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RESUMO

Chironius, um dos maiores géneros da subfamilia Colubrinae na
América do Sul, inclui 14 espécies, diagnosticadas pela presenca de 10 ou
12 fileiras de escamas dorsais no meio do corpo. O género apresenta uma
distribuicdo Neotropical, que se estende desde a costa norte de Honduras
até o Uruguai e o nordeste da Argentina. Neste trabalho foi realizada uma
analise filogenética combinada de 75 caracteres morfolégicos e 1397
caracteres moleculares (provenientes das sequéncias de dois genes
mitocondriais, 12S e 16S, e um gene nuclear, c-mos) pelos métodos de
maxima parcimonia e inferéncia bayesiana. A monofilia do género Chironius
foi corroborada e os resultados obtidos sugerem que o0 género € dividido em
10 componentes monofiléticos. Os géneros Drymobius, Leptophis e
Dendrophidion sdo apontados como os mais relacionados a Chironius,
corroborando trabalhos anteriores. Chironius laevicollis e C. scurrulus
formam o clado mais basal entre as espécies, e sua distribui¢cdo restrita a
América do Sul sugere que Chironius tenha tido origem neste continente e
que posteriormente tenha invadido a América Central através de eventos de

dispersao.



ABSTRACT

Chironius, one of the greatest genera of the Colubrinae subfamily in
South America, consists of 14 species, diagnosed by the presence of 10 or
12 rows of dorsal scales in the mid-body. The genus presents a Neotropical
distribution extending from the northern coast of Honduras to Uruguay and
northeastern Argentina. This study presents a combined phylogenetic
analysis of 75 morphological characters and 1397 molecular characters
(from the sequences of two mitochondrial genes, 12S and 16S, as well as a
nuclear gene, c-mos) by means of Maximum Parsimony and Bayesian
Inference. The monophylety of the genus Chironius was corroborated and
the obtained results suggest that the genus is subdivided in ten
monophyletic components. The genera Drymobius, Leptophis and
Dendrophidion come out as the most closely related to Chironius,
corroborating previous studies. Chironius laevicollis and C. scurrulus
composed the most basal clade among the species. Their distribution is
restricted to South America, which suggests that Chironius originated in

South America and later invaded Central America through dispersion.



1. INTRODUCAO

As serpentes sao lagartos apodos, muito bem sucedidos, apresentando
mais de trés mil espécies amplamente distribuidas, com os mais variados
habitos, desde fossorial a arboreal (Dowling e Duellmann, 1978).

A maior parte da diversidade atual de serpentes estd concentrada na
familia Colubridae, que apresenta mais de 300 géneros e 1500 espécies,
amplamente distribuidos em todos os continentes, exceto na Australia,
concentrando sua maior diversidade nos trépicos (Pough et al., 2004).

A familia estd subdividida em doze subfamilias, porém muitas delas tém
status taxonémico duvidoso por serem diagnosticadas apenas por semelhanca
geral, sem definicdo de caracteres derivados especificos (McDowell, 1987).

A subfamilia Colubrinae é uma das maiores subfamilias da familia
Colubridae, com mais de 700 espécies distribuidas em mais de 150 géneros, dos
quais 14 sao Neotropicais. (Pough, et al. 2004).

Os colubrineos sdo serpentes aglifas ou opistdglifas, com habitos
terrestres, arboricolas ou semifossoriais (McDowell, 1987). Apresentam a maior
variacdo de tamanho entre os colubrideos, incluindo desde espécies muito
pequenas (por exemplo, Tantilla relicta, com nao mais de 20 cm de
comprimento) até espécies muito grandes, com cerca de 3 m (por exemplo,
Pytas carinatus). Os colubrineos apresentam distribuicdo cosmopolita, e sao
fauna comum na América do Norte e Eurasia (Dowling e Duellman, 1978, e
Pough, et al. 2004).

A subfamilia é sustentada por uma sinapomorfia hemipeniana: a presenca
de um hemipénis assimétrico e sulco espermatico simples e assimétrico (quando

bilobado, o sulco sempre percorre o lobo direito) (Dunn, 1928 e Dowling &



Duellman, 1978) e evidéncias moleculares corroboram o seu monofiletismo
(Dowling, et al. 1983; Cadle, 1987; Dowling, et al. 1996; Heise et al. 1995;
Lopez & Maxson, 1995, 1996; Kraus and Brown, 1998; Vidal et al. 2000;
Gravlund, 2001; Vidal and Hedges, 2002; Kelly et al. 2003; Lawson et al. 2005).

O nome Colubrinae foi cunhado por Oppel (1811). No entanto, o grupo que
conhecemos hoje por subfamilia Colubrinae foi definido por Cope (1895). Cope
baseou-se em caracteres hemipenianos, vertebrais e de denticao, para redefinir
as familias e subfamilias de serpentes, reunindo na subfamilia Colubrinae os
géneros de serpentes que apresentavam hemipénis com sulco espermatico Unico
e hipapéfises anteriores.

Dowling e Duellman (1978) em uma ampla revisao da sistematica das
serpentes dividiram a subfamilia Colubrinae em seis tribos: Colubrini,
Lampropeltiini, Sonorini, Philothamnini, Boigini, e Calamariini.

A maioria dos géneros sul-americanos foi alocada na tribo Colubrini, com
excecao do género Rhinobothryum, incluido nos Boigini africanos, e do género
Stenorrhina, incluido na tribo Neartica Sonorini (Dowling e Duellman, 1978).

Lopez e Maxson (1995, 1996) nao reconhecem as tribos propostas por
Dowling e Duellman (1978) e dividem os colubrineos em apenas dois clados, os
“racers” e os “ratsnakes”. Os “ratsnakes” estdo restritos a regido Holartica,
enquanto que as espécies consideradas como “racers” apresentam uma
distribuicdo mais ampla, sendo encontradas tanto no Novo Mundo, Asia, Europa
e no extremo sul da Africa.

Apesar do numero de trabalhos que destacam a monofilia da subfamilia
Colubrinae (Dowling, et al. 1983; Cadle, 1987; Dowling, et al. 1996; Heise et al.
1995; Lopez & Maxson, 1995, 1996; Kraus and Brown, 1998; Vidal et al. 2000;

Gravlund, 2001; Vidal and Hedges, 2002; Kelly et al. 2003; Lawson et al. 2005)



ou dos que discutem a relacdo entre representantes do Novo e Velho Mundo
(Schatti e Utiger, 2001; Nagy, et al. 2004) a sistematica da subfamilia ainda é
controversa. Isto se agrava quando focamos nos géneros Neotropicais, que sao
pouco representados nas analises filogenéticas, mantendo varias questdes
fundamentais relacionadas a historia evolutiva desta linhagem dos colubrineos

ainda nao elucidadas (Cadle, 1984).

1.2. Chironius: aspectos gerais e histdérico taxonémico.

Chironius, um dos maiores géneros da subfamilia Colubrinae na América do
Sul, inclui 14 espécies delgadas, popularmente conhecidas como cobra cipé ou
cobra amarela, de porte de médio a grande, e de denticdo do tipo aglifa. Séo
diagnosticadas pela presenca de 10 ou 12 fileiras de escamas dorsais no meio do
corpo, caracteristica essa que as diferenciam este dos demais géneros centro e
sul-americanos (Dixon, et al. 1993, Marques, et al. 2001, Marques e Sazima,
2003).

As Chironius sao serpentes diurnas, de habito terrestre ou arboricola, e se
alimentam de sapos (Dixon, et al. 1993, Marques, et al. 2001, Marques e
Sazima, 2003). E comum apresentarem mudancas ontogenéticas de coloragao, e
em algumas espécies, como Chironius laevicollis e C. scurrulus os juvenis sao
claramente diferentes dos adultos. (Dixon, et al. 1993, Marques e Sazima,
2003).

O género apresenta uma distribuicao Neotropical, que se estende desde a
costa norte de Honduras até o Uruguai e o nordeste da Argentina (Peters, J.A.
1970, Dixon, et al. 1993) (a distribuicdo das espécies do género esta ilustrada

nas Figuras 1 a 8).



As espécies deste género sdo preferencialmente encontradas em florestas
Umidas, podendo ser também encontradas em florestas Umidas montanhosas,
bem como em formacgOes abertas (Cerrados e Caatingas). As espécies de
florestas tendem a ser escuras, normalmente verdes ou dorsalmente pretas (i.e.
Chironius bicarinatus, C. foveatus, C. multiventris, C. exoletus, etc). Ja as
espécies de areas abertas sdo uniformemente amarelas, verdes, castanhas ou
apresentam um padrao listrado (Chironius flavolineatus e C quadricarinatus)
(Dixon, et al 1993).

As escamas da cabeca apresentam o padrao dos colubrideos. As escamas
ventrais variam de 123 a 196, enquanto que as subcaudais de 96 a 208. As
escamas dorsais podem ou nao apresentar fossetas apicais (Dixon, et al 1993).
Apresentam um hemipénis tipico colubrineo, unilobado, com sulco espermatico
simples, lobo ornamentado por calices papilados e corpo coberto por espinhos. A
base do 6rgdo pode ser nua ou com espiculas e apresenta uma reentrancia nua
gue pode variar em tamanho, profundidade e proporcao das bordas.

O género Chironius foi inicialmente nomeado Coluber por Linnaeus (1758),
que identificou quatro espécies, Coluber carinatus, C. exoletus, C. fuscus e C.
saturninus. Donndorff (1798) designou a espécie Coluber chironius, no entanto,
este nome nao foi adotado por nenhum autor. Merrem (1820) e Lichtenstein

(1823) adotaram a denominacao proposta por Linnaeus.

Em 1826, Fitzinger designou Coluber carinatus como espécie tipo do seu
novo género Chironius. Neste mesmo ano, Boie cunhou o nome Erpetodryas para
0 género, que, por questdes etimoldgicas, teve sua grafia modificada por Wagler,
em 1830, para Herpetodryas. Este ultimo nome foi adotado por muitos autores,
como Schlegel (1837), Dumeril e Bibron (1854), Gunther (1858), Cope (1860),

entre outros. Boulenger (1894) fez uma revisao do género, sob a denominacao



Herpetodryas, e determinou cinco espécies tipicas, sinonimizando todas as

outras descritas até ali.

Ruthven (1922) foi o primeiro autor a utilizar o nome Chironius, descrito
por Fitzinger (1826), argumentando que o nome Herpetodryas ndo poderia
prevalecer por ter sido proposto posteriormente. Amaral (1927) conclui a
discussao argumentando que, além do nome Chironius ter sido descrito
anteriormente, Fitzinger (1826) determinou a espécie tipo carinatus, sindbnima de
Coluber chironius de Donndorf (1798), e que por tautonimia deveria ser

conservada como espécie tipo do género de Fitzinger (1826).

Bailey (1955) sistematizou as espécies do sudeste da América do Sul,
descrevendo os padrdes morfoldgicos, as areas de distribuicdo e propondo uma
chave de identificacdo. Este autor definiu sete espécies (Chironius bicarinatus, C.
pyrrhopogon, C. laevicollis, C. fuscus, C. flavolineatus e C. quadricarinatus), e
descreveu uma espécie nova (Chironius foveatus). Donoso-Barros (1969), em
uma sucinta revisdao do género, revalidou duas espécies (C. spixii e C.
holochlorus) e descreveu uma espécie nova (C. barrioi), aumentando o namero
total de espécies do género para 20. Em 1982, Cunha e Nascimento redefiniram
as espécies que ocorrem na Amazbnia e refizeram suas caracterizacdes

morfoldgicas, propondo uma chave para identificacdo das espécies amazobnicas.

