological aspects and climatic conditions is probably the main



factors that influenced these reproductive patterns in females and males. The diet was
composed mainly of rodents, habit related to the abundance and availability of the prey,
however teid lizards can also be considered as an important food item of the diet of C.
durissus from Brazil.

Keywords: Geographical variation. Morphological characters. Reproduction. Diet.
Crotalus durissus.
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Conteudo estomacal, Ameiva caneiva em uma fémea de
Crotalus durissus de Rio Verde, Goias
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1 INTRODUCAO GERAL

A variacdo de cunho geografico esta intimamente associada as diferencas
ambientais ou ecoldgicas, assim como aos processos histéricos que resultaram na formacéao
das espécies e/ou de linhagens evolutivas proprias (ESPINOSA; LLORENTE, 1993). No
entanto, poucas espécies de serpentes tém sido estudadas adequadamente para determinar
se existe variagdo geogréfica na morfologia conjugada a biologia reprodutiva e dieta
(MACARTHNEY, 1989; KING, 1993).

Em termos morfologicos, diferentes sistemas de caracteres, tais como os padrdes de
coloracdo, dados meristicos, morfologia interna, denticAo e dimensdes corporais Sao
frequentemente avaliados, ao menos de uma perspectiva ndo-integrada, em estudos de
variacdo geografica de serpentes (FITCH 1940; MITCHELL, 1977; THORPE, 1989 a,b;
CASTELLANO et al., 1994; KING, 1997), apresentando ao mesmo tempo implicacdes
importantes dentro da taxonomia de cada grupo (ROZE, 1966; CAMPBELL; LAMAR,
2004).

Em viperideos, evidéncias de variagdo geografica em populacddédpema
ammodytes revelaram que caracteres meristicos e de morfometria exibem uma
variabilidade complexa e uma diferenciacdo incipiente ao nivel populacional. Neste estudo,
0S autores sugerem que a inclusao de outros sistemas de caracteres, bem como de técnicas
distintas no tratamento dos dados, seriam relevantes para avaliar acuradamente seu
posicionamento taxondmico (TOMOVIC; DZUKIC, 2003).

Wister et al. (1996, 1997, 1999) avaliando o padrdo de variacdo geografica de
algumas populacdes brasileiras do gémathropscom base em caracteres morfolégicos,
observou um nivel reduzido de diferenciacdo fenotipica entre os grupos previamente
estabelecidos, sendo este padrdo, segundo o autor, aparentemente associado as diferencas
ecologicas entre as populacoes.

De maneira geral, a variabilidade morfologica, sobretudo na folidose e
morfometria, para algumas espécies de serpentes poderia estar fortemente associada a
mudancas em parametros climaticos tais como temperatura, altitude, latitude e precipitagdo
(OSGOOD, 1978; THORPE, 1989b; CASTELLANO et al., 1994; PASSOS et al., 2005;
PASSOS; FERNANDES, 2009), resultando efeitos relevantes no processo de
diferenciagao das linhagens (ROZE, 1966).
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Por outro lado, os parametros climaticos podem com frequéncia influenciar também
aspectos da historia natural em algumas espécies de serpentes, como é observado na
biologia reprodutiva (GIRONS, 1982; KLAUBER, 1982; VITT, 1983), onde de acordo
com Seigel e Ford (1987) a associacdao entre as variagbes sazonais da temperatura e
precipitacdo € tida como um dos principais parametros que influenciam a historia de vida
do grupo.

Em serpentes da familia Crotalinae, € indicado, por exemplo, que algumas
populacdes d€rotalus viridis oreganugpresentam uma relagéo entre a fecundidade e a
variacdo nas condi¢cbes climaticas, onde fémeas de regides com latitudes altas
apresentaram uma reducdo no tamanho da ninhada (DILLER; WALLACE, 1984) e,
predominantemente, ciclos reprodutivos mais longos (DILLER; WALLACE, 2002).

Em C. durissuse algumas populacdes dothrops asperda Costa Rica, foi
detectada uma forte relacdo entre a variagado sazonal (temperatura e precipitacao) e o ciclo
reprodutivo. Dessa forma, a época de acasalamento esta associada a periodos de alta
temperatura e baixa precipitacdo (estacado seca), enquanto 0s neonatos surgem na estacao
chuvosa (SOLORZANO; CERDAS, 1988, 1989).

De maneira similar, o ciclo reprodutivo @mthrops pubescenssta associado a
variacdo climatica da temperatura e umidade do ar, exibindo poucos individuos ativos
durante os meses mais frios do ano (HARTMANN et al., 2004).

A dieta é outro fator que influéncia o ciclo de vida das serpentes. Aldridge (1979)
sugere que, ernt. viridis, a periodicidade reprodutiva das fémeas é baseada no estado
nutricional, parametro este considerado por Diller e Wallace (1984) como o principal fator
regulador do ciclo reprodutivo.

Similarmente emC. willardi, o periodo de recrutamento pode estar coincidindo
com o incremento sazonal associado a disponibilidade de alimento (HOLYCROSS;
GOLDBERG, 2001). De um modo geral, em serpentes tropicais, 0 nimero de neonatos
poderia ocorrer em sincronia com a disponibilidade de presas potenciais (ANDRADE et
al., 1996; MARTINS; OLIVEIRA, 1998), assim uma maior disponibilidade de recursos
alimentares pode promover um aumento no numero de neonatos (GREENE, 1997).
Entretanto discuss@es sobre as possiveis relagbes entre a disponibilidade de presas e
frequéncia reprodutiva ainda sao especulativas (VALDUJO et al., 2002).

A variacdo ontogenética na dieta tem sido evidenciada de uma maneira geral em
diversas espécies de serpentes (ARNOLD, 1993; DALTRY et al., 1998). Em crotalineos, a
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variacdo de acordo com a ontogenia, principalmente de presas ectotérmicas para
endotérmicas, € comum em serpentes do géBetiorops (MARTINS et al., 2002), tal

como ocorre enB. pubescenEHARTMANN et al., 2005). Da mesma forma, &uathrops
moojeni e B. neuwiedios jovens se alimentam de lagartos e anfibios enquanto que os
adultos se alimentam principalmente de mamiferos e aves, sendo este padrao
possivelmente associado ao crescimento alométrico das serpentes relacionado ao tamanho
das presas (VALDUJO et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003). Por outro lado, as variacdes
na composicdo ontogenética da dieta pode estar relacionada também a variacdo na
abundancia das presas (WALLACE; DILLER, 1990), como resposta as variacoes
temporais em diferentes fatores ambientais (KEPHART; ARNOLD, 1982).

Em geral, as serpentes do gén€rotalussédo consideradas um bom modelo para
estudos relacionados a morfologia, ecologia e variagdo geografica devido a sua ampla
distribuicdo geogréfica que abrange diversos tipos de habitats, incluindo desde desertos até
ambientes alagados e florestais (BEAUPRE et al., 1998; PLACE; ABRAMSON, 2004). O
géneroCrotalusé originado na América do Norte, dispersando-se até a America Central e
do Sul (ECHEVERRYGARAY et al.,, 2000). Sdo conhecidas atualmente 35 espécies,
sendo que a maior diversidade estd no México e nos Estados Unidos (UETZ, et al., 2012).

Existe uma grande variacdo no tamanho corporal e nos padrdes de coloracdo entre
as espeécies dérotalus(CAMPBELL; LAMAR, 2004). EmC. viridis foi observado que
individuos de populacdes ocidentais da América do Norte possuem comprimentos rostro-
cloacais menores em ambientes mais frios, onde as esta¢cbes do ano apresentam-se mais
bem delimitadas, sendo a sazonalidade o fator determinante na variacdo de tamanho
(ASTHON, 2001).

Alem disso, como foi observado pdata horridusnos Estados Unidos, parametros
ambientais de latitude, elevagao altitudinal e temperatura possivelmente estariam
influenciando no padrao geral de diferenciacdo geografica de folidose e coloracéo, sendo
que as populacdes das regides Sul exibiram maior numero de escamas enquanto as do
Norte, onde o clima € mais frio, apresentaram nimero menor e coloracdo mais escura
(ALLSTEADT et al., 2006). Desta maneira, os padrbes de variacdo geografica na
morfologia de C. horridus sdo clinais, caracterizando a espécie com popula¢cdes de
coloracdo gradativamente variaveis, onde os extremos de distribuicdo se mostram bem
diferenciaveis (MARTIN, 1992; ALLSTEADT et al., 2006).