Dixon et al. (1993) revisaram o género Chironius, utilizando-se de
caracteres morfoldgicos de folidose e hemipénis, reconhecendo 13 espécies, das
guais 4 estdao subdivididas em subespécies. (Chironius bicarinatus, C. carinatus
carinatus, C. carinatus flavopictus, C. carinatus spixi, C. exoletus, C.
flavolineatus, C. fuscus fuscus, C. fuscus leucometapus, C. grandisquamis, C.

laevicollis, C. laurenti, C. monticola, C. multiventris cochranae, C. multiventris



foveatus, C. multiventris multiventris, C. multiventris septentrionalis, C.
quadricarinatus maculoventris, C. quadricarinatus quadricarinatus, C. scurrulus e

C. vincenti).

Klaczko et al. (prelo) revalidaram a espécie Chironius foveatus, e
sinonimizaram as subespécies C. multiventris multiventris e C. m. cochranae,

aumentando assim o niumero de espécies do género para 14.

Dixon et al. (1993) propuseram a primeira hipotese filogenética para o
género, empregando 15 caracteres, todos previamente polarizados (Figura 9).
Apesar de nao incluirem nenhum representante de grupo externo em sua
analise, discutem as possiveis relacdes do género Chironius com o0s outros
géneros de colubrineos. Sugerem que o grupo irmao de Chironius seja
Dendrophidion, baseado nos padrdes gerais de semelhanca entre os dois géneros
(padrao hemipeniano, corpos alongados, caudas relativamente longas, olhos

grandes, escamas dorsais quilhadas, etc).

A analise de Dixon et al. (1993), apesar de contribuir com o conhecimento
geral do género, é pouco acurada uma vez que os dados nao foram processados
em uma analise computacional e as hipdteses de relagdo de Chironius com os

demais colubrineos nao foi filogeneticamente testada.

Recentemente, Hollis (2006) reanalisou dos dados levantados por Dixon et
al. (1993) dividindo e recodificando seus caracteres, aumentando sua matriz de
15 para 36 caracteres. A topologia de Hollis (2006) corrobora a obtida com Dixon
et al. (1993) nos seguintes agrupamentos: ((Chironius laevicollis; C. scurrulus)
C. fuscus), (C. laurenti (C. vincenti; C. multiventris)) e na posicdao basal de C.

quadricarinatus (Figura 10).



Hollis (2006) testou o monofiletismo do género utilizando um grupo
externo formado por géneros de colubrineos sul americanos. Apesar de
corroborar o monofiletismo, nao foi possivel em sua analise indicar o grupo irmao

de Chironius.

1.3. Sistematica Filogenética

A Sistematica Filogenética, também conhecida por cladistica, € um método
de classificacdo que agrupa os taxons hierarquicamente dentro de grupos e
subgrupos definidos por caracteristicas derivadas exclusivas (Kitching et al.,
1998).

Este método foi proposto por Willi Hennig (1965, 1966) com o objetivo de
aplicar os conceitos darwinianos de organismos e descendentes, através de
classificacdes que refletissem as relacdes de parentesco entre eles. Desta forma,
Hennig criou ndo apenas um método para determinar a relacdao de parentesco,
mas uma escola de classificagao dos organismos (Kitching et al., 1998, Matioli,
2001).

Os caracteres utilizados para determinar as relacdes de parentesco podem
ser das mais variadas naturezas: morfoldgicos, fisioldgicos, ecoldgicos,
moleculares, etc. Qualquer semelhanca compartilhada, passivel de ser codificada,
que tenha sido fruto de ancestralidade comum, pode ser usada (Kitching et al.,
1998).

Os caracteres morfoldgicos mais comumente utilizados na formulagao das
hipoteses filogenéticas em serpentes sdo: folidose, anatomia craniana e

morfologia hemipeniana.



Os caracteres de folidose (escutelagao) sdao muitas vezes tratados com
ressalvas, uma vez que a grande maioria dos dados extraidos deste conjunto de
dados sdo continuos, e por muitas vezes com sobreposicao evidente dos estados.

A analise da osteologia craniana tem sido usada tradicionalmente na
sistematica de serpentes (Underwood, 1967; Marx e Rabb, 1972; Mc Dowell,
1986; e Cundall, 1981). Apesar da quantidade de trabalhos descritivos acerca da
anatomia craniana das serpentes, poucos se focam na anatomia comparada
deste complexo. (Bourgeois, 1968).

Os caracteres hemipenianos foram contestados por muito tempo, por ndo
existir uma nomenclatura concisa e pela dificuldade de preparacdo dos o6rgaos.
Cope (1893 e 1894) foi o pioneiro na utilizagdo destes caracteres, quando
reformulou a sistematica das serpentes dividindo e organizando as suas familias
e subfamilias. Dowling e Savage (1960) publicaram uma revisdao da
nomenclatura de serpentes da época, reformulando-a e propondo uma nova
nomenclatura estruturada. Em 1988 Manzani e Abe descreveram um meétodo de
preparacdo dos hemipénis de animais fixados e preservados, ampliando a
possibilidade de estudo deste complexo morfolégico, uma vez que permitiu a
utilizagao de animais de colecdes. Pesantes (1994) e Myers e Cadle (1994)
modificaram o método, facilitando a Vvisualizagcdo das estruturas de
ornamentacdo dos 6rgaos, terminando assim com uma das maiores criticas a
utilizacdo deste complexo morfoldgico para fins sistematicos.

Zaher (1999) fez uma ampla revisdao dos hemipénis dos colubrideos, com
foco principal na subfamilia Xendontinae. Este trabalho ampliou muito o
conhecimento sobre a morfologia hemipenia e esclareceu grande parte das

relacdes dos géneros da familia Colubridae.



Por sua vez, os dados moleculares vém sendo amplamente utilizados na
discussdo das relacdes filogenéticas dos diferentes taxons. Isto porque, o estudo
das seqiéncias de nucleotideos e aminoacidos oferece um grande numero de
dados comparaveis através de um amplo espectro taxondmico, permitindo-se
comparagdes entre grupos muito distantes e completamente diferentes
morfologicamente (como por exemplo, humanos com bactérias). Além disso,
diferentes genes evoluem em diferentes taxas, permitindo o estudo das relacdes
filogenéticas nos mais variados niveis de classificagao (reinos, familias, géneros,
espécies e populacdes) (Page e Holmes, 1998).

Pagel (1999) indicou que este tipo de abordagem vem crescendo
exponencialmente desde 1981, sendo que a metade das publicacbes sobre o
assunto ocorreu apds 1996. Isto se deve em grande parte a facilidade de se
obter seqiiéncias dos mais variados organismos, gracas ao desenvolvimento da
técnica de PCR (Polymerase Chain Reaction) seguido do seqlienciamento
automatico.

A utilizacado de dados moleculares para discussao das relacOes
filogenéticas entre as serpentes é algo cada vez mais recorrente e tem abrangido
diferentes niveis de inclusao (Vidal & Hedges, 2002; Vidal & Hedges, 2002;
Dowling et al. 1996; Lopez & Maxson, 1995, 1996; Saint et al. 1998; Dowling et
al. 1983).

Com grande quantidade de dados disponiveis percebe-se uma tendéncia
cada vez mais acentuada de empregar conjuntamente dados morfoldgicos e
moleculares no intuito de formular hipoteses filogenéticas mais robustas. No
entanto, a forma de analisar este amplo conjunto de dados ndo é consenso na

literatura, havendo quatro propostas vigentes.
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A primeira proposta, “Anadlise Simultdnea” ou “Evidéncia Total”, baseia-se
na idéia de que as particbes (isto €&, conjuntos de dados independentes)
disponiveis sejam combinadas em uma Unica matriz de dados que deve ser
analisada em conjunto (Kluge, 1988; Kluge, 1999; Nixon & Carpenter, 1996;
Eernisse & Kluge, 1993; Kluge & Wolf, 1993). Ao contrario da primeira, a
segunda proposta, denominada “Congruéncia Taxondmica”, utiliza o consenso
para determinar correspondéncias topoldgicas entre arvores resultantes da
analise independente de cada particdo disponivel (Hillis 1987; Miyamoto & Fitch,
1995; Hedges & Maxson, 1996). A terceira proposta ird combinar os dados em
uma analise conjunta desde que nao haja evidéncia de conflito significante entre
eles (de Queiroz, 1995; Bull et al., 1993; Huelsenbeck et al., 1996). J& a quarta
proposta sugere combinar os grupos de dados, excluindo aqueles que, apds teste
estatistico, se mostrem indutores de erros na proposicdo da hipotese filogenética
(Lecointre e Deleporte, 2005).

Desde a criagdo da cladistica por Hennig uma série de adicdes foi feita,
aperfeicoando e modificando o método original, e ampliando a forma de analisar
os diferentes caracteres (Matioli, 2001).

Hoje os métodos disponiveis para a reconstrugao filogenética sdo muitos e
entre os mais populares estdo: Maxima Parcimdénia (MP), Andlise Bayesina e
Maxima Verossimilhanca (MV). Sendo que apenas os dois primeiros podem ser

usados com caracteres morfoldgicos.
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2. OBJETIVOS

Com o intuito de contribuir com a sistematica das serpentes Neotropicais,
ampliando o conhecimento das relacdes filogenéticas dos colubrineos Sul
Americanos, o0s objetivos deste trabalho sao (1) reconstruir as relagdes
filogenéticas entre as espécies do género Chironius utilizando caracteres
morfoldgicos e moleculares; (2) testar o monofiletismo deste género; (3) discutir
seu posicionamento entre os colubrineos sul americanos e finalmente, (4)
fornecer subsidios para a discussao das relagdes filogenéticas entre os géneros

sul americanos da subfamilia Colubrinae.
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3. MATERIAL E METODOS

3.1. Escolha dos Taxons Terminais

3.1.1. Grupo interno

A escolha dos taxons que compuseram o grupo interno foi baseada na
disponibilidade de material. Todas as 14 espécies do género Chironius foram
amostradas na anadlise morfoldgica. Quando possivel, foi analisado mais de um
exemplar por espécie com o objetivo de minimizar os possiveis erros na
determinacdo dos caracteres devido a variagao intra-especifica.

Obtivemos amostras de tecido para 13 das 14 espécies do género
Chironius; C. vincenti, espécie restrita a Ilha de Sdo Vincenti, Antilhas nao foi
amostrada neste trabalho.

Além das espécies do género Chironius, também foram incluidas na analise
espécies de outros géneros da subfamilia Colubrinae para fins de comparagao
com o grupo externo. O Anexo | trds a relacao dos taxons analisados para os
dados morfoldgicos e para os trés genes que compdem os dados moleculares. A
relacdo completa do material utilizado na analise morfolégica encontra-se no
Anexo 11, e no Anexo 111 os espécimes utilizados na analise molecular.

O género Coluber foi utilizado para enraizar a filogenia. As seqliéncias da
espécie Coluber constrictor para os trés genes analisados foram obtidas no
GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/), o numero de acesso das seqiiéncias

encontra-se em Anexo |I.
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3.1.2. Grupo externo

A escolha dos taxons que irdo compor o grupo externo, bem como o ponto
de enraizamento do cladograma, é de fundamental importéncia na elaboracao da
hipétese filogenética, uma vez que a polarizacdo dos estados dos caracteres
depende exclusivamente do posicionamento da raiz na arvore (Nixon e
Carpenter, 1993).

Nixon e Carpenter (1993) sugerem que o diagrama deve ser enraizado
entre o grupo interno e externo, o que pressupde o monofiletismo do grupo
externo e sua estreita relagdo com o grupo interno, isto &, que este seja seu
grupo-irmao. Desta forma, a escolha de um grupo externo adequado para o
género Chironius nao é tarefa muito simples, uma vez que as relagdes entre os
géneros da subfamilia Colubrinae ndo estdo totalmente estabelecidas,
principalmente se tratando dos representantes sul-americanos.

A fim de indicar o grupo irmao de Chironius, o grupo externo foi formado
por dois conjuntos de taxons: o primeiro denominado “grupo externo funcional”,
constituido por um conjunto de grupos menos inclusivos, mais préximos do
grupo interno e contendo seu provavel grupo-irmao; e o segundo, “grupo-raiz”,
utilizado para enraizar o conjunto constituido pelo grupo externo funcional e o
grupo interno no diagrama ndo enraizado.

Ao grupo externo funcional foram incluidos 15 taxons, representantes dos
colubrineos sul-americanos, buscando representar pelo menos uma espécie de
cada género. O grupo raiz é constituido por um género colubrineo norte
americano, Coluber. A selecdo destes taxons foi baseada na disponibilidade de

material.
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3.2. Dados Morfoldgicos: Preparacao e Analise

3.2.1. Preparacado do material

Com objetivo de se obter caracteres morfoldégicos foi estudada nos
espécimes analisados a folidose, a morfologia hemipeniana e a osteologia
craniana.

Os caracteres de folidose utilizados foram obtidos pela analise das
escamas da cabeca e corpo das serpentes, feitas de acordo com o sugerido por
Vanzolini et al. (1980). Foi codificado o nUmero de supralabiais, de pés-oculares,
a condicdao da escama anal, dividida ou nao, e a presenca ou nao de escamas
quilhadas no dorso do corpo. Foram, também, contadas as escamas da regidao
dorsal do corpo (proximo a cabeca, no meio do corpo e proximo a cloaca).

Os cranios dos colubrineos analisados neste trabalho foram preparados
segundo duas técnicas: 1) preparacdao a seco por larvas de dermestideos
(Tiemeier, 1940); 2) diafanizagao (Song e Parenti, 1995). A escolha por uma ou
outra técnica se deu devido ao tamanho do exemplar: cranios grandes e médios
foram preparados a seco, enquanto os pequenos foram diafanizados.

A técnica de preparacdo a seco consiste na retirada da musculatura e dos
tecidos moles do esqueleto por larvas de besouro, dermestideos, as quais se

alimentam destes tecidos.

Os espécimes sem pele sao lavados em agua corrente a fim de retirar o
excesso do fixador (alcool e formol). Depois sdao colocados em uma caixa de
contencao de madeira que abriga uma col6nia de larvas de besouros do género
Dermestes. Estas larvas se alimentam da carne dos esqueletos, os deixando
limpos. Os cranios sdo posteriormente retirados do dermestario e levados para

uma estufa com altas temperaturas (63 a 74° C) a fim de se eliminar todas as
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larvas e evitar infestagdes externas a sala de dermestario. O resto de
musculatura que por ventura ainda permanecer é retirado manualmente com o

auxilio de um bisturi.

A segunda técnica de preparacao dos cranios, a diafanizacdo, consiste em
corar os tecidos ésseos de vermelho através do corante Alizarina e os tecidos

cartilaginosos de azul pelo corante Azul de Alcian.

Os cranios sem pele sao desidratados em alcool etilico absoluto (P.A.), e
depois transferidos para uma solugao de Azul de Alcian por um a dois dias (10mg
de alcian blue 8GN, 80ml de etanol 95%e 20ml de acido acético) a fim de corar

as estruturas cartilaginosas.

Os exemplares sao reidratados, passando-os por uma bateria sucessiva de
etanol a 100% (P.A.), 75%, 50% e 25%, concluindo com um banho em agua

destilada.

Em seguida, com objetivo de digerir a musculatura, os espécimes sao
imersos em uma solugao de pancreatina mais bdérax saturado. Retirado desta
solucdo, o material é lavado em agua destilada e transferido para uma solugao

de KOH, 0,5% a fim de finalizar o clareamento dos tecidos conjuntivos.

Para corar os 0ssos, o material é transferido para uma solugao de Alizarina
e KOH a 0,5%. Em seguida, as cabegas sao passadas para uma solugao de KOH

a 0,5% para retirar-se o excesso de do corante.

Finalmente, os exemplares seguem em uma bateria de glicerina a 25%,
50%, e 75%, sendo armazenados em glicerina a 100% com timol (para evitar

fungos).

Os hemipénis foram preparados usando o método descrito por Pesantes

(1994) e modificado por Myers e Cadle (1994) e Zaher (1999, ver também Zaher
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e Prudente, 2003). Os 0rgdos estudados foram retirados de espécimes
previamente fixados e preservados. Foi feita uma incisao superficial entre
subcaudais; a pele foi rebatida e o musculo retrator do hemipénis (retractor
penis magnus) exposto, sendo cortado na regidao mais proximal do hemipénis e

em sua base, separando assim os hemipénis do corpo para um melhor manuseio.

Depois de retirado o 6rgdo foi submerso em uma solucdo de KOH 2%
durante 30 min a 1 hora, ou até tornar-se flexivel e translicido; depois lavado
em dagua para se retirar o excesso do produto. Este, entdo, é evertido
manualmente, com auxilio de uma pinga sem ponta. Uma vez evertido, o érgao é
preenchido com vaselina colorida para permitir a melhor visualizacdao das
estruturas de ornamentacdao. Os furos que porventura surgiram foram
obliterados com ciano acrilato (Super Bonder). A base foi amarrada com um

barbante e foram mantidos em alcool 70% para sua conservagao.

3.2.2. Levantamento dos caracteres e nomenclatura

Os caracteres morfoldgicos analisados se dividem em dois grupos, os
levantados e codificados por mim, e os retirados da literatura (baseados em
Hollis, 2006). Os caracteres obtidos por foram codificados, descritos e ilustrados.
Os hemipénis foram fotografados e os caracteres osteoldgicos foram desenhados
com auxilio de uma camara clara (Figuras 11 a 42, a lista das abreviaturas

utilizadas estd no Anexo 1V).

A nomenclatura utilizada para descrever os caracteres osteoldgicos segue
Frazzeta (1959; 1966; 1999); Underwood (1967); Marx e Rabb (1972); Bogert
(1947); Groombridge (1979); Cundall (1981); Rieppel (1976; 1977; 1978);

Rieppel e Zaher (2001). Enquanto os caracteres hemipenianos foram descritos
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segundo terminologia proposta por Dowling e Savage (1960), Zaher (1999) e

Zaher and Prudente (2003).

Com o intuito de fornecer hipéteses de polaridade dos caracteres
morfoldgicos baseadas em um contexto globalmente parcimonioso, foram
levantados e codificados caracteres para todas as espécies dos grupos interno e
externo funcional. Foram adicionados caracteres que ndo variam no grupo
interno, mas que apresentam variagao no grupo externo funcional, com o
objetivo de se testar o monofiletismo do género Chironius e indicar alguma
resolucao nas relacdes entre as espécies sul-americanas da subfamilia Colubrinae

(Clarck e Curran, 1986; Nixon e Carpenter, 1993).

Os caracteres obtidos foram codificados em uma matriz de dados
utilizando o programa Mesquite (Maddison e Maddison, 2003) (Anexo VI1). Todos
os caracteres foram analisados com o mesmo peso. Os caracteres multiestado
foram utilizados nao ordenados e nao aditivados, uma vez que nao exista
evidéncia ontogenética que sustente uma ordenacao prévia. Nos casos em que
um determinado cardater ndao era conhecido ou era inaplicavel para um
determinado taxon, o estado foi codificado com uma interrogacao.

A matriz morfoldgica foi analisada segundo os métodos da Maxima

Parcimonia e da Inferéncia Bayesiana.

3.2.3. Analise de Parcimoénia

A andlise de parcimbnia foi realizada utilizando o programa TNT
(Goloboff, et al. 2003). Os dados foram analisados através da busca xmult (pelo
comando no TNT “xmult= consense 5”) que gera multiplas replicacdes usando de

n” A\Y

forma combinada os algoritmos novos de busca “setorial”, “drifting”, “ratchet” e
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“fusing”, até que o consenso de arvores mais parcimoniosas se estabilize por
cinco vezes.
A sustentacao dos ramos do cladograma foi verificada através da analise

de Bootstrap, com 1000 réplicas e pelo suporte de Bremer.

3.2.4. Analise Bayesina

A andlise foi executada no programa MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck e
Ronquist, 2001) utilizando o método Markov chain Monte Carlo (Mau e Newton,
1997; Mau et al. 1999). Foi utilizado o modelo Markov k (Mk) para dados
morfoldgicos discretos (Lewis, 2001). Duas anadlises independentes foram
realizadas, com 1000.000 réplicas cada e as arvores foram amostradas a cada

100 réplicas.

3.3. Dados Moleculares: Preparacao e Analise

3.3.1. Extracdo do DNA e sequenciamento

Todas as amostras foram extraidas utilizando o Kit para Extracdo de DNA
Wizard (Promega), de acordo com as recomendacdes do fabricante.

Trés genes foram eleitos para amplificacdo e seqlienciamento: dois genes
mitocondriais, 0s genes ribossomais 12S e 16S, e um gene nuclear, codificante
de proteinas, o fator de maturacdo de odcitos Mos (c-mos).

Os oligonucleotideos iniciadores (primers) utilizados para amplificar as

seqléncias dos trés genes estdo listados na Tabela 1.
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Tabela 1: Descricdo dos primers utilizados para amplificacdo dos trés genes: 12S, 16S e

C-mos.

Gene Primer Sequencias 5’-3’ Referéncia

12S L12 CGC CAA AYA ACT ACG AG Vidal et al., 2000
H1557 GTA CAC TTA CCT TGT TAC GACTT Knight e Nindell, 1994

16S 16Sar CGC CTG TTT ATC AAA AAC AT Palumbi et al., 1991
16Sbr CTC CGG TCT GAA CTC AGA TCA CGT AGG Palumbi et al., 1991

c-mos S77 CAT GGA CTG GGA TCA GTT ATG Lawson et al, 2005

S78 CCTTGG GTGTGATIT TCT CAC CT Lawson et al, 2005

Para os trés genes foi utilizada a seguinte reacao de PCR: 29,75ul de agua,
5ul de tampao, 5ul de primer Foward, 5ul de primer Reverse, 2,5ul de MgCl,,
0,5ul de dNTP, 0,25ul de Taq polimeraze e 2ul da fita molde de DNA; totalizando
uma reacao de 50ul.

As condicdbes da PCR para o gene c-mos foram: 3 minutos de
desnaturagdo inicial a 94°C; seguido por 35 ciclos de amplificagao a 94°C por 45
segundos, 55°9C por 30 segundos e 72°C por 1 minuto e 30 segundos; e
finalmente pela extensao final a 72°C por 10 minutos.

Enquanto o ciclo usado para os genes 12S e 16S foi: 2 minutos de
desnaturagao inicial a 94°C; seguido por 40 ciclos de amplificagao a 94°C por 45
segundos, 50°C por 45 segundos e 72°C por 1 minuto e 30 segundos; e
finalmente pela extensao final a 72°C por 2 minutos.

A purificagao dos resultados da PCR foi feita utilizando o kit de purificagao
de PCR Geneclean II (Promega) segundo as recomendacdes do fabricante.

Uma vez purificada, a concentracao das amostras foi medida utilizando um

marcador de concentragao (Low DNA Mass Ladder) fornecido pela Invitrogen.
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Estas amostras foram enviadas para o Centro de Estudos do Genoma Humano da
USP para serem seqilenciadas. Sempre que possivel, ambas as fitas de DNA 3’ e
5 (Forward e Reverse) foram seqienciadas para comparagao posterior e
correcao dos possiveis erros de seqienciamento. Os eletroesferogramas das

seqliéncias foram analisados e editados no programa BioEdit (Hall, 2001).