25

De acordo com os aspectos ecoldgicos, nas cascavéis alguns padrdes reprodutivos
(tamanho de ninhada), indicam que espécies que apresentam um tamanho corpéreo
pequeno exibem um menor tamanho de ninhada, tais comepidus(2-5) (BEAUPRE,
1995), C. pricei (3-8) (FICH, 1985) eC. willardi (2-9) (HOLYCROSS; GOLDBERG,

2001). Ao passo que espécies que apresentam um tamanho corpéreo maior possuem
ninhadas maiores, como € o casoQleatrox (6-25) eC. horridus (10-16), (DILLER;
WALLACE, 1984; FITCH, 1985).

Em relacdo aos sistemas de acasalamento, Aldridge e Duvall (2002) indicaram que
as cascavéis da América do Norte apresentam um padrdao sazonal. Por exemplo, o
acasalamento entC. mitchellii e C. ruber ocorre na primavera, enquanto q@e
adamanteus, C. horridugpopulacbes a leste)C. molossus, C. willardie Sistrurus
miliarius ocorre no verdo. Acasalamentos registrados nas duas estacdes sdo exikdos por
atrox, C. cerastes, C. horridug@opulacdes a oeste). Em alguns casos, os padrdes nos
sistemas de acasalamento ndo se aplicam a todas as populacdes e/ou subespécies dentro de
uma dada espécie, ja que algumas podem apresentar diferencas geograficamente
estruturadas, na estagcao de acasalamento (ALDRIDGE; BROWN, 1995).

Em termos da dieta, a grande maioria das cascavéis exibe variagdo ontogenética
neste parametro, mudando de presas ectotérmicas para endotérmicas, onde geralmente as
espécies se alimentam basicamente de lagartos quando jovens e de aves e pequenos
mamiferos quando adultas (KLAUBER, 1982).

A variagdo intra e interespecifica na dieta também é evidenciada em cascavéis,
comopor exemplo, en€. viridis oreganusonde a composicao alimentar € mais diversa na
Califérnia que na Columbia Britanica, principalmente pela maior importancia relativa de
presas ectotérmicas (MACARTNEY, 1989). Enenyo do Sul da Californi€&;,. horridus
de varias regibes dos Estados Unido€.eviridis do Sudeste de Idaho, os individuos
adultos comem aves e mamiferos (DILLER; WALLACE, 1996; TAYLOR, 2001;
CLARK, 2002), enquanto que as centopéias, lagartos e serpentes séo itens preferidos na
dieta deC. vegrandisia VenezuelaC. priceie C. lepidusde algumas regides do México e
Estados Unidos (PIFANO; RODRIGUEZ-ACOSTA, 1996; HOLYCROSS, 2002;
PRIVAL, 2002).

A cascavelC. durissusesta restrita a América do Sul (CAMPBELL; LAMAR,
2004), distribuindo-se descontinuamente (WUSTER et al., 2005a) da Colémbia até a
Argentina (VANZOLINI et al., 1980).
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No Brasil, esta espécie ocorre em todos os estados exceto no Acre e Espirito Santo.
Campbell e Lamar (1989) identificaram algumas populacdes isoladas em enclaves
savanicos dentro da Floresta Amazobnica nos estados do Amazonas, Roraima, Para e
Amapa.

Algumas de suas populacdes exibem consideravel variagdo morfologica e ecoldgica
(reproducédo e dieta), sendo que até populacdes adjacentes podem diferir drasticamente
uma das outras (CAMPBELL; LAMAR, 2004).

Dessa forma, o objetivo deste trabalho foi caracterizar as populac@@stdkis
durissus do Brasil estudando sua morfologia, reproducdo e dieta. Foi investigada a
existéncia de variacdo geografica e a influéncia relativa das condicbes climaticas
(longitude, latitude, altitude, temperatura e precipitacdo) sobre os parametros morfolégicos
e ecoldgicos, além da sua importancia e/ou relevancia na diagnose dos taxons atualmente
reconhecidos na literatura.

No primeiro capitulo foi estudada a variabilidade morfolégica (folidose,
morfometria e coloragéo), assim como os padrfes de variagcdo de cunho geogréfico e ainda
a influéncia relativa dos parametros climaticos sobre os caracteres morfologicos
observados.

No segundo capitulo foi estudado o dimorfismo sexual, reproducdo e dieta do
grupo, investigando a existéncia de padrdes reprodutivos distintos e composicédo da dieta
entre as populaces. Também foi analisada a existéncia de variacdo geografica e influéncia

relativa das condicfes ambientais sobre alguns dos parametros ecolédgicos estudados.



CAPITULO I: Variagao geografica na morfologia das cascavéis

(Viperidae, Crotalus durissus) no Brasil
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RESUMO

A variagdo geogréfica estd intimamente associada as caracteristicas ecoldgicas como
também aos processos historicos das espécies. Poucas espécies de serpentes tém sido
estudadas adequadamente para se determinar que eventos e/ou processos Sao responsaveis
pela variabilidade morfoldgica observada, seja ela de natureza sexual, ontogenética ou
geografica. As serpentes do género Crotalus sdo consideradas um bom modelo para
estudos relacionados a variacdo morfoldgica devido a sua ampla distribuicdo que abrange
diversos tipos de habitats. A cascavel C. durissus esta restrita a América do Sul. No Brasil
ocorre em todos os estados, exceto no Acre e Espirito Santo. Sdo reconhecidas algumas
populagOes isoladas em enclaves de savana na Floresta Amazoénica. Algumas das suas
populacdes exibem consideravel variagdo morfolégica principalmente no tamanho do
corpo e padrdoes de coloracdo, sendo que populacbes préximas podem divergir
drasticamente. De um modo geral, os estudos com esta espécie no Brasil sdo escassos,
requerendo urgentes investigagdes a esse respeito. Os resultados indicaram a existéncia de
dimorfismo sexual na espécie. Em termos de folidose, as fémeas apresentaram um maior
numero de escamas ao redor do pesco¢o, N0 meio do corpo e no ventre, enquanto 0S
machos apresentaram um numero maior de subcaudais, dorsais ao redor da cauda e
interoculares. Os maiores comprimentos rostro-cloacais e tamanhos da cabega foram
exibidos pelas fémeas, enquanto que 0s machos apresentaram maior largura dos losangulos
e maiores comprimentos de caudas e listras paravertebrais. As analises discriminantes
indicaram que as popula¢Ges demonstram padrBes de variabilidade morfoldgica altamente
complexos, ainda que a segregacao de algumas das populacGes possa refletir o historico de
relacionamento filogenético dentro de algumas linhagens. De acordo com as analises
estatisticas empregadas, foi detectada a associacdo entre os parametros climaticos e 0s
caracteres morfoldgicos no grupo das fémeas. A analise de Correspondéncia Candnica
indicou que as condigdes climéticas de latitude, longitude e temperatura influenciaram
parcialmente as variagdes morfoldgicas, refletidas principalmente no incremento do
nimero de escamas ventrais, assim como no aumento do tamanho do corpo. Esta
influéncia foi mais evidente na populacdo de C. d. cascavella e C. d. ruruima, cuja
ocorréncia é restrita ao Nordeste e Norte do Brasil respectivamente. Estes resultados
estariam corroborando a existéncia de padrGes previamente estabelecidos em outras
espécies de serpentes, onde grupos mais proximos a regido da linha do Equador

apresentam um incremento no numero de escamas ventrais e maiores tamanhos de corpo
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sdo exibidos em ambientes mais quentes. No entanto, considerar a possivel influéncia de
fatores historicos é imprescindivel para o entendimento do processo evolutivo da

diferenciacdo morfologica destas linhagens.