3.3.2. Alinhamento, distancias genéticas e analise das seqliéncias

Seqliéncias de DNA oferecem um largo conjunto de caracteres e, assim,
um alto numero potenciais homologias para estudos filogenéticos.
Diferentemente dos dados morfolégicos, nos dados moleculares os caracteres
s3ao a posicdao dos nucleotideos na seqiiéncia (ou do aminoacido no caso de
seqliéncias de proteinas), e os estados do carater sao os diferentes nucleotideos.
Seqliéncias que apresentam tamanhos diferentes sofreram insercdes ou
delecdes, sendo necessario inserir um GAP para que se preserve a homologia
posicional (Hillis, 1994).

O alinhamento de seqiiéncias moleculares é em esséncia um processo pelo
qual é possivel reconhecer e descrever as homologias primarias entre os
nucleotideos. Ao se determinar as homologias potenciais, formulam-se hipdteses
sobre como e quais processos evolutivos (duplicagdes, perda de partes, insergdes
e rearranjos em geral) foram necessarios para que a partir do genoma ancestral
se formassem 0s genomas atuais, e desta maneira entender as relagdes entre
estes (Phillips et al. 2000; Felsenstein, 2004).

O alinhamento de regides ribossomais é reconhecidamente problematico,
uma vez que os genes nao sao transcritos, e assim, o acumulo de insergdes e
delecdes nao é limitada por um padrao de codificacdo rigido. No entanto, estas

modificagdes nao sdo completamente livres, uma vez que o rRNA esta
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organizado em uma estrutura caracteristica de “stems” (areas conservadas) e
“loops” (areas hipervariaveis). A estrutura secundaria do rRNA foi determinada
para varios grupos de organismos e indicou que as regides de “stems” sao
conservadas através dos mais diferentes tdxons. Desta maneira, a utilizacdo da
estrutura secundaria no alinhamento de seqliéncias ribossomais para “ancorar”
as posicoes homadlogas auxilia no alinhamento de seqliéncias ribossomais e reduz
os problemas de alinhamento inerentes ao rRNA.

Por outro lado, o alinhamento de genes codificantes de proteinas, como o
gene c-mos, pode ser muito mais objetivo, uma vez que se use como referéncia
os cbdons, ainda mais quando tratamos de seqiéncias de aminoacidos de
proteinas bem conservadas.

As seqléncias dos genes 12S e 16S foram alinhadas utilizando programa
Clustal W e depois conferidas no olho. As areas hipervariaveis, referentes as
areas de “loop” foram retiradas da analise por seu alinhamento ser duvidoso.

As sequéncias do gene c-mos foram alinhadas manualmente, utilizando o
programa BioEdit (Hall, 2001). As seqliéncias foram traduzidas para verificar o

quadro de leitura e a presenca de cdédons de término em locais ndo esperados.

n n

Distancias “p” ndo corrigidas (Nei, 1987) foram calculadas entre os
diferentes taxons da analise utilizando o programa Paup 4.0b10 (Swofford, 2002)
para cada um dos genes analisados.

As matrizes dos trés genes foram analisadas separadamente combinadas.
Alguns dos taxons terminais, tanto do grupo interno quanto externo, nao
obtiveram bons resultados no processo de amplificacdo e sequenciamento dos
seus genes. Os taxons que ndo foram amostrados em algum dos genes

analisados foram completados na matriz molecular, composta dos trés genes,

com Ns (matriz molecular no Anexo VII).
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As matrizes moleculares foram analisadas pelo método da Maxima

Parcimonia e da Inferéncia Bayesina.

3.3.3. Analise de Parcimoénia

A anédlise de parcimonia foi realizada utilizando o programa TNT (Goloboff,
et al. 2003). Realizou-se uma busca “xmult”, pelos mesmos algoritmos utilizados
na anadlise de parcimoOnia dos dados morfoldogicos. A sustentacdo dos ramos do
cladograma obtido foi verificada através da andlise de Bootstrap, com 1000

réplicas e pelo suporte de Bremer.

3.3.4. Andlise Bayesiana

O programa Modeltest 3.7 (Posada e Crandall, 1998) foi utilizado para
determinar o modelo evolutivo mais simples e com maior verossimilhanca para
cada gene analisado. O modelo indicado pelo programa foi utilizado para estimar
a proporgao de sitios invaridveis e o parametro a da distribuicao gama.

A andlise bayesiana foi executada no programa MrBayes 3.1.2
(Huelsenbeck e Ronquist, 2001) utilizando o método Markov chain Monte Carlo
(Mau e Newton, 1997; Mau et al. 1999). Foram feitas 2.110.000 réplicas, das
quais as primeiras 1000 foram descartadas no “burnin”. Duas analises
independentes foram realizadas e as probabilidades posteriores para cada né

foram determinadas utilizando o consenso de maioria.



23

3.4. Evidéncia Total

3.4.1. Andlise de congruéncia entre as parti¢cdes “Partition homogeneity

Test”.

A analise de congruéncia, ou teste de ILD (incongruence-length difference
test) foi descrito por Farris et al. (1995). ILD representa a diferenca entre o
nimero de passos necessarios em analises separadas e combinadas. O teste é
feito segundo os seguintes passos: (1) calcula-se a soma dos comprimentos das
arvores mais parcimoniosas das duas diferentes particdes. (2) As particdes sao
unidas em uma Unica matriz e randomicamente partilhadas em duas novas
matrizes de tamanho igual as originais. (3) Calcula-se a soma dos comprimentos
das arvores mais parcimoniosas de cada réplica para obter uma distribuicdo dos
seus comprimentos. (4) Estima-se a probabilidade do ILD observado ser obtido
aleatoriamente (Cunningham, 1997; Wiens, 2000). Neste trabalho surgiram
dificuldades computacionais que impediram sua aplicagdo. De qualquer modo, as
duas particdes, morfoldgica e molecular, foram combinadas em uma Unica matriz
e analisadas simultaneamente pelos métodos da maxima parcimOnia e pela

analise bayesiana.

3.4.2. Analise de Parcimobnia

A analise de parcimonia foi realizada utilizando o programa TNT (Goloboff,
et al. 2003), por uma busca “xmult”. A sustentacdao dos ramos do cladograma
obtido foi verificada através da analise de Bootstrap, com 1000 réplicas e pelo

suporte de Bremer.
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3.4.3. Analise Bayesiana

As particdes foram analisadas segundo os modelos descritos nas analises
separadas. A andlise foi executada no programa MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck e
Ronquist, 2001). Foram feitas 2.110.000 réplicas, das quais as primeiras 1000
foram descartadas no “burnin”. Duas analises independentes foram realizadas

para certificar os resultados.
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4. RESULTADOS E DISCUSSAO

4.1. Dados Morfoldgicos

4.1.1. Apresentacao e Descricao dos Caracteres Morfoldgicos

Foram codificados 75 caracteres morfoldgicos que foram codificados em
uma matriz de dados utilizando o programa Mesquite (Maddison e Maddison,
2003) (Anexo V).

Os primeiros 41 caracteres foram levantados e codificados a partir da
andlise dos representantes dos grupos interno e externo. Foram levantados
caracteres de folidose, caracteres hemipenianos e de osteologia craniana.

Com o intuito de testar a andlise de Hollis (2006), foram incluidos na
matriz 33 dos seus 36 caracteres continuos. Os caracteres 22 e 35 foram
modificados e recodificados nos caracteres 2 e 4 respectivamente. Hollis
codificou seus caracteres seguindo os métodos de “gap-weighting” e “frequency-
coding” propostos por Thiele (1993) e por Wiens (1995), respectivamente. A
codificacdo de caracteres continuos através dos métodos usualmente
empregados apresenta problemas metodoldgicos ainda pouco explorados e nao
ha até o presente momento um método de codificacdo de caracteres continuos
isento de criticas (Humphries, 2002). De fato, Farris (1990) demonstrou que,
para o método de “Generalized Gap Coding” (Archie, 1985), qualquer mudanga
no tamanho amostral ou no uso do desvio padrao entre as médias resultava em
codificagdes (padrdes de quebras do continuo) totalmente distintas. Humphries

(2002) concluiu que a maioria dos estados derivados de caracteres continuos sao
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simplesmente sem sentido, exceto através de uma justificativa estatistica das
diferencas. Entretanto, os caracteres da Holllis foram incluidos aqui no intuito de
testar o sinal filogenético subjacente aos seus dados. Cabe salientar que nao foi
possivel reproduzir os resultados publicados pela Hollis e que esta questdo fica
em aberto, a espera de testes mais rigorosos no que diz respeito ao sinal
embutido em sua matriz eminentemente quantitativa.

A seqguir estao listados os caracteres com seus respectivos estados. A
numeragao dos caracteres segue a apresentada na matriz, iniciando-se pelos
levantados e codificados por mim (caracteres 1-42), seguidos pelos de Hollis
(2006) (caracteres 43-75). Abaixo da apresentacao do carater encontra-se a
listagem dos taxons de cada estado; os téaxons polimérficos tiveram seu nome
escrito em todos os estados em que aparecem. Os caracteres foram descritos

quando necessario.

1. Numero de escamas supralabiais: 9 escamas supralabiais (0); 8
escamas supralabiais (1).

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Leptophis; Mastigodryas boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus.

(1) Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus;
Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina; Coluber
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2. Numero de fileiras de escamas dorsais no meio do corpo igual ou

menor do que 12: presente (0); ausente (1).

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti.

(1) Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina;

Coluber.

3. Numero de escamas dorsais do meio do corpo: 12 (0); 10 (1).

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C. vincenti.

(1) Chironius fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. scurrulus.

(?) Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina;

Coluber.

4. Fileiras de escamas dorsais do meio do corpo: pares (0); impares (1).

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Spilotes.

(1) Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes

poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina; Coluber.
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Dixon et al. (1993) sugerem que o género Spilotes € um possivel grupo-
irmao de Chironius, uma vez que ambos apresentam numero par de fileiras de
escamas dorsais, no entanto essa proposta nao foi testada em seu trabalho.
Hollis (2006) utilizou este carater em sua analise (carater 35), no entanto o
codificou erroneamente, nao considerando a presenca de fileiras de escamas

pares em Spilotes.

5. Lobacao: unilobado (0); semibilobado (1); bilobado (2). (Figs. 12, 25

e 33)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti Dendrophidion;
Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
Oxybelis aeneus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum;
Simophis; Spilotes; Stenorrhina.

(1) Drymarchon; Coluber.

(2) Oxybelis fulgidus.

6. Sulco espermatico: terminando no apice (0); abrindo-se em uma area

nua em forma de V (1). (Fig. 32)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti Dendrophidion;

Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
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boddaerti; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis;
Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

(1) Oxybelis aeneus; O. fulgidus.

7. Area nua no apice: ausente (0); presente, bem definida por uma borda
capitular (1); presente, formada pela diminuicdo gradual dos calices (2).

(Figs. 16 e 25)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. scurrulus;
Dendrophidion; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;
Stenorrhina.

(1) Drymarchon; Coluber.

(2) Chironius foveatus; C. quadricarinatus; C. vincenti Drymobius;

Oxybelis aeneus; O. fulgidus.

Foram observados dois padrdes de area nua nos lobos das espécies
analisadas. No primeiro, a regidao apical do lobo é delimitada por um
rebaixamento das bordas da face assulcada e sulcada, que formam uma
depressao nua alongada e bem definida (estado 1). J& no segundo padrdo
(estado 2) a area nua é formada pela diminuicdo gradual os calices do lobo no

sentido do apice.
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8. Ornamentacdo do Ilobo: ornamentado apenas por calices (0);
ornamentado por calices que sao gradualmente substituidos por
espinhos ou papilas (1). (Figs. 12 e 26)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;
Rhinobothryum; Spilotes; Stenorrhina.

(1) Drymarchon; Simophis; Coluber.

9. Calices distribuidos apenas nas faces laterais do lobo: ausente (0);

presente (1). (Figs. 34 e 36)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus Rhinobothryum;
Simophis; Stenorrhina; Coluber.

(1) Pseustes sulphureus; Spilotes.

Este carater é observado em apenas duas espécies do grupo externo. As
paredes laterais do hemipénis sdao ornamentadas por calices papilados, largos e
profundos na base do lobo, que diminuem de tamanho e profundidade
distalmente e lateralmente; deixando as faces sulcada e assulcada do hemipenis

nuas.
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10. Distribuicao do tamanho dos espinhos no corpo do hemipénis:
espinhos aumentam de tamanho para a base (0); espinhos maiores no
centro do corpo (1); espinhos diminuem para a base (2); espinhos

permanecem iguais (3). (Fig. 12, 26, 27 e 29)

(0) Drymoluber; Leptophis; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. Ilaurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; Drymobius; Mastigodryas
bifossatus; M. boddaerti; Simophis;

(2) Dendrophidion; Stenorrhina.

(3) Drymarchon; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum;
Spilotes.

(?) Chironius vincenti

11. Ganchos: presente (0); ausente (1). (Fig. 27)

(0) Dendrophidion; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas boddaerti;
Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;
Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Drymarchon;

Drymobius; Mastigodryas bifossatus; Coluber.
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Ganchos sdo espinhos grandes, de tamanho evidentemente maior do que
dos outros espinhos que ornamentam o corpo do hemipénis. Localizam-se na
porcao mais proximal do 6rgdo, junto a base. Em geral, sdo encontrados apenas

na face sulcada do 6rgao e, quando em dois, paralelos ao sulco espermatico.

12. Lobo: curto (0); longo (1). (Fig. 12 e 13)

(0) Chironius bicarinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. laurenti; C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C.
vincenti; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P.
sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

(1) Chironius carinatus; C. exoletus; C. monticola; C. quadricarinatus;
Mastigodryas bifossatus.

(?) Chironius vincenti

O lobo é dito longo quando apresenta o mesmo tamanho do corpo e base
juntos, representando cerca de metade do comprimento total do 6rgdo. Ja o lobo
curto é aquele que apresenta tamanho semelhante ao do corpo, representando

um terco do comprimento total do hemipénis.

13. Ornamentacdo dos célices do lobo: céalices ornamentados por
pequenas papilas, finas e numerosas (0); calices ornamentados por
poucas papilas globosas (1), calices ornamentados por poucas papilas

pequenas e uniformes (2). (Fig. 12, 13 e 27)

(0) Chironius carinatus; C. exoletus; C. quadricarinatus; Mastigodryas
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bifossatus.

(1) Chironius bicarinatus; C. flavolineatus; C. foveatus, C. fuscus; C.
grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C.
scurrulus; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas boddaerti;
Simophis.

(2) Dendrophidion; Drymarchon; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

(?) Chironius vincenti

O padrdo dos calices que ornamentam os lobos do grupo interno varia em
trés formas. Cadlices ornamentados por pequenas papilas, finas e numerosas,
com mais de 25 papilas por célice (estado 0). Calices ornamentados por poucas
papilas, com no maximo 15 por calice, as quais podem ser de dois tipos,

globosas ou pequenas e uniformes.

14. Projecao anterior no pré-maxilar: presente (0); ausente (1). (Fig.

28)

(0) Simophis; Stenorrhina.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Spilotes; Coluber.

A margem anterior do pré-maxilar apresenta uma projecao distal, em
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forma de pa, que aumenta a superficie total do osso pré-maxilar. Presente
apenas em dois taxons do grupo externo, este carater é provavelmente uma

adaptagdo ao habito fossorial, discutido em mais detalhes por Bogert (1947).

15. Processo transverso do pré-maxilar: reduzido e pouco diferenciado
do corpo do pré-maxilar (0); desenvolvido e projetando-se lateralmente
(1). (Fig. 28)

(0) Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Stenorrhina.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.

boddaerti; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Simophis; Spilotes; Coluber.

O processo transverso do pré-maxilar é dito reduzido se a distancia entre
seus dois extremos for menor que a distancia entre a parte mais anterior do pré-
maxilar e o final do processo vomeriano, conferindo ao o0sso um aspecto
arredondado. Nos taxons que ndo apresentam este carater o pré-maxilar tem

uma forma triangular.

16. Expansao lateral do processo vomeriano do pré-maxilar: ausente
(0); presente (1). (Fig. 29)

(0) Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas
bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P.

sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.
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(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.

multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Leptophis.

17. Crista medial no processo vomeriano do pré-maxilar: ausente (0O);
presente (1). (Fig. 29)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. Ilaurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Leptophis; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P.
sulphureus; Rhinobothryum; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

(1) Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;

Simophis.

Algumas espécies do grupo externo apresentam uma crista medial que se
estende desde o processo vomeriano até as fenestras pré-maxilares, dividindo o
pré-maxilar em dois. A cada lado desta crista encontramos uma depressao

longitudinal. Este carater esta representado aqui pelo estado 1.

18. Curvatura do processo nasal do pré-maxilar: reto (0); concavo (1).
(Fig. 30)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. laevicollis; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;

Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus;
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Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;
Stenorrhina; Coluber.

(1) Chironius grandisquamis; C. laurenti.

Duas espécies do grupo interno apresentam uma curvatura acentuada no
processo nasal do pré-maxilar, o que confere a este processo um aspecto
concavo (estado 1). J& nas outras espécies analisadas o processo nasal

apresenta uma curvatura muito pequena, ou é completamente reto (estado 0).

19. Projecao posterior no processo transverso do pré-maxilar: presente,
distante do processo vOmeriano (0); presente, conectando-se a

expansao lateral do processo vomerino (1); ausente (2). (Fig. 31)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. quadricarinatus.

(1) Chironius laurenti; C. monticola; C. vincenti.

(2) Chironius fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. multiventris; C.
scurrulus; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina;

Coluber.

20. Corpo do pré-maxilar e processo vbmeriano relativamente menores
gue o processo transverso do pré-maxilar: ausente (0); presente(1).
(Fig. 29)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
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fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Drymarchon;
Leptophis; Mastigodryas boddaerti; O. fulgidus; Pseustes; Rhinobothryum;
Simophis; Spilotes; Stenorrhina.

(1) Dendrophidion; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus;

Oxybelis aeneus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Coluber.

Em algumas espécies do grupo externo a margem anterior do processo
transverso do pré-maxilar apresenta tamanho evidentemente maior que o

posterior, caracteristica representada aqui pelo o estado 1 deste carater.

21. Processo pré-maxilar do vbmer: curto (0); alongado (1). (Fig. 32)

(0) Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; Rhinobothryum;
Simophis; Stenorrhina.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Leptophis; Mastigodryas boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus;

Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Spilotes; Coluber.

22. Crista posterior a capsula vomeronasal no vémer: bem definida e
formando uma ponte entre a capsula nasal e a lamina vertical posterior
do vémer (0); pouco desenvolvida e formando apenas um pequeno

processo na capsula nasal (1); ausente (2). (Fig. 32)

(0) Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
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Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;
Rhinobothryum; Simophis; Spilotes, Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. fuscus; C.
laevicollis; C. multiventris.

(2) C. carinatus; C. grandisquamis; C. foveatus; C. laurenti; C. monticola;
C. quadricarinatus; C. scurrulus; Dendrophidion; Drymarchon; Leptophis;
Stenorrhina.

(?) Chironius vincenti

Posterior a capsula vomeronasal, delimitando as fenestras do nervo
vomeronasal, alguns dos taxons analisados apresentam uma pequena projecao.
Esta projecao foi observada em duas formas: a primeira, presente apenas em
representantes do grupo externo, a projecao estende-se posteriormente a partir
capsula vomeronasal e conecta-se a lamina vertical posterior do voémer,
formando uma crista bem definida (estado 0). ]J& a segunda, apenas de um
pequeno processo partindo da regido posterior da capsula vomeronasal, seguindo
ventral a regido das fenestras do nervo vomeronasal, livre da lamina vertical
posterior do vomer (estado 1), esta caracteristica esta presente em algumas

espécies do género Chironius.

23. Sulco interno a capsula nasal no septomaxilar: ausente (0); presente
(). (Fig. 33)

(0) Chironius carinatus; C. fuscus; C. grandisquamis; Dendrophidion;
Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O.
fulgidus; Pseustes sulphureus; Simophis Stenorrhina; Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus; C.
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laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; Drymarchon; Drymobius; Leptophis; Pseustes poecilonotus;
Rhinobothryum; Spilotes.

(?) Chironius vincenti

Chironius laurenti € o Unico a ter o sulco fechado, formando um forame.

Considerado como homologo ao estado 1.

24. Depressao na porcao anterior do septomaxilar: ausente (0); presente
(1). (Fig. 34)

(0) Chironius carinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. laurenti; C.
monticola; C. multiventris; C. scurrulus; Leptophis;

(1) C. bicarinatus; C. exoletus; C. foveatus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. quadricarinatus; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius;
Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O.
fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis;
Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

(?) Chironius vincenti

O vOmer se conecta ao septomaxilar ventralmente, formando a capsula
nasal nas serpentes. A porgao anterior do septomaxilar em algumas das espécies
analisadas apresenta uma pequena depressao onde o processo pré-maxilar do

vOmer se encaixa.
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25. Expansao ventral da parede do septomaxilar: ausente (0); presente
(1). (Fig. 34)

(0) C. bicarinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. laevicollis; C. monticola;
C. quadricarinatus; C. scurrulus; Dendrophidion; Drymarchon; Mastigodryas
bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum
Simophis; Spilotes.

(1) C. carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C. grandisquamis; C. laurenti; C
multiventris; Drymobius; Drymoluber Leptophis; Pseustes poecilonotus; P.
sulphureus; Stenorrhina; Coluber.

(?) Chironius vincenti

26. Crista posterior a capsula vomeronasal no septomaxilar: conectada a

porcédo posterior do setopmaxilar (0); ndo conectada (1).(Fig. 34)

(0) Chironius bicarinatus; Chironius carinatus; Chironius exoletus;
Chironius flavolineatus; Chironius fuscus; Chironius grandisquamis; Chironius
laevicollis; Chironius laurenti; Chironius monticola; Chironius multiventris;
Chironius quadricarinatus; Chironius scurrulus; Chironius vincenti;
Dendrophidion; Drymarchon; Leptophis; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina;
Coluber.

(1) Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti.

27. Margem anterior da lamina horizontal dos nasais direcionadas

anteriormente: ausente (0); presente (1). (Fig. 42)

(0) Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M.

boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;



41

Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola;
C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion,

Leptophis.

28. Regiéo posterior do pterigoide: afilada (0); nédo afilada (1). (Fig. 35)
(0) Drymarchon; Drymobius; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.
(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; Drymoluber;
C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;

Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Rhinobothryum.

A face lateral do pterigdide, apdés a ligacdo ectopterigdide-pterigdide,
margeada pela crista dorsal, afina-se gradualmente em sentido proximal,
terminando antes da porgdao final do osso, conferindo ao pterigdide uma

aparéncia afilada (0). A porcao final do osso pterigdide nao se afila (1).

29. Crista medial no pterigdide: ausente (0); presente (1). (Fig. 35)

(0) Rhinobothryum; Stenorrhina; Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;

Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
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boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;

Simophis; Spilotes.

30. Ectopterigdide faz um angulo para se ligar ao pterigdide: presente
(0); ausente (1). (Fig. 35)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola;
C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymobius.

(1) Drymarchon; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

O ectopterigdide conecta-se ao pterigdide pela sua porcao posterior, que
dorsalmente se sobrepdem ao pterigdide ligando-se ao processo ectopterigdide
do pterigdide. No estado O deste carater o ectopterigdide forma um angulo na
margem medial, fazendo com que a metade posterior do osso faca parte da
coneccao ectopterigdide-pterigdéide. Ja& no estado 1 apenas os dois tercos

posteriores participam da conecgao ectopterigdide-pterigdide.