Palavras-chave: Folidose. Morfometria. Coloragéo. Populagdes. Crotalus durissus.
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ABSTRACT

The geographical variation is intimately associated to the ecological characteristics such as
the historical process of a species. A few species of snakes have been studied adequately to
determine an existence of geographical variation in morphology, reproduction and diet.
Rattlesnakes (Crotalus) are considered a good model for geographical variation studies,
due to their wide distribution that include several habitat types. The rattlesnake, Crotalus
durissus is restricted to South America. In Brazil, which is present throughout the country,
except in the states of Acre and Espirito Santo. In addition, there are isolated populations
in open areas in Amazonia, in the Amazonian savannas in the states of Amazonas,
Roraima, Para and Amapa. Some populations of C. durissus show considerable variation in
the morphology mainly in body size and coloration patterns, with neighboring populations
differing drastically from each other. In general, there has been little research conducted on
C. durissus in Brazil needing urgent investigation to this respect. In this study, the results
show a marked sexual dimorphism in the group. The females exhibiting a large number of
back scales in the traverse row on the neck, in the middle of the body and the ventral while
the males show a large number of the subcaudals, back scales in traverse row close to the
tail and the interocular scales. The females have heads and bodies relatively longer than
males, while males have a large lozenge width. The tails and paravertebral stripes were
relatively longer in males than females. In general, the discriminant analysis, indicates
populations with patterns of highly complex morphological variability, even though the
segregation of some populations may reflect strong evolutionary tendencies of their own
within some groups. According to the analysis of geographic variation was detected in
females, the association between climatic parameters and the morphology. The canonical
correspondence analysis indicated that the latitude, longitude and temperature influenced
in part morphological variations mainly reflected the increase in the number of ventral
scales, as well as increased body size. This influence was more evident in the population of
C. d. cascavella and C. d. ruruima, whose distribution is Northeast and North of Brazil
respectively. These results were corroborating the existence of previously established
standards in other species of snakes, where groups closest to the equator region showing
greater numbers of scales and larger body sizes are displayed in warmer environments.
However, consider the investigation of the possible influence of historical factors is
essential for understanding of the evolutionary process of morphological differentiation in

these groups.



Keywords: Pholidosis. Morphometry. Coloration. Populations. Crotalus durissus.
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2 INTRODUCAO

A variagdo geogréfica é habitualmente associada as caracteristicas ecologicas assim
como aos processos evolutivos que resultaram na origem de linhagens com padrdes
historicos proprios (ESPINOSA; LLORENTE, 1993).

Em serpentes, poucos estudos consideram as variaveis ambientais como fatores
causais da variabilidade morfoldgica em cada um dos taxons de acordo com a sua
distribuicdo (KING, 1993), sendo geralmente os fatores historicos valorizados no processo
de diferenciac&o destas linhagens (QUIJADA-MASCARENAS et al., 2007).

A variacdo geografica neste grupo de repteis, pode ser abordada a partir de
diferentes sistemas de caracteres morfologicos (THORPE, 1989a,b; CASTELLANO et al.,
1994; KING, 1997), refletindo comumente diversos padroes de diferenciacao,
influenciando assim a taxonomia em varios dos seus grupos (ROZE, 1966).

Em viperideos, dados disponiveis sobre variacdo geografica em espécies do género
Bothrops e Vipera, indicaram que caracteres de folidose e morfometria, podem exibir uma
ampla variabilidade ou, pelo contrario, um nivel reduzido de diferenciacdo fenotipica em
algumas das populaces (WUSTER et al., 1999; HOYOS et al., 2003; TOMOVIC;
DZUKIC, 2003). Nesse sentido, a existéncia de grupos pouco segregados em Bothrops, por
exemplo, provavelmente esta associada tanto ao padrdo histérico como as diferencgas
ambientais (WUSTER et al., 1996, 1997). Da mesma forma, para algumas espécies de
serpentes, a variabilidade morfologica poderia estar relacionada a mudangas nas condigdes
climaticas (THORPE, 1989b; ALLSTEADT et al., 2006), influenciando frequentemente o
processo de distin¢do das linhagens (ROZE, 1966).

Em termos gerais, as serpentes do género Crotalus sdo consideradas um bom
modelo para estudos de variabilidade morfologica devido a sua ampla distribuicao
geografica que abrange diversos tipos de habitats, incluindo desde desertos até ambientes
alagados e florestais (BEAUPRE et al., 1998; PLACE; ABRAMSON, 2004). O género
Crotalus é originado na América do Norte, dispersando-se até a América Central e do Sul
(ECHEVERRYGARAY et al., 2000). Sdo conhecidas atualmente 35 espécies, sendo que a
maior diversidade esta no México e nos Estados Unidos (UETZ et al., 2012).

De acordo com Campbell e Lamar (2004), existe uma grande variabilidade

morfolégica no género, principalmente no tamanho do corpo e nos padrdes de coloragéo.
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Por exemplo, em C. viridis foi observado que individuos de populag¢bes ocidentais
da América do Norte possuem corpos menores em ambientes mais frios e sazonais,
(ASTHON, 2001). Em C. horridus as populacGes das regides Sul nos Estados Unidos,
exibiram um maior numero de escamas e as do Norte onde o clima é mais frio um menor
namero de escamas e coloracdo mais escura, sendo distinguidas a partir destes caracteres
diferentes populagdes/subespécies nestas regides (GLOYD, 1935, 1940; ALLSTEADT et
al., 2006). Os padrdes de variacdo geografica na morfologia de C. horridus estariam
indicando um padrdo clinal, influenciado possivelmente pelos parametros climaticos de
latitude, elevacéo altitudinal e temperatura do ambiente (MARTIN, 1992; ALLSTEADT et
al., 2006).

Hoser (2009), baseado na filogenia molecular de Murphy et al. (2002), propuseram
uma nova taxonomia para as linhagens correspondentes aos géneros Crotalus e Sistrurus.
Nesta proposta, o autor revalida o género Caudisona para o complexo de C. durissus.
Contudo, o arranjo taxondmico proposto por Hoser (2009) apresenta inconsisténcias com
respeito aos taxons revalidados e os novos nomes ndo estariam disponiveis de acordo com
0 Artigo 8.1.3 do ICZN (1999) (WUSTER; BERNILS, 2011). Por este motivo, optou-se
aqui em seguir a taxonomia tradicional, mesmo porque pelo fato do género Crotalus ser de
grande importancia epidemioldgica a taxonomia adotada deve ser relativamente estavel.

A cascavel C. durissus esta restrita a América do Sul (CAMPBELL; LAMAR,
2004), distribuindo-se descontinuamente (WUSTER et al., 2005a) da Col6mbia até a
Argentina (VANZOLINI et al., 1980). No Brasil ocorre em todos os estados, exceto no
Acre e Espirito Santo, sendo identificadas algumas populacbes isoladas em enclaves
savanicos na Floresta Amazénica, nos estados do Amazonas, Roraima, Pard e Amapa.
(CAMPBELL; LAMAR, 1989).

Algumas das suas populag¢fes exibem ampla variacdo morfoldgica, sendo que até
populagbes muito préximas podem divergir completamente (CAMPBELL; LAMAR,
2004). No Sudeste da Guiana Francesa foi observado que individuos de C. durissus
provenientes de florestas ombrdfilas com arbustos apresentaram tamanhos corporais
maiores e coloragdo mais escura que aqueles de areas savanicas (ALLEN; NEILL, 1957).

De um modo geral, a taxonomia de Crotalus durissus é baseada em aspectos
morfologicos (sobretudo padrdes de coloragdo) e na distribuicdo geografica (HOGE;
ROMANO-HOGE, 1978), sendo esta espécie dividida por diferentes autores dentro de
varias subespécies (CAMPBELL; LAMAR, 1989). Para o Brasil sdo reconhecidas, até o
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momento, C. d. cascavella, C. d. collilineatus, C. d. marajoensis, C. d. ruruima, C. d.
terrificus e C. d. trigonicus (CAMPBELL; LAMAR, 2004).

Por meio de técnicas moleculares de Ramdom Amplified Polymorphisms (RAPD)
foi determinada a identificacdo de espécimes pertencentes a duas subespécies de cascaveis
da América do Sul, C. durissus terrificus e C. durissus collilineatus, indicando a existéncia
de certa variabilidade geneética entre estas subespécies (ECHEVERRIGARAY et al.,
2000). Por outro lado, estudos baseados na composicdo do veneno de C. durissus
terrificus, C. durissus collilineatus e C. durissus cascavella compararam a concentracéo de
alguns dos seus elementos e indicaram variacdo em poucos destes parametros entre as
subespécies (LAPORTA-FERREIRA et al., 1997; SANTORO et al., 1999).

A caracterizacdo morfoldgica do complexo C. durissus é ardua pela existéncia de
poucos caracteres diagnosticos e da sobreposicdo destes dentro de cada uma das
subespécies atualmente reconhecidas, dificultando assim a determinacdo acurada de cada
taxon (SANTOS; LAPORTA-FERREIRA, 1992), permanecendo até os dias atuais como
um grupo morfologicamente complexo e pouco compreendido (WUSTER et al., 2002).

A incongruéncia entre os padrGes de variacdo morfologica e distribuicdo
geogréfica, mesmo entre as populacbes geograficamente mais proximas, demanda a
realizacdo de multiplas analises com sistemas de caracteres independentes para a
compreensdo dos padrdes observados (WUSTER et al., 2005a).

Em resumo, sdo escassos 0s estudos com esta espécie no Brasil, sendo que alguns
sdo considerados o resultado de analises para um conjunto de caracteres insuficientes
requerendo assim estudos que possam estabelecer melhor a evolugcdo do grupo
(VANZOLINI; CALLEFO, 2002a,b).

O objetivo deste trabalho é caracterizar as populagdes de Crotalus durissus do
Brasil estudando a morfologia (folidose, morfometria e coloragdo), investigando a
existéncia de variacdo geografica e analisando a associacdo entre 0s conjuntos de
caracteres e a influéncia relativa das variaveis ambientais. Tais dados devem auxiliar no
entendimento dos processos evolutivos responsaveis pelos padrdes de diferenciagédo
morfolégica observados no grupo, que podem eventualmente refletir em avangos futuros

em sua taxonomia.
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2.1  MATERIAIS E METODOS

Neste estudo foi examinado um total de total de 870 espécimes de Crotalus
durissus, dos quais 641 representaram individuos sexualmente maduros, sendo 272 fémeas
e 369 machos. Os exemplares sdo provenientes de diferentes biomas brasileiros, tais como
enclaves de Savana na Amazonia, Cerrado, Caatinga, Mata Atlantica e Pampas (Apéndice
A). Os espécimes examinados se encontram depositados nas seguintes colegdes
herpetélogicas: Instituto Butantd (IBSP), Sdo Paulo SP, Universidade de Brasilia
(CHUNB), Brasilia DF, Pontificia Universidade Catolica do Rio Grande do Sul (PUCRS),
Porto Alegre RS, Museu Nacional (MNRJ), Rio de Janeiro RJ, Museu Paraense Emilio
Goeldi (MPEG), Belém do Para PA, Museu de Zoologia da Universidade Federal de
Viscosa (MZUFV), Visgosa MG, Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo
(MZUSP) Sé&o Paulo SP e Faculdades Integradas do Tapajos (LPHA), Santarém PA.

De cada localidade amostral foram obtidos os seguintes parametros climaticos:
longitude, latitude, altitude média, temperatura média anual, média anual das temperaturas

méaxima e minima e precipitacdo média anual.

2.1.1 Regido de estudo (predominancia de biomas)

A area de estudo, foi dividida em cinco regides, levando em consideracdo a
predominancia de bioma de cada regi&o.

A regido Norte é caracterizada pela predominéncia da Floresta Ombrofila Densa
(Amazonia), a qual representa cerca de 4.200.000 km? O clima é considerado
relativamente homogéneo, com precipitacdes anuais de 1600 a 3600 mm e temperatura
média anual de 24 a 27 °C (AB’SABER, 2003). Predomina vegetacdo ndo uniforme de
terra firme, véarzea, savana, campinas e areas abertas com pedras (VOGT et al., 2001).

Apo6s a Amazbnia, o Cerrado destaca-se como o segundo bioma em extensdo do
territorio brasileiro (DE GOUVEIA et al., 2005), caracteristico da regido Centro-Oeste. O
bioma cobre cerca de 1.500.000 km? o que representa aproximadamente o 18% do

territorio (FERRI, 1977). O clima da regido é marcadamente sazonal, recebendo
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anualmente cerca de 1.500 a 2.000 mm de precipitagdo, praticamente restrita ao periodo de
Outubro a Abril. A temperatura média anual fica em torno de 20 a 22 °C (NIMER, 1989).
Apresenta uma fisionomia vegetal com predominancia de espécies arboreas e savanicas
(OLIVEIRA- FILHO; RATTER, 2002).

A Caatinga, bioma que predomina na regido Nordeste, se estende num espacgo
geogréfico de 720.000 km? a precipitacio média anual varia entre 268 a 800 mm,
apresentado uma temperatura média anual de 25 a 29 °C. No ritmo sazonal, predominam
chuvas de verdo e estiagem prolongada de inverno. Prevalecem &rvores e arbustos de
folhas mitdas e maltiplos espinhos entremeados por cactaceas (AB’SABER, 2003).

O bioma da Mata Atléntica, caracteristico do Sudeste, inclui Floresta Ombrofila
Densa, estacional semi-decidual além das matas da restinga (MARQUES et al., 2001). Em
virtude da complexidade do clima da regido, ver detalhes em Veloso et al. (1991).

Por ltimo o clima das Pampas é temperado Umido, de altitude, na regido Sul. A
vegetacdo € baixa e relativamente descontinua de pinhais altos, com prados e bosques de
araucarias (AB’SABER, 2003).

2.1.2 Morfologia

Os parametros examinados em termos morfolégicos foram o dimorfismo sexual e

0s caracteres para a defini¢do dos grupos estudados.

2.1.2.1 Dimorfismo Sexual

Para cada individuo foram registradas diversas contagens de escamas tais como:
namero de escamas dorsais em fileira transversal (no pescogo, meio do corpo, perto da
cauda e ao redor da cauda), ventrais (da primeira ventral mais larga que comprida até a
placa cloacal), subcaudais (da primeira depois da cloacal até o inicio do chocalho), pos-
oculares (na borda posterior do olho), interoculares (entre as escamas supraoculares),

suboculares (na borda inferior do olho), supralabiais (da primeira depois da rostral até a
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comissura da boca), infralabiais (da primeira apés a sinfisal até a comissura da boca) e
numero total de losangulos dorsais.

Foram tomadas diferentes medidas do corpo tais como: comprimento rostro-cloacal
(CRC), comprimento do losangulo mediano entre a cabeca e a cloaca, em numero par de
loséngulos, o mais anterior do par mediano (CL), largura do losdngulo mediano a partir do
primeiro apds da cabeca até a cloaca, em numero par de losangulos, 0 mais anterior do par
mediano (LL), largura do corpo na por¢do mediana do corpo (LC), altura do corpo na
por¢cédo mediana do corpo (AC), comprimento da cauda, comprimento da primeira escama
apos a cloacal até o inicio do chocalho (CC) e da listra paravertebral (LP). Também foram
registradas diversas medidas da cabeca (Anexo A), sendo que a varidvel definida como a
distancia entre as bordas anteriores das fossetas loreais (DAF), ndo é visualizada no
desenho da cabeca. As medidas foram tomadas com um paquimetro digital Mitutoyo ®
(0.01mm), exceto o comprimento rostro-cloacal (CRC) que foi medido com uma régua de
aco de 100 cm de escala dimensional.

Antes das analises estatisticas foi testada a normalidade e homoscedasticidade dos
dados por meio dos testes de Kolmogorov-Smirnov e Levene respectivamente, sendo
excluidos aqueles que violaram as premissas dos testes.

Como intuito de separar a variagdo morfométrica entre tamanho e forma, o tamanho
do corpo foi definido como uma variavel isométrica, como escores de um vetor isometrico
com valores de p®° onde p é o nimero de variaveis (JOLICOEUR, 1963). Os escores do
vetor foram obtidos pela multiplicacdo da matriz n x p dos dados, onde n € o numero de
observagdes pelo vetor isométrico p x 1(ROHLF; BOOKSTEIN, 1987).

Para remover o efeito do tamanho do corpo sobre as variaveis examinadas, foram
realizadas analises de covariancia entre a varidvel de tamanho e cada uma das varidveis

estudadas.

2.1.2.2 Caracterizacédo das populacdes

Para a definicdo dos grupos operacionais estabelecidos (subespécies atualmente
reconhecidas) foram avaliados diferentes padrdes de coloracdo, tais como: coloracdo do
fundo do corpo, coloracdo da regido interna, borda e externa das manchas dorsais em

forma de losangulos, assim como o formato dos losangulos (manchas em configuracéo
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rombica) e das listras para-vertebrais. Com isso foram reconhecidos a priori, seis grupos, a
saber: C. d. cascavella, C. d. collilineatus, C. d. marajoensis, C. d. ruruima e C. d.
terrificus e mais um grupo com padréo intermediario entre C. d. collilineatus e C. d.

terrificus.