31. Maxilar: alongado, com a porcdo anterior curvando-se em direcao ao
pré-maxilar; cruzando a linha imaginaria que se estende do &pice do
palatino (0); curto, com a porcdo anterior ndo cruzando a linha
imaginaria que se estende do apice do palatino (1). (Fig. 35)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
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fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymobius; Drymoluber; Leptophis.

(1) Drymarchon; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus;
O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis;

Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

O maxilar é dito alongado quando é aproximadamente duas vezes maior
gue a regido anterior do palatino, com a sua porgdao anterior curvando-se em
diregao ao pré-makxilar; cruzando a linha imaginaria que se estende do apice do
palatino. Este estado é encontrado em todas as espécies do grupo interno e em

alguns taxons do grupo externo.

32. Processo maxilar do palatino: afilado (0); expandido antero-

posteriormente (1). (Fig. 36)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymobius; Leptophis; Rhinobothryum.

(1) Drymarchon; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Simophis;

Spilotes; Stenorrhina; Coluber.
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33. Angular delimitando a cavidade de Meckel: ausente (0); presente
(1). (Fig. 37)

(0) Chironius  bicarinatus; C. flavolineatus; C. foveatus; C.
quadricarinatus; C. vincenti; Dendrophidion; Mastigodryas boddaerti; Pseustes
poecilonotus.

(1) Chironius carinatus; C. exoletus; C. fuscus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. scurrulus; Drymarchon;
Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; Oxybelis aeneus;
O. fulgidus; Pseustes sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina; Coluber.

A cavidade de Meckel na maioria das espécies analisadas tem sua porgao
posterior delimitada por trés ossos: o dentdrio dorsalmente, o esplenial
posteriormente e o angular ventralmente (estado 1). No entanto, em algumas
espécies a regiao posterior do angular curva-se dorsalmente conectando-se ao
dentario, excluindo, assim, o osso esplenial da margem posterior da cavidade de

Meckel (estado 0).

34. Posicao do forame suprangular: proximal (O); distal (1). (Fig. 38)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Leptophis; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes
poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina;
Coluber.

(1) Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti.
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O forame surangular encontra-se na face lateral do osso composto. A
maioria das espécies analisadas apresenta o estado O, onde o forame encontra-
se entre o inicio da porcao dentada do osso dentdrio e a margem anterior da
fossa mandibular. J& nas espécies que apresentam o estado 1, o forame
surangular estda alinhado a margem anterior da fossa mandibular, assim,

relativamente mais proximal que no estado 0.

35. Forame Milohyoide posterior: presente (0); ausente (1). (Fig. 37)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Leptophis; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;
Simophis; Coluber.

(1) Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Oxybelis aeneus;

O. fulgidus; Rhinobothryum; Spilotes; Stenorrhina.

36. Extensao medial do pré-frontal: presente (0); ausente ou reduzido
(). (Fig. 39)

(0) Chironius carinatus; C. exoletus; C. fuscus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus;
Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina;
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(1) Chironius bicarinatus; Chironius flavolineatus. Coluber.

Em vista dorsal a parede medial do pré-frontal apresenta um pequeno
processo direcionado antero-medialmente, a extensdao medial. Este processo foi
descrito por Frazzetta (1966) para os Phythons como uma extensao pontuda com
forma de asa. Apenas duas espécies do grupo interno ndao apresentam este
pequeno processo, conferindo a parede medial do pré-frontal uma forma

arredondada (estado 1).

37. Apice do pré-frontal: na metade ventral da lamina (0); na metade

dorsal da lamina (1). (Fig. 40)

(0) Chironius fuscus; C. grandisquamis; C. multiventris; Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius;
Drymoluber;Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O.
fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis.

Spilotes; Stenorrhina.

A lamina lateral do pré-frontal apresenta uma expansao chamada de apice
do pré-frontal (Frazzetta, 1966). Este apice pode ser encontrado em duas
posicoes entre os taxons estudados: na metade ventral da lamina lateral dando
ao 0sso uma forma levemente afilada na regido dorsal, o estado 1 do carater, ou
na metade dorsal da Iamina lateral, o que confere ao osso um afilamento ventral

(estado 0).
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38. Projecdo na margem anterior do forame lacrimal: presente (0);
ausente (1). (Fig. 40)

(0) Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Leptophis; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P.

sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina; Coluber.

39. Tamanho da fenestra Optica: grande (0); média (1), pequena (2).
(Fig. 41)

(0) Dendrophidion; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; Oxybelis
aeneus; O. fulgidus.

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Drymobius;
Leptophis; M. boddaerti; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Spilotes.

(2) Drymarchon; Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina; Coluber.

40. Crista pré-orbital do frontal estende-se anteriormente em diregcdo ao

nasal: ausente (0); presente (1). (Fig. 42)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. Ilaurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;

Drymoluber; Leptophis; Simophis; Spilotes.
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(1) Drymarchon; Drymobius; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;
Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Stenorrhina; Coluber.

41. Posicao do supratemporal em relagdo a sutura entre o parietal e o
prootico: extremidade anterior do supratemporal ultrapassa a sutura
(0); extremidade anterior do supratemporal fica em cima da sutura ou
fica posterior a sutura (1). (Fig. 41)

(0) Chironius carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; Drymarchon; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M.
boddaerti; Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;
Coluber.

(1) Chironius bicarinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. vincenti;

Dendrophidion; Drymobius; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina.

42. Porcao posterior do supratemporal: reta (0); curvada medialmente
(1). (Fig. 42)

(0) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. vincenti;
Drymarchon; Mastigodryas boddaerti; Simophis; Stenorrhina; Coluber.

(1) Chironius monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus;
Dendrophidion; Drymobius; Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus;
Oxybelis aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Spilotes.
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43. Comprimento maximo entre o focinho e a cloaca: 542 mm (0) a 1813
mm (9).

(0) Chironius flavolineatus; Dendrophidion;

(1) Chironius quadricarinatus; C. vincenti; Drymobius; Drymoluber;

(2) Coluber; Mastigodryas boddaerti; P. poecilonotus;

(3) Chironius exoletus; C. fuscus; C. monticola; Mastigodryas bifossatus;

(4) Chironius bicarinatus; C. fuscus; C. multiventris; P. sulphureus;

(5) Chironius carinatus; Spilotes;

(6) Chironius carinatus; Drymarchon;

(7) Chironius laurenti; C. multiventris; C. foveatus; C. scurrulus;

(8) Chironius laevicollis; C. multiventris;

(9) Chironius grandisquamis;

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

44. Comprimento da cauda em relacdo ao comprimento total do corpo
(dados em porcentagem): 16,2%0 (0) a 42, 5% (9).

(0) Drymarchon;

(3) Drymobius; P. sulphureus; Spilotes; Coluber

(4) Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; P. poecilonotus;

(6) Chironius carinatus; C. fuscus; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola;
C. quadricarinatus; C. scurrulus; Drymobius;

(7) Chironius bicarinatus; C. exoletus; C. grandisquamis; C. foveatus; C.
multiventris; C. quadricarinatus;

(8) Chironius flavolineatus; C. multiventris; C. vincenti;
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(9) Dendrophidion
(?) Leptophis; Mastigodryas boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus;

Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina

45. Numero médio de escamas ventrais: 144,5 (0) a 213 (9).

(0) Chironius exoletus; C. fuscus; C. monticola; C. quadricarinatus;
Drymobius;

(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C.
laevicollis; C. quadricarinatus; C. scurrulus; Dendrophidion; Drymobius;

(2) Chironius grandisquamis;

(3) Chironius laurenti; C. foveatus; C. multiventris; C. vincenti;
Drymoluber;

(4) Coluber.

(5) Chironius multiventris; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti;

(6) Chironius multiventris; Pseustes poecilonotus;

(7) Drymarchon;

(9) P. sulphureus; Spilotes;

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

46. Numero médio de escamas subcaudais: 64,7 (0) a 187,4 (9).
(0) Chironius exoletus; Drymarchon;
(1) Chironius laevicollis;
(2) Chironius scurrulus;
(3) Chironius carinatus; C. grandisquamis; Coluber.

(4) Chironius carinatus; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus;
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(5) Chironius fuscus; C. monticola; Drymobius; Spilotes;

(6) Chironius bicarinatus; C. laurenti; C. foveatus; C. quadricarinatus;
Drymobius; P. poecilonotus.

(7) Chironius multiventris; C. quadricarinatus;

(8) Chironius flavolineatus; C. multiventris; Pseustes sulphureus;

(9) Chironius vincenti;

(?) Dendrophidion; Leptophis; Mastigodryas Boddaerti; O. aeneus; O.

fulgidus; Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina

47. Escama anal: anica (0); dividida (9).

(0) Chironius fuscus; C. laevicollis; C. monticola; C. scurrulus;
Dendrophidion; Drymarchon; Drymoluber; Pseustes sulphureus; Spilotes;

(4) Chironius carinatus;

(5) Drymobius; P. poecilonotus;

(8) Chironius exoletus; Chironius carinatus

(9) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. flavolineatus; C. foveatus; C.
grandisquamis; C. laurenti; C. multiventris; C. quadricarinatus; C. vincenti;
Dendrophidion; Drymobius; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; Coluber;

(?)Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

48. Numero médio de fileiras de escamas quilhadas no meio do corpo:
nenhuma fileira (0) a 19 fileiras (9).
(0) Coluber; Chironius flavolineatus; C. laevicollis; C. scurrulus;

Drymarchon; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti
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(1) Chironius bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C.
fuscus; C. multiventris

(2) P. poecilonotus

(3) Chironius grandisquamis; Chironius laurenti; Chironius monticola;
Chironius quadricarinatus

(4) Chironius vincenti; Chironius quadricarinatus

(6) Spilotes

(7) Dendrophidion

(8) Drymobius

(9) P. sulphureus

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina.

49. Fossetas apicais: presentes ou n&o, restritas a regido do pescoco (0);
presentes no dorso (9).

(0) Coluber; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; P.
poecilonotus; P. sulphureus; Spilotes; Chironius multiventris; Drymobius

(1) Chironius foveatus; C. laurenti; C. multiventris

(3) Chironius vincenti; Chironius multiventris

(5) C. exoletus

(6) Dendrophidion

(7) C. bicarinatus

(8) C. flavolineatus; C. grandisquamis

(9) C. carinatus; C. fuscus; C. laevicollis; C. monticola; C. quadricarinatus;

C. scurrulus; Drymarchon; Dendrophidion; Drymobius
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(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

50. Numero médio de escamas supralabiais: 6,50 (0) a 9,50 (9).

(0) Spilotes

(3) Coluber

(5) C. bicarinatus; Drymarchon; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; P.
poecilonotus; P. sulphureus; C. quadricarinatus; C. carinatus

(6) Mastigodryas boddaerti; C. quadricarinatus; C. carinatus

(7) C. laevicollis; C. fuscus

(8) C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus; C. grandisquamis; C.
laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymobius; C. fuscus; C. carinatus

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

51. Condicdo modal das escamas supralabiais em contato com a Orbita:
3+4 (0); 3+4+5 (1); 4+5 (2); 4+5+6 (3); 5+6 (4).

(0) Coluber; Spilotes

(2) C. quadricarinatus; Drymarchon; Drymoluber; Mastigodryas
bifossatus; M. boddaerti; P. sulphureus; C. carinatus

(3) C. bhicarinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus; C. fuscus; C.
grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. multiventris; C. scurrulus; C.
vincenti; Dendrophidion; Drymobius; P. poecilonotus

(4) C. monticola; C. carinatus
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(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

52. Numero médio de escamas infralabiais: 8,50 (0) a 12,50 (9).

(0) Drymarchon; Drymoluber; Spilotes; Dendrophidion

(1) Coluber

(3) Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; C. fuscus; C. quadricarinatus;
Dendrophidion

(4) C. bicarinatus; C. flavolineatus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C.
monticola; C. multiventris; C. fuscus; C. carinatus

(5) C. exoletus; C. foveatus; C. laurenti; C. vincenti; Drymobius; C.
quadricarinatus; C. carinatus

(6) C. scurrulus; P. sulphureus

(9) P. poecilonotus

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

53. Numero médio de escamas infralabiais em contato com as geniais:
5,00 (0) a 7,50 (9).

(0) Coluber; Drymarchon; Spilotes

(2) Mastigodryas bifossatus; Dendrophidion

(3) C. laevicollis; C. multiventris

(4) C. bicarinatus; C. carinatus; C. flavolineatus; C. foveatus; C. fuscus;
C. grandisquamis; C. laurenti; C. monticola; C. scurrulus; Drymobius;
Drymoluber; Dendrophidion; C. multiventris; C. quadricarinatus

(5) C. exoletus; C. quadricarinatus
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(6) C. vincenti; Mastigodryas boddaerti

(8) P. sulphureus

(9) P. Poecilonotus

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

54. Numero médio de escamas pré-oculares: 1,00 (0) a 3,00 (1).

(0) C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus;
C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. Boddaerti; P.
Poecilonotus; P. Sulphureus; Spilotes

(7) Coluber

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

55. Numero médio de escamas poés-oculares: 1,87 (0) a 3,00 (9)

(0) C. laevicollis; C. fuscus

(1) Coluber; C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C.
grandisquamis; C. monticola; C. quadricarinatus; C. scurrulus; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. Boddaerti; P.
Poecilonotus; Spilotes; C. multiventris; C. fuscus

(2) C. flavolineatus; C. laurenti; C. multiventris

(5) C. vincenti

(6) C. multiventris

(9) P. Sulphureus
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(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

56. Condicdo modal das escamas temporais: 1+1 (0); 1+2 (1); 1+1+1
(3); 1+1+2 (3).

(0) C. bicarinatus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. laevicollis; C. scurrulus

(1) C. carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C. laurenti; C. monticola; C.
multiventris; C. quadricarinatus; C. vincenti

(3) C. grandisquamis

(?) Coluber; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus; P.

poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina

57. Numero médio de escamas loreais: 0,996 (0) a 2,333 (9).

(0O) Coluber; C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C.
foveatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola;
C. multiventris; C. quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti; Dendrophidion;
Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas bifossatus; M. Boddaerti; P.
Poecilonotus; P. Sulphureus; Spilotes.

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina

58. NUmero médio de escamas pos-cefalicas: 5,93 (0) a 12,33 (9).
(0) C. laevicaollis; C. fuscus
(1) C. flavolineatus; C. scurrulus; P. sulphureus; C. fuscus

(2) C. carinatus; C. grandisquamis; Drymarchon; Spilotes; C. multiventris
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(3) C. bicarinatus; C. exoletus; C. laurenti; C. multiventris; C.
quadricarinatus; Drymobius

(4) C. foveatus; C. vincenti; C. multiventris; C. quadricarinatus;
Drymobius; Dendrophidion.

(5) Coluber; C. monticola; Drymoluber; P. poecilonotus

(6) Mastigodryas bifossatus; Dendrophidion

(?) Leptophis; Mastigodryas boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus;

Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina

59. Numero médio de dentes maxilares: 17,0 (0O) a 44,2 (9).

(0) Coluber; Drymarchon

(1) Spilotes

(2) Drymoluber

(4) C. exoletus; Mastigodryas boddaerti

(5) C. quadricarinatus; Drymobius

(6) C. bicarinatus; C. carinatus; C. flavolineatus; C. foveatus; C.
laevicollis; C. laurenti; C. monticola

(7) C. multiventris; C. scurrulus

(8) C. grandisquamis; C. vincenti

(9) C. fuscus; Dendrophidion

(?) Leptophis; Mastigodryas bifossatus; O. aeneus; O. fulgidus; P.

poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina

60. Numero médio de dentes do dentario: 28,2 (0) a 44,3 (9).
(0) Coluber

(3) C. exoletus
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(4) C. quadricarinatus

(5) C. flavolineatus; C. laurenti; C. monticola; C. carinatus

(6) C. bicarinatus; C. multiventris; C. carinatus

(7) C. laevicollis; C. scurrulus

(8) C. grandisquamis; C. vincenti; C. fuscus

(9) C. fuscus

(?) C. foveatus; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus; P.

poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina

61. Média da razao entre o didmetro do olho e o comprimento do
focinho: 0,53 (0) a 1,038 (9).

(0) Drymarchon

(1) Mastigodryas bifossatus

(2) Coluber; C. laurenti; P. sulphureus

(3) C. laevicollis; C. quadricarinatus; Drymoluber; Spilotes

(4) C. bicarinatus; C. grandisquamis; C. monticola; C. scurrulus; C.
vincenti; Mastigodryas Boddaerti; C. carinatus; Drymobius

(5) C. exoletus; C. flavolineatus; P. poecilonotus; C. carinatus

(6) C. foveatus; Drymobius; C. fuscus

(7) C. fuscus; C. multiventris

(8) C. multiventris; Dendrophidion

(9) Dendrophidion

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Rhinobothryum; Simophis;

Stenorrhina
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62. NUmero médio de escamas subcaudais no ponto no qual ocorre a
reducdo de 6 pra 4 escamas por fileira: 6,0 (0) a 28,5 (9).

(0) C. flavolineatus; C. foveatus; C. multiventris

(1) C. fuscus; C. grandisquamis

(2) C. monticola; C. carinatus, C. quadricarinatus

(4) C. bicarinatus; C. scurrulus; C. carinatus

(5) C. carinatus

(6) C. exoletus; C. quadricarinatus

(7) C. laevicollis

®)

(9) C. laurenti

(?) Coluber; C. vincenti; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius;
Drymoluber; Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O.
fulgidus; P. poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina

63. Numero de fileiras de escamas dorsais no pescoc¢o: 10 fileiras (0) a
23 fileiras (9).

(0) C. fuscus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. scurrulus

(1) C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus;
C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C. vincenti

(3) Spilotes; Dendrophidion

(5) Coluber; Drymobius; Mastigodryas bifossatus; Dendrophidion

(6) Drymarchon; Mastigodryas boddaerti

(8) Pseustes poecilonotus

(9) Pseustes sulphureus
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(?) Drymoluber; Leptophis; O. aeneus; 0. fulgidus; Rhinobothryum;

Simophis; Stenorrhina

64. Numero de fileiras de escamas dorsais anteriores a cloaca: 8 fileiras
(0) a 17 fileiras (9).

(0) C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. foveatus; C. fuscus; C.
grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C.
quadricarinatus; C. scurrulus; C. vincenti

(2) Chironius bicarinatus

(5) Pseustes sulphureus

(6) Drymarchon

(7) Coluber; Dendrophidion; Drymobius; Drymoluber; Mastigodryas
bifossatus

(9) Mastigodryas boddaerti

(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; Pseustes poecilonotus;

Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina

65. Razdo entre o maximo comprimento focinho-cloaca dos machos e o
maximo comprimento focinho-cloaca das fémeas: 0,874 (0) a 1,362 (9).

(0) C. flavolineatus

(1) C. quadricarinatus

(2) C. exoletus; C. carinatus; C. multiventris

(3) C. vincenti

(4) C. scurrulus; C. carinatus

(5) C. fuscus

(6) C. laurenti; C. monticola; C. carinatus
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(7) C. bicarinatus; C. laevicollis; C. multiventris

(8) C. foveatus; C. multiventris

(9) C. grandisquamis

(?) Coluber; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus; P.

poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina

66. A razdo entre a porcentagem caudal dos machos e a porcentagem
caudal das fémeas: 0,935 (0) a 1,049 (9).

(0) C. fuscus

(1) C. multiventris

(2) C. grandisquamis; C. laurenti; C. multiventris

(3) C. vincenti; C. multiventris; C. fuscus

(4) C. foveatus; C. laevicollis

(5) C. flavolineatus

(6) C. bicarinatus; C. carinatus

(7) C. exoletus; C. scurrulus

(8) C. quadricarinatus; C. carinatus

(9) Coluber; C. monticola

(?) Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber; Leptophis;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus; P. poecilonotus;

P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes; Stenorrhina

67. Numero médio de escamas subcaudais em que o hemipénis evertido
se estende: 4,0 (0) a 12,0 (9).

(0) Drymoluber
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(1) C. foveatus; C. vincenti; C. multiventris

(2) Coluber; Dendrophidion; C. multiventris

(3) C. fuscus; C. laurenti; Spilotes

(4) C. laevicollis

(5) C. bicarinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. grandisquamis; C.
scurrulus; Drymarchon; Drymobius; C. carinatus

(6) C. monticola; C. quadricarinatus; Mastigodryas Bifossatus; C.
carinatus

(8) Pseustes poecilonotus

(9) Mastigodryas Boddaerti; C. carinatus

(?) Leptophis; O.aeneus; O. fulgidus; P. sulphureus; Rhinobothryum;

Simophis; Stenorrhina

68. NUmero médio da subcaudal em que o musculo hemipenis retractor
se origina: 16,0 (0) a 31,0 (9).

(0) C. foveatus; C. vincenti; C. multiventris

(1) C. multiventris

(2) C. fuscus

(4) C. flavolineatus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. laurenti

(5) C. exoletus; C. scurrulus; C. quadricarinatus

(6) C. carinatus

(7) C. Bicarinatus; C. quadricarinatus

(8) C. monticola

(9) C. carinatus

(?) Coluber; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;

Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus;
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Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina

69. Extensado da bolsa nua basal do hemipénis: pequena (0) a grande
9).

(0) C. foveatus; C. grandisquamis; C. laurenti; C. multiventris; C. vincenti

(9) C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. flavolineatus; C. fuscus; C.
laevicollis; C. monticola; C. quadricarinatus; C. scurrulus

(?) Coluber; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Leptophis; Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; O. aeneus; O. fulgidus;
Pseustes poecilonotus; P. sulphureus; Rhinobothryum; Simophis; Spilotes;

Stenorrhina

70. Numero médio de subcaudais que a base nua do hemipénis se
estende: 1,0 (0) a 5,5 (9).

(0) C. vincenti; Drymoluber

(1) C. foveatus; C. multiventris; C. quadricarinatus

(2) C. grandisquamis; C. laurenti

(3) C. bicarinatus; C. fuscus; C. laevicollis; Drymarchon; C. carinatus

(4) Coluber; C. exoletus; C. flavolineatus; C. scurrulus; Dendrophidion;
Drymobius; Spilotes

(5) C. carinatus

(6) Mastigodryas boddaerti

(8) Mastigodryas bifossatus; P. poecilonotus

(9) C. monticola
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(?) Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; P. sulphureus; Rhinobothryum;

Simophis; Stenorrhina

71. Condicao dos espinhos basais do hemipénis: ausente (0); pequenas
espiculas (5); espinhos levemente menores que 0s espinhos proximais
9).