2.1.3 Variacao Geografica

Foram calculadas as médias dos individuos por localidade para cada uma das
variaveis examinadas, investigando a associacao entre as condi¢cGes ambientais (longitude,
latitude, altitude média, média de temperatura anual, medias maxima e minima anuais de
temperaturas e a média de precipitagdo anual) e os caracteres morfoldgicos (dados
meristicos e morfométricos) para as populagdes de C. durissus do Brasil. Esta associacao
foi verificada através de uma Analise de Correspondéncia Candnica (CCA), um tipo de
ordenacdo multivariada feita de modo a maximizar a correlacdo entre dois conjuntos de
variaveis (ambientais versus morfolégicas) (TER BRAAK, 1986). A significancia da
associagdo é testada mediante testes baseados em simulagdes de Monte Carlo.

2.1.4 Analises Estatisticas

Para quantificar as diferengas em termos do dimorfismo sexual, foram realizadas
analises univariadas de variancia e covariancia (ANOVA e ANCOVA), e multivariadas
(MANOVA e MANCOVA). Com o0 objetivo de avaliar a segregacdo dos grupos
previamente estabelecidos foram realizadas Anéalises Discriminantes. As inferéncias
estatisticas, uni e multivariadas foram realizadas no programa STATISTICA v. 7
(STATSOFT, 1996). As variaveis climaticas foram obtidas a partir das coordenadas de
cada localidade mediante o programa DIVA-GIS v. 7.1.7.2. (HIJIMANS, 2010).

A anélise de Correspondéncia Candnica (CCA) foi efetuada para a deteccdo de
correlacdo entre as varidveis climaticas e as varidveis morfoldgicas por meio do programa
CANOCO v. 4.5 (TER BRAAK; SMILAUER, 1998). Todas as analises foram conduzidas
adotando um nivel de significancia de 5% para rejeitar as hipoteses nulas, exceto no caso

da Analise de Correspondéncia Canoénica (CCA). Nesta analise, adotamos um nivel de
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significancia de 10 % em face das variaveis ambientais ndo serem tomadas,
necessariamente, das localidades de procedéncia dos exemplares podendo gerar certo ruido
nas analises. Por este motivo, no caso de ndo ter sido detectada uma diferenca significativa
nos autovalores do primeiro eixo canonico, foi levado em consideracdo o resultado

registrado por todos os eixos candnicos ordenados conjuntamente.

2.2 RESULTADOS

Os aspectos estudados indicaram os seguintes resultados:

2.2.1 Morfologia

2.2.1.1 Dimorfismo Sexual

De um modo geral, nas populacbes de Crotalus durissus do Brasil, foram
detectadas diferengas significativas entre fémeas e machos nas varidveis de folidose
tomadas simultaneamente (W =0,67; p < 0,01; n = 641).

A analise univariada de variancia registrou diferencas significativas no numero de
escamas dorsais no pescoc¢o (F = 5,55; p < 0,02; n = 641), no meio do corpo (F =5,0; p <
0,03; n = 641), ventrais (F = 7,7; p < 0,001; n = 641), subcaudais (F = 248,50; p < 0,01; n
= 640) ao redor da cauda (F = 45,23; p < 0,001; n = 641) e interoculares (F = 4,44; p <
0,04; n =641) (Tabela 1).

Né&o foi detectada diferenca significativa entre os sexos no tamanho do corpo, ainda
assim foram encontradas diferencas significativas nas varidveis de forma tomadas
simultaneamente (W = 0,46; p < 0,01; n = 638).

A andlise univariada de covariancia registrou diferengas significativas nas variaveis
de forma: CRC (F =94,77; p<0,01; n=638), TC (F =7,33; p<0,007; n=638), LL (F =
4,55; p < 0,03; n=634), CC (F=677,54; p<0,01; n=636) e LP(F =6,30; p<0,01; n=
636) (Tabela 2).
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Tabela 1 - Média, desvio-padrao e resultados da analise de variancia das varidveis de folidose para fémeas e machos de Crotalus durissus no Brasil. Entre parénteses o tamanho da

amostra
Variavel Fémeas Machos F p
Escamas dorsais em fileira transversal no pescogo 25,21+1,93 (272) 25,05+4,52 (369) 0,55 <0,02
Escamas dorsais em fileira transversal no meio do corpo 25,99+1,84 (272) 26,32+1,81 (369) 5,00 <0,03
Escamas dorsais em fileira transversal perto da cauda 19,21+1,54 (272) 19,21+1,76 (369) 0,02 0,88
Escamas ventrais (da primeira ventral mais larga do que longa até a placa cloacal) 164,97+12,69 (272) 162,25+12,10 (369) 7,7 < 0,001
Escamas no redor da cauda 11,54+1,34 (272) 12,34+1,65 (369) 45,23 < 0,001
Escamas subcaudais (primeira escama depois da placa cloacal até o inicio do chocalho) 19,21+2,63 (271) 23,13+3,37 (368) 248,50 <0,01
Escamas pés-oculares (borda posterior do olho) 2,08+0,60 (271) 2,12+0,36 (369) 0,71 0,39
Escamas interoculares (entre as escamas supraoculares) 3,12+0,63 (271) 3,22+0,60 (369) 4,44 <0,04
Escamas suboculares (borda inferior do olho) 2,16+0,58 (271) 2,24+0,82 (369) 2,06 0,15
Escamas supralabiais (primeira escama depois da rostral até a comissura labial) 13,81+0,93 (271) 13,68+0,94 (369) 3,0 0,08
Escamas infralabiais (primeira escama apds a sinfisial até a comissura labial) 14,93+1,01 (271) 14,81+0,99 (369) 2,6 0,10
Numero de losangulos (dorsais ao longo do corpo) 15,76+2,65 (270) 15,91+3,04 (364) 0,41 0,52
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Tabela 2 - Média, desvio-padrao e comparagfes entre 0s sexos de variaveis morfométricas (valores brutos) de Crotalus durissus no Brasil. Entre parénteses o tamanho da
amostra. Todos os valores em milimetros

Medidas Fémeas Machos F p
TCO 348,79+53,804 (271) 357,05461,052 (367) 3,15 0,07
CRC 998,73+168,72 (271) 996,85+183,12 (367) 94,77 <0,01
DAO 16,00+2,33 (271) 16,31+2,15 (367) 0,68 0,40
DPO 17,60+2,34 (271) 16,86+2,12 (367) 0,78 0,37
DAN 7,81£1,24 (271) 7,93+1,24 (367) 1,13 0,71
DPN 9,17+1,87 (271) 9,34+1,58 (367) 0,20 0,65
DPS 12,70+1,99 (271) 13,05+2,48 (367) 1,44 0,22
DAF 14,40+3,66 (271) 4,97+4,85 (367) 1,43 0,23
TC 41,24+6,48 (271) 40,78+6,93 (367) 7,33 < 0,007
DAQ 26,08+4,37 (270) 26,02+5,22 (367) 2,07 0,15
DPFPS 12,54+1,66 (271) 12,56+1,92 (367) 0,81 0,36
DASAR 8,17+1,69 (271) 8,18+1,92 (366) 0,50 0,47
DPSAR 17,64+3,01 (271) 17,88+3,96 (366) 0,02 0,87
CL 36,24+8,29 (270) 36,25+9,15 (364) 1,79 0,18
LL 29,66+7,24 (270) 31,45+8,79 (364) 4,55 <0,03
LC 40,37£9,03 (271) 40,62+9,66 (367) 2,10 0,14
AC 36,19+10,74 (271) 38,85+13,83 (367) 3,77 0,052
CC 61,17+12,22 (270) 87,77+21,33 (366) 677,54 <0,01
LP 95,03+32,95 (270) 103,37+33,85 (366) 6,30 <0,01

TCO= Tamanho do corpo; CRC= Comprimento rostro-cloacal; DAO= Distancia entre as bordas anteriores dos olhos; DPO= Distancia entre as bordas posteriores dos
olhos; DAN= Distancia entre as bordas anteriores das narinas; DPN= Distancia entre as bordas posteriores das narinas; DPS= Distancia entre as bordas anteriores das
supraoculares; DAF= Distancia entre as bordas anteriores das fossetas loreais; TC= Distancia da borda anterior do osso quadrado a borda anterior da escama rostral
(tamanho da cabeca); DAQ= Distancia entre as bordas mais anteriores dos 0ssos quadrados; DPFPS= Distancia entre a borda posterior da fosseta loreal e a borda posterior
da escama supraocular; DASAR= Distancia da borda anterior da escama supraocular a borda anterior da escama rostral; DPSAR= Distancia da borda posterior da escama
supraocular a borda anterior da escama rostral; CL= Comprimento do losangulo mediano entre a cabeca e a cloaca, em nimero par de losangulos, o mais anterior do par
mediano; LL= Largura do losangulo mediano a partir do primeiro apds da cabeca até a cloaca, em nimero par de losangulos, o mais anterior do par mediano; LC= Largura
do corpo na porcdo mediana do corpo; AC= Altura do corpo na por¢do mediana do corpo; CC= Comprimento da cauda, da primeira escama apds a cloacal até o inicio do
chocalho; LP= Listra paravertebral.
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2.2.1.2 Discriminacao das populacdes

Ap0s a definicdo dos grupos operacionais e em virtude da existéncia do dimorfismo
sexual, os machos e as fémeas foram tratados separadamente em todas as demais analises.

De um modo geral para as variaveis de folidose, a projecdo dos escores da analise
discriminante, mostrou pouca segregacdo entre as populacGes brasileiras de fémeas e
machos de C. durissus (Figura 1A, B).

Nas fémeas, as duas primeiras funcdes discriminantes corresponderam a 81,6% da
variancia total, sendo que a primeira funcdo foi responsavel por 66,5 % da variacéo
interpopulacional, enquanto a segunda correspondeu a 15,1% da variabilidade da amostra
analisada. O nimero de escamas ventrais e dorsais em fileira transversal ao redor da cauda,
foram as varidveis que apresentaram 0s maiores valores de correlacdo de acordo com as
funcGes discriminantes (Tabela 3A).

Foi observada uma forte sobreposicdo das elipses de confianga em todos 0s grupos,
ainda que a unidade operacional referente a C. d cascavella tenha apresentado uma
tendéncia a segregacdo com relagéo ao restante das populacdes (Figura 1A).

Nos machos o padrdo observado foi similar ao das fémeas, sendo que a primeira
funcdo representou 47,5% da variancia entre os grupos estabelecidos, ao passo que a
segunda foi responsavel por 32,3% da variagdo dentro da amostra analisada. O nimero de
loséngulos e de escamas ventrais foram as variaveis originais mais correlacionados com as
primeiras funcgdes discriminantes (Tabela 3B).

A reduzida segregacgédo entre os grupos, refletida na sobreposi¢do das elipses de
confianca de 95%, se manteve, no entanto C. d. cascavella e C. d. ruruima exibiram uma

tendéncia a segregacdo no espaco multivariado (Figura 1B).
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Figura 1 - Representacdo grafica dos escores individuais com base nas duas primeiras fungdes discriminantes para caracteres de folidose em fémeas (A) e machos (B) das populacGes
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Tabela 3 - Autovetores, autovalores e porcentagem da variancia explicada pelas duas primeiras fungGes da analise discriminante (valores brutos) para os
caracteres de folidose nas fémeas (A) e machos (B) de Crotalus durissus do Brasil. As variaveis que exibiram os valores mais altos de correlagdo
com as fun¢Bes discriminantes estdo destacadas em negrito

A
Variavel Primeira Fungdo Discriminante Segunda Fun¢do Discriminante
Dorsais em fileira transversal no pescoco 0,4533 -0,2442
Dorsais em fileira transversal no meio do corpo -0,2095 0,1297
Dorsais em fileira transversal perto da cauda 0,5640 0,7017
Escamas ventrais -0,6329 0,3114
Redor da cauda -0,2457 0,5634
Subcaudais -0,2730 -0,0751
Supralabiais 0,0470 -0,3792
Infralabiais -0,0210 0,0068
Numero de Losangulos -0,2856 -0,5079
Autovalores 0,2062 0,0468
Porcentagem da variancia 66,5% 15,1%
B
Variavel Primeira Fun¢do Discriminante Segunda Fun¢do Discriminante
Dorsais em fileira transversal no pescoco -0,0186 -0,5019
Dorsais em fileira transversal no meio do corpo -0,2739 0,4232
Dorsais em fileira transversal perto da cauda -0,5546 -0,3128
Escamas ventrais -0,2958 0,5631
Redor da cauda 0,4007 -0,0256
Subcaudais -0,0481 0,2691
Supralabiais 0,0891 0,2772
Infralabiais -0,2064 -0,4688
Numero de Losangulos -0,5943 -0,2123
Autovalores 0,1250 0,0850

Porcentagem da variancia 47,5% 32,3%
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Nos caracteres morfométricos assim como nos dados meristicos, a projecdo dos
individuos exibiu pouca discriminacdo entre 0s grupos estabelecidos a priori tanto nas
fémeas como nos machos (Figura 2A, B).

O padrdo de discriminagdo observado nas fémeas indicou que a segunda funcéo
discriminante representou 29,8% da variancia enquanto a terceira 14,7%. As variaveis da
distancia entre as bordas anteriores das fossetas loreais (DAF) e comprimento rostro-
cloacal (CRC) foram mais correlacionadas com as primeiras funcdes discriminantes
(Tabela 4A).

Foi observada uma grande sobreposic¢do das elipses de confianca entre 0s grupos,
ainda assim C. d cascavella, C. d. marajoensis e C. d. ruruima apresentaram uma
tendéncia a discriminagdo em relacéo ao restante dos grupos (Figura 2A).

Nos machos, a segunda funcdo discriminou 32,3% da variancia enquanto a quarta
fungéo 6,7%. As medidas da distancia entre a borda posterior da fosseta loreal e a borda
posterior da escama supraocular (DPFPS), distancia entre as bordas anteriores das fossetas
loreais (DAF), comprimento rostro-cloacal (CRC), comprimento do losangulo mediano
(CL) e distancia entre as bordas posteriores das narinas (DPN) foram as variaveis mais
correlacionadas com as principais funcées discriminantes (Tabela 4B).

A projecdo dos escores individuais da analise discriminante, indicou que existe uma
tendéncia a C. d. cascavella e C. d. ruruima apresentarem uma segregacao parcial na

andlise para os machos (Figura 2B).
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Figura 2 - Representacéo grafica dos escores individuais com base na segunda e terceira fungdes discriminantes para caracteres morfométricos em fémeas (A) e na segunda e quarta
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Tabela 4 - Autovetores, autovalores e porcentagem da variancia explicada pela segunda e terceira fungdo da andlise discriminante
(valores brutos) para os caracteres morfométricos nas fémeas (A) e machos (B) de Crotalus durissus do Brasil. As variaveis
que exibiram os valores mais altos de correlacdo com as funcGes discriminantes estdo destacadas em negrito

A
Variavel Segunda Funcdo Discriminante Terceira Funcdo Discriminante
CRC 0,3909 -0,8892
DAO 0,1473 0,1758
DPO -0,1590 -0,1558
DAN -0,4521 -0,1695
DPN 0,1965 -0,2124
DPS 0,3895 -0,0462
DAF -0,9468 -0,6544
TC 0,1576 0,0831
DAQ 0,0334 0,6909
DPFPS 0,4194 0,0472
DASAR 0,5550 0,4894
DPSAR 0,3039 0,6306
CL -0,3207 -0,5274
Autovalores 0,2574 0,1269

Porcentagem da variancia 29.8% 14.7%




B
Variavel Segunda Func¢do Discriminante Quarta Funcdo Discriminante

CRC -0,8032 -0,6473
DAO -0,1121 0,0843
DPO 0,2664 0,1563
DAN -0,3100 0,6966
DPN 0,2781 -0,7321
DPS -0,2056 0,1948
DAF 0,8189 -0,0596
TC -0,0080 0,4109
DAQ -0,0219 -0,0213
DPFPS 1,1959 -0,2268
DASAR -0,2747 0,6353
DPSAR -0,2203 -0,1838
CL -0,2311 -0,7648
Autovalores 0,1117 0,0231
Porcentagem da variancia 32,3% 6,7%

48
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2.2.2 Variagao Geografica

Baseado em 9.999 simulacdes do teste de Monte Carlo, foi detectada a associacéo
entre os parametros climaticos e os caracteres meristicos na analise para fémeas (autovalor
do primeiro eixo canbnico = 0,001; F = 5,27; p = 0,03) (autovalores de todos o0s eixos
canodnicos = 0,001; F = 1,87; p = 0,005). O primeiro eixo canonico explicou 50% da
variacgao exibida pelos grupos em relagdo ao ambiente. Todos os eixos candnicos principais
explicaram 94,5% da varia¢do grupo-ambiente. A varidvel ambiental que se mostrou mais
associada com os dados meristicos foi a longitude (F = 2,12; p = 0,06), sendo esta
associacdo mais evidente no numero de escamas ventrais e de losangulos (Figura 3A).

Por outro lado, com relacdo aos caracteres morfométricos foi observada uma
associacao parcial destas variaveis com os parametros ambientais (autovalor do primeiro
eixo candnico = 0,001; F = 4,27; p = 0,13) (autovalores de todos 0s eixos canbnicos =
0,001; F = 1,88; p = 0,008). Neste caso, mesmo que ndo tenha sido detectada uma
diferenca significativa no autovalor do primeiro eixo canénico, se pode observar certa
influéncia ambiental levando em consideragdo todos 0s eixos candnicos conjuntamente
(Figura 3B). O primeiro eixo candnico explicou 41,6 % da variacdo exibida pelos grupos
em funcdo do ambiente. Todos os eixos candnicos principais explicaram 94,4% da
variacdo grupo-ambiente. A latitude (F = 3,34; p = 0,01), longitude (F = 2,38; p = 0,03),
temperatura média (F = 3,29; p = 0,007) e a média das temperaturas minima e maxima (F
=3,19; p =0,009; F = 318; p = 0,01, respectivamente), foram considerados os parametros
mais influentes nas variaveis do tamanho do corpo e nas variaveis de forma tais como:
comprimento rostro-cloacal (CRC), largura do corpo (LC) e largura do loséangulo (LL)
(Figura 3B).

De acordo com os resultados, foi observado que as populacdes das regides Norte e
Nordeste exibiram uma tendéncia a apresentarem um maior nimero de escamas ventrais e
de numero de manchas em forma de losangulos. Similarmente, esta tendéncia se manteve
para as mesmas populagdes nas varidveis morfométricas correlacionados com o tamanho
do corpo (Tabela 5A, B). Ndo foi detectada uma associacao entre as condi¢cbes ambientais

e as variaveis morfologicas nos machos.



Figura 3 - Representacéo gréfica da analise de correspondéncia candnica mostrando a influéncia das varidveis ambientais sobre os
caracteres de meristicos (A) e morfométricos (B) para as fémeas de Crotalus durissus no Brasil
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Tabela 5 - Média dos caracteres meristicos: nimero de escamas ventrais e de losangulos (A) e morfometricos: tamanho do corpo, CRC, LC e
LL (B), nas fémeas e machos das popula¢Ges do Norte e Nordeste, Sudeste, Centro-Oeste e Sul de Crotalus durissus do Brasil.
Entre paréntesis o nimero de individuos

A
Regido de Ocorréncia Fémeas Machos
Norte e Nordeste
Escamas ventrais 177,00 (10) 170,86 (34)
Numero de losangulos 17,44 (10) 17,45 (34)
Sudeste
Escamas ventrais 166,14 (95) 162,53 (128)
NUmero de losangulos 15,99 (94) 14,87 (128)
Centro-Oeste
Escamas ventrais 159,28 (92) 158,25 (113)
NUmero de losangulos 15,71 (92) 16,03 (112)
Sul
Escamas ventrais 168,13 (46) 166,05 (59)
Numero de losangulos 15,47 (46) 16,46 (59)
B
Regido de Ocorréncia Fémeas Machos
Norte e Nordeste
Tamanho do corpo 442,98 (10) 391,99 (33)
CRC 1273,10 (10) 1106,52 (33)
LC 55,18 (10) 46,43 (33)
LL 40,38 (10) 35,08 (33)
Sudeste
Tamanho do corpo 340,95 (95) 348,47 (127)
CRC 983,67 (95) 966,79 (127)
LC 39,57 (95) 39,98 (127)
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LL 30,38 (94) 31,70 (126)

Centro-Oeste

Tamanho do corpo 354,36 (92) 365,08 (113)
CRC 992,99 (92) 1011,72 (113)
LC 41,32 (92) 41,79 (113)
LL 30,63 (92) 31,81 (112)
Sul

Tamanho do corpo 365,80 (45) 382,97 (59)

CRC 1049,08 (45) 1073,68 (59)

LC 41,23 (45) 42,34 (59)
LL 29,32 (45) 32,10 (59)
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2.3  DISCUSSAO

2.3.1 Morfologia

Levando em consideracdo os aspectos morfoldgicos investigados, foram discutidos
0S seguintes parametros:

2.3.1.1 Dimorfismo Sexual

O dimorfismo sexual em serpentes esta associado, sobretudo, com caracteres de
folidose, dimensdes corporais, entre outras caracteristicas morfolégicas (THORPE,
1989a,b; KING, 1997; CAMPBELL; LAMAR, 2004). De acordo com os resultados do
presente estudo, varios padrdes de diferenciacdo sexual foram identificados através dos
caracteres meristicos e morfometricos em Crotalus durissus do Brasil. No Capitulo 11, este
parametro foi também investigado (levando em consideracéo as regides de estudo).

Os padroes de variacdo sexual discutidos neste trabalho estdo direcionados ao
conjunto de modelos exibidos na maioria das fémeas e machos das serpentes,
estabelecendo evidéncias gerais tanto para a amostra total (Brasil) como para as amostras
de cada uma das regides examinadas. Conforme os padrdes visualizados, a discusséo geral
deste estudo abordara principalmente aspectos ecoldgicos. Entretanto, a influéncia
filogenética de alguns destes caracteres ndo deve ser descartada. Para ver detalhes da

discussdo deste parametro remeter-se ao Capitulo 11.

2.3.1.2 Caracterizagcdo Morfoldgica e Variacdo Geogréfica

Alguns géneros de viperideos apresentam grande variagdo morfoldgica em
determinados sistemas de caracteres (ERNST, 1992; TOMOVIC; DZUKIC, 2003). Esta
variacdo € representada, principalmente, nos caracteres meristicos, morfométricos e

padrdes de coloracdo, sendo associada tanto a fatores historicos como a ambientais
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(CAMPBELL; LAMAR, 1989; GREENE, 1997). Embora o emprego de dados continuos e
polimorficos seja evitado por inumeros autores (WIENS; SERVEDIO, 2000), muitas vezes
a variabilidade intrinseca a estes dados, bem como sua frequéncia de ocorréncia em nivel
inter ou intrapopulacional pode expressar um sinal filogenético relevante (CAMPBELL;
LAMAR, 2004).

Vérias espécies de cascaveis do género Crotalus, mantém este padrdo de
complexidade morfologica, refletida basicamente na folidose, morfometria e coloragédo
(KLAUBER, 1982). Em C. horridus dos Estados Unidos, por exemplo, foram observados
padrdes de variacdo morfologica nas regides Norte e Sul (BROWN; ERNST, 1986),
exibindo altos niveis de polimorfismo, principalmente nos caracteres meristicos e de
coloracdo. Os resultados revelaram uma forte sobreposicdo da coloracdo em algumas
regides, indicando a existéncia de areas comuns de ocorréncia entre as populacGes
(ALLSTEADT et al., 2006). Similarmente, o padrdo geral de variacdo geogréafica
identificado em C. atrox é fortemente clinal e a diferenciacdo de algumas das populacdes
intermediarias, ao longo de sua distribuicdo, permanece altamente ambigua (SPENCER,
2008).

Estudos de filogeografia em C. viridis revelaram que as subespécies
tradicionalmente reconhecidas ndo corresponderam a grupos monofiléticos, sendo
necessarios novos arranjos taxonémicos para refletir o historico filogenético destas
linhagens (POOK et al., 2000). Em contraste, a ocorréncia de caracteres exclusivos
observados em C. viridis, poderia ser diagnostica para algumas das populacdes (FITCH,
1998).

Para a cascavel C. durissus, foi observado que as populacdes do Brasil exibiram
pouca segregacdo por meio das andlises multivariadas realizadas a partir de caracteres
morfolégicos quantitativos (dados meristicos e morfométricos), tanto para fémeas como
para machos. Este resultado corrobora a existéncia de um grupo morfologicamente
complexo, onde o acentuado polimorfismo e sobreposi¢do observada para os caracteres de
morfologia externa dificultam a compreensdo do relacionamento filogenético e a validade
dos taxons hora reconhecidos (SANTOS; LAPORTA FERREIRA, 1992; WUSTER et al.,
2002). Por outro lado, foi observada uma tendéncia de diferenciacdo em duas subespécies,
C. d. cascavella e C. d. ruruima, cuja distribuicdo €é isolada das demais populagdes.

Neste estudo, € importante salientar que as informac6es provenientes dos diferentes

conjuntos de dados morfolégicos, permitiram caracterizar ao menos parte dos grupos
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examinados. Esta caracterizacdo sinaliza uma ampla sobreposicdo nos caracteres
morfologicos entre as populacbes de C. d. collilineatus e C. d. terrificus e o isolamento
geografico da populacdo de C. d. cascavella e C. d. ruruima, refletido na discriminacéo
parcial destes grupos. Essas evidéncias corroboraram parcialmente, a hipdtese dos padrdes
de relacionamento filogenético disponivel para a espécie a partir de dados moleculares
(WUSTER et al., 2005a). Contudo, tal tendéncia deve ser melhor investigada a luz de
amostras mais robustas e geograficamente representativas, tanto de C. d. cascavella como
para C. d. ruruima. Por outro lado, a reduzida diferenciacdo morfoldgica (este estudo) e
genética (QUIJADA-MASCARENAS et al., 2007) e a ampla area de simpatria entre C. d.
collilineatus e C. d. terrificus pode indicar que ambas subespécies representam uma Unica
unidade evolutiva a qual possivelmente estaria apresentando variacdo clinal em alguns
atributos morfoldgicos, os quais ocorreriam em maior frequéncia em seus limites extremos
de distribuigéo.

Levando em consideracédo as analises da variacao geografica foi possivel evidenciar
que, nas fémeas de C. durissus, existe, uma correlacdo positiva entre as variaveis
morfolégicas (dados meristicos e morfometricos) e as condi¢fes climaticas (longitude,
latitude, e temperatura). Esta associagéo teve uma melhor resolucéo na populacéo de C. d.
cascavella e C. d. ruruima, sendo identificado um incremento no nimero de escamas
ventrais, assim como um aumento tanto no tamanho do corpo como nas variaveis de forma
do comprimento rostro-cloacal (CRC), largura do corpo (LC) e largura dos losangulo (LL)
(Figura 3A, B), (Tabela 5A, B).

Ao compararem-se grupos de organismos pertencentes a diferentes ambientes ou
habitats, a variabilidade morfolégica correlacionada as espécies ou populacbes sob
determinadas pressdes ambientais é frequentemente detectada (JARAMILLO, 2000). De
forma simplificada, a variabilidade fenotipica pode ser atribuida a inércia filogenética de
caracteristicas herdadas por ancestralidade comum imediata (MITCHELL, 1977;
CASTELLANO et al., 1994) ou pode ser diretamente influenciada por parametros
ambientais (FOX, 1948; FOX et al., 1961; THORPE, 1989a). Levando isso em
consideracdo, a variacdo geografica nos caracteres meristicos, pode ocorrer como resposta
a diferentes parametros ambientais (THORPE et al., 1995), tais como a variagdo na
latitude, elevacdo, temperatura, umidade, precipitacédo e sazonalidade (ALLSTEADT et al.,
2006).
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Experimentalmente, as serpentes exibem um padrdo de incremento no nimero de
escamas segmentares quando submetidas a condi¢des de temperatura e umidade elevadas
durante a embriogénese, se comparado aos embrides (provenientes de uma mesma
ninhada) que se desenvolvem em ambientes com temperatura e umidade reduzida (FOX et
al., 1961; OSGOOD, 1978). Neste contexto, flutuagcbes na temperatura e umidade de
incubacédo dos ovos ao longo da embriogénese poderiam acelerar ou retardar a divisdo dos
somitos (FOX, 1948).

Em populacgdes naturais do hemisfério Norte esta tendéncia é corroborada em varias
espécies. Da mesma forma é detectada uma correlagdo entre as baixas temperaturas e o
decréscimo no numero de escamas segmentares em populacdes distribuidas ao Norte da
amplitude de distribuicdo (PALMER, 1971), enquanto que as médias incrementam
gradualmente até as areas de ocorréncia ao Sul (MITCHELL, 1977).

Na regido neotropical, ndo surpreendentemente, o padréo observado € similar ao da
regido temperada, onde as populacdes de determinadas espécies que ocorrem em ambientes
mas quentes e umidos (em menores latitudes) apresentam um nimero maior de escamas
segmentares (HOGE et al.,, 1978; GROBMAN, 1984; PASSOS; FERNANDES, 2009;
PASSOS et al., 2010).

No presente estudo, foi observado o incremento no nimero de escamas ventrais e
de manchas em forma de losangulos para os grupos estabelecidos que ocorrem nas regides
Norte e Nordeste. Estas regides sdo caracterizadas por apresentar um clima relativamente
homogéneo, com temperaturas altas em comparacdo as outras regides amostradas. No
entanto, a temperatura ndo foi a varidvel mais associada a este padrdo, no que tange as
analises de correspondéncia candnica (Figura 3A), mas sim a longitude. Aparentemente,
ndo existem fatores causais 6bvios que sinalizem a importancia relativa desta variavel para
explicar a variabilidade morfoldgica observada, considerando tantos dados meristicos
como morfomeétricos. Porém outra possibilidade, ndo mutuamente excludente, seria que as
oscilacbes nas condi¢cBes ambientais pretéritas desde a dispersdo destas linhagens para a
América do Sul durante o Pleistoceno (QUIJADA-MASCARENAS; WUESTER, 2006),
possam ser responsaveis pelos padrbes de variabilidade observados nestas caracteristicas
(WUESTER et al., 2005b).

Em contraste, este padrdo poderia estar refletindo a existéncia de uma estruturacao
historica na expressao fenotipica e frequéncia de ocorréncia dos caracteres morfolégicos a

nivel populacional. Para América do Sul, Wister et al. (2005a), indicaram que as
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populagOes brasileiras que compdem o complexo de C. durissus (C. d. cascavella, C. d.
collilineatus, C. d. ruruima e C. d. terrificus) exibiram forte incongruéncia entre a variacéo
morfologica e padrdes filogeograficos, impossibilitando a sua diferenciacdo. Neste ponto,
0 autor considera desnecesséria a distin¢do, sinonimizando C. d. cascavella e C. d.
collilineatus com C. d. terrificus.

E importante ressaltar que a existéncia de uma filogenia robusta, que inclua um
nimero maior de amostras e de localidades de procedéncia dos grupos a serem
examinados, seria uma interessante alternativa para avaliar e discutir estes aspectos,
auxiliando o entendimento da evolugdo dos padrées morfolégicos deste complexo grupo.

Por outro lado, diferencas geograficas nas dimensdes corporais também podem
ocorrer como resposta a fatores climaticos (ASTHON, 2001). Varios autores sugerem que
medidas de latitude, temperatura e umidade ou a combinagcdo das mesmas podem ser
consideradas como fatores fortemente influentes na variagdo do tamanho do corpo
(JAMES, 1970; BOYCE, 1978). Neste contexto, o tamanho corporal € uma das
caracteristicas que comumente expressa variabilidade nos organismos (MAYR, 1963) e
frequentemente a relacdo entre a sua variacdo e 0s gradientes ambientais pode ser
compreendida abrangendo o principio da regra de Bergmann (ASTHON, 2001). Esta regra
pressupde que espécies endotérmicas sdo geralmente maiores em ambientes mais frios do
que em quentes (MAYR, 1956), indicando que em varios casos a latitude e temperatura
estdo correlacionadas a esta condicdo (ASTHON et al., 2000). Apesar do seu escopo
original, a regra de Bergmann também foi utilizada para descrever padrfes de varia¢do do
tamanho do corpo em organismos ectotermicos (ATKINSON, 1994), sendo que, a maior
parte dos grandes grupos de Squamata, apresentam uma relacao inversa de acordo com este
conceito, atingindo tamanhos pequenos em ambientes mais frios (COWLES, 1945).

Nas cascavéis, C. horridus e C. viridis, foi observado que parametros climaticos de
latitude e elevacdo, aparentemente, podem afetar o crescimento anual através das
diferencas no regime térmico e atividade sazonal, resultando em um decréscimo no
tamanho do corpo principalmente em virtude da latitude (DILLER; WALLACE, 2002;
MARTIN, 2002).

Os padrdes de variagdo do tamanho do corpo em C. viridis, também tém indicado
que populacBes que ocorrem em regides ocidentais exibiram um tamanho de corpo menor
em ambientes mais frios e sazonais. De modo inverso, individuos de populacGes orientais,

foram maiores em areas mais frias e sazonais, sendo esta evidéncia associada a taxa de



58

mortalidade e