(0) Coluber; C. carinatus; Drymarchon; Drymoluber; Mastigodryas
bifossatus; M. boddaerti; Spilotes

(1) C. bicarinatus; C. exoletus

(2) C. flavolineatus; C. foveatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C.
laevicollis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus; C.
scurrulus; C. vincenti; Drymobius; P. poecilonotus

(4) Dendrophidion

(?)Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; P. sulphureus; Rhinobothryum;

Simophis; Stenorrhina

72. Numero médio de espinhos na face assulcada do hemipénis: 2,0 (0)
a 13,0 (9).

(0) M. bifossatus

(1) P. poecilonotus

(2) Coluber; C. monticola; C. quadricarinatus; C. scurrulus;
Dendrophidion; Drymobius; M. boddaerti

(3) C. bicarinatus; Drymoluber; C. fuscus; C. multiventris

(4) C. exoletus; C. foveatus; C. laevicollis; C. laurenti; C. vincenti; C.
fuscus; C. multiventris; C. carinatus;

(5) C. flavolineatus; C. carinatus
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(7) C. grandisquamis
(9) Spilotes
(?)Drymarchon; Leptophis; O. aeneus; O. fulgidus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina;

73. Numero médio de espinhos acompanhando o sulco espermaéatico do
hemipénis: 1,0 (0) a 11,0 (9).

(2) Dendrophidion; Drymobius

(3) Coluber; Drymoluber; M. bifossatus; P. poecilonotus

(4) Mastigodryas boddaerti; C. quadricarinatus

(5) C. bicarinatus; C. monticola; C. multiventris

(6) C. fuscus; C. laurenti; C. vincenti; C. quadricarinatus; C. multiventris;
C. carinatus

(7) C. foveatus; C. laevicollis; C. scurrulus

(8) C. exoletus; C. flavolineatus

(9) Drymarchon; Leptophis; O. aeneus; O.fulgidus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina

74. Numero médio de calices distais na face assulcada do hemipénis: 3,0
(0) a 25,0 (9).

(0) Pseustes poecilonotus

(2) Coluber; Dendrophidion; C. multiventris

(3) C. foveatus; C. vincenti; Drymoluber; Spilotes; C. multiventris

(4) C. flavolineatus; C. laurenti; C. fuscus

(5) C. bicarinatus; C. exoletus; C. grandisquamis; C. laevicollis; C. fuscus;

C. carinatus
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(6) Drymarchon; C. carinatus

(7) C. monticola; C. quadricarinatus; M. bifossatus; M. boddaerti;

(9) C. scurrulus; C. carinatus

(?) Drymobius; Leptophis; O. aeneus; O.fulgidus; P. sulphureus;

Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina.

75. Quilha vertebral elevada: ausente (0); presente (9).

(0) C. scurrulus; Dendrophidion; Drymarchon; Drymobius; Drymoluber;
Mastigodryas bifossatus; M. boddaerti; P. poecilonotus; P. sulphureus; Spilotes;
Coluber

(9) C. bicarinatus; C. carinatus; C. exoletus; C. foveatus; C. fuscus; C.
grandisquamis; C. monticola; C. multiventris; C. vincenti;

(?) C. flavolineatus; C. laevicollis; C. laurenti; C. quadricarinatus;

Leptophis; O.aeneus; O.fulgidus; Rhinobothryum; Simophis; Stenorrhina.

4.1.2. Analise Filogenética Morfoldgica

Analise de Parcimoénia

A andlise da matriz morfoldgica resultou em um total de seis arvores
igualmente parcimoniosas, com 422 passos cada uma, que foi resumida em uma
arvore de consenso com indice de consisténcia (IC) 0,538 de e indice retencao
(IR) de 0,603 (Arvore de consenso morfoldgica estd ilustrada na Fig. 43a).

A topologia encontrada indica o monofiletismo do género Chironius, com
boa resolucdao entre as espécies, dividindo o género em 12 agrupamentos
monofiléticos de baixo suporte, com Chironius scurrulus como espécie basal.

O género Leptophis é apontado como grupo irmao de Chironius.
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As relagdes dos taxons do grupo externo foram pouco resolvidas, e apenas
trés clados foram reconhecidos: o primeiro formado pelas espécies do género
Mastigodryas e Drymoluber dichrous, como grupo irmdo do género Oxybelis; o
segundo formado por Rhinobothryum e Stenorrhina; e o terceiro por Pseustes
poecilonotus, Drymobius, Dendrophidion, Leptophis e as espécies do genero

Chironius.

Analise Bayesiana

A arvore obtida com a analise bayesiana aponta o monofiletismo do
género Chironius, no entanto as relacdes entre as espécies nao foram tdo bem
resolvidas quanto na anadlise de parcimoénia (Fig. 43b).

Assim como na analise de parcimobnia Chironius scurrulus é identificado
como espécie mais basal, seguida por C. laevicollis e C. fuscus.

As demais espécies do género estdo agrupadas em uma politomia, onde
dois clados sao identificados: o primeiro (C. monticola e C. quadricarinatus) com
0 mais alto suporte entre as espécies de Chironius, 94%; e o segundo clado
formado pelas espécies C. laurenti, C. grandisquamis, C. vincenti, C. foveatus e
C. multiventris.

Leptophis é apontado como grupo irmdo de Chironius, com alto suporte
949, corroborando a anadlise de parcimonia.

No grupo externo as relacdes entre as espécies ndao foram resolvidas, e
sao identificados trés grandes grupos monofiléticos com um bom suporte,
corroborando clados indicados pela analise de parcimbnia. O primeiro formado
por Chironius, Leptophis, Dendrophidion e Drymobius; o segundo formado por
Mastigodryas, Drymoluber e, finalmente o terceiro, formado pelas espécies do

género Oxybelis.
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4.2. Dados Moleculares

4.2.1. Caracterizacao das sequiéncias obtidas

O gene 12S foi seqlienciado para todas as espécies do género Chironius
que tinhamos amostras disponiveis, e para 13 dos 15 taxons do grupo externo. O
gene 16S foi seqlienciado para 26 taxons no total e o c-mos para apenas 22
taxons. Nestes dois genes tivemos alguns problemas de amplificacdo e/ou
sequenciamento. O Anexo | resume os taxons analisados para cada uma das
particoes deste trabalho.

O alinhamento das seqliéncias dos genes 12S, 16S e c-mos resultaram em
trés matrizes iniciais com respectivamente 419 pb, 512 pb e 549 pb. Os genes
ribossomais, 12S e 16S, apresentam uma grande proporcao de areas
hipervariaveis que correspondem aos “loops” da estrutura secundaria, ja o gene
codificante c-mos nao apresentou inser¢des ou delecdes. Apds a retirada das
regides de alinhamento ambiguo dos genes 12S e 16S, obtivemos matrizes de
373 pb e 475 pb respectivamente.

A unido das seqliéncias dos trés genes alinhados resultou em uma matriz
molecular com um total de 1397 pb. (ver Tabela 2 para resumo das

caracteristicas das matrizes obtidas).



Tabela 2. Sitios varidveis e informativos e a composicdao de bases

seqliéncias obtidas por gene estudado.
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das

12S 16S c-mos
N° pares de base 419 512 549
N° de taxons terminais 26 24 22
N° de sitios variaveis 155 119 58
N° de sitios informativos 92 71 16
%A 38,0% 37,6% 32,2%
26C 23,6% 23,2% 18,3%
%G 18,8% 17,2% 19,7%
%T 19,6% 22,0% 29,9%
Modelo evolutivo GTR+I+1 GTR+I+1 HKY

4.2.2. Distancias genéticas

As distancias genéticas entre as espécies estudadas foram calculadas a

partir das distancias ndo corrigidas (distédncias “p”) para cada um dos genes

estudados (tabelas no Anexo V).

As distancias genéticas encontradas entre as espécies do género Chironius

variam de 2% (C. multiventris e C. laurenti) a 9,17% (C. grandisquamis e C.

foveatus) nas seqliéncias do gene 12S; de 0,6% (C. foveatus e C. carinatus) a

7,99% (C. laurenti e C. flavolineatus) no gene 16S e variam de 0,18% (C. fuscus

e C. scurrulus) a 2,65% (C. grandisquamis e C. flavolineatus) nas seqliéncias do

gene c-maos.
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4.2.3. Analise Filogenética Molecular

As matrizes das seqléncias dos genes foram analisadas separadamente
sob o critério da Maxima Parcimbnia e da Inferéncia Bayesiana e depois
combinadas em uma Unica matriz molecular e também analisadas sob os dois

critérios.

4.2.3.1. Andlise do gene 12S

Analise de Parcimoénia

A andlise das seqliéncias do gene 12S (26 taxons e 373 caracteres)
resultou em duas arvores igualmente parcimoniosas, com 402 passos cada uma,
que foi resumida em uma arvore de consenso com indice de consisténcia (CI) de
0,489 e indice retencdo (RI) de 0,384 (Arvore de consenso ilustrada na Fig.
44a).

A arvore obtida corrobora o monofiletismo de Chironius e divide o género
em 10 componentes monofiléticos, com o clado (C. scurrulus (C. grandisquamis
e C. laevicollis)) como mais basal.

O grupo externo apresentou pouca resolugao entre a relagao dos seus
taxons. Além do clado formado pelas espécies de Chironius, foram identificados
mais quatro clados, todos agrupados em uma grande politomia basal.

Andlise Bayesiana

O modelo evolutivo indicado pelo programa Modeltest para os genes 12S é
o mais complexo, GRT (“general time reversible”, com proporgao de sitios
invariaveis e distribuicdo gamma das taxas evolutivas).

A analise bayesiana das seqliéncias do gene 12S apesar de identificar 14
agrupamentos monofiléticos, ndo elucida a relacdo entre eles, apresentando uma

grande politomia na base do cladograma (Fig. 44b).
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Esta andlise ndo aponta para o monofiletismo de Chironius. O género foi
divido em dois clados, o primeiro formado pelas espécies Chironius scurrulus, C.
laevicollis e C. grandisquamis; e o segundo formado pelas demais espécies do

género, divididas em seis agrupamentos, todos obtidos na analise de parcimoénia.

4.2.3.2. Andlise do gene 16S

Analise de Parcimodnia

A andlise matriz molecular do gene 16S, de 24 tadxons e 475 caracteres,
resultou em nove arvores igualmente parcimoniosas, com 263 passos cada uma,
que foi resumida em uma arvore de consenso com indice de consisténcia (CI) de
0,548 e indice retencao (RI) de 0,516 (Arvore de consenso estd ilustrada na Fig.
45a).

A arvore obtida com a andlise do gene 16S é melhor resolvida do que a
encontrada com o gene 12S, com 16 componentes monofiléticos.

A topologia encontrada além de corroborar o monofiletismo de Chironius,
aponta para o clado formado pelas espécies Pseustes sulphureus e Spilotes
pullatus como o grupo irmao do género.

No grupo externo sao reconhecidos trés grandes clados monofiléticos:
(Drymobius e Pseustes poecilonotus); (Leptophis (Oxybelis aeneus e O.
fulgidus)) e finalmente (Rhinobothryum (Mastigodryas boddaerti (Drymoluber e
Mastigodryas bifossatus))).

As espécies de Chironius estdo organizadas em dois grandes clados, o
primeiro basal, formado pelas espécies Chironius laevicollis e C. scurrulus. No
segundo encontram-se mais dois clados, (C. exoletus e C. fuscus) e (C.
bicarinatus (C. carinatus e C. laurenti)), associados as demais espécies de

Chironius em uma politomia.
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Analise Bayesiana

A analise das sequencias do gene 16S pelo programa Modeltest indicaram
o modelo evolutivo GRT (“general time reversible”), o mesmo indicado para o
genes 12S.

A topologia encontrada € muito melhor resolvida do que a resultado da
andlise do gene 12S. A &arvore apresenta 15 agrupamentos monofiléticos, sendo
destes oito do género Chironius (Fig 45b).

A relacdao das espécies do grupo externo € um pouco diferente da
encontrada na analise de parcimoénia. O clado formado pelas espécies Oxybelis
fulgidus, O. aeneus e Leptophis estda mais basal aos demais taxons analisados,
que se agrupam em uma politomia dividia em dois grandes clados. O primeiro
clado é constituido das espécies de Mastigodryas, Drymoluber e Rhinobothryum.
O segundo é formado pelo agrupamento de Pseustes sulphureus e Spilotes,
irmao ao género Chironius.

As relacOes entre as espécies de Chironius estdo mais resolvidas do que o
resultado obtido com a anadlise de parcimbnia. O clado (Chironius scurrulus e
Chironius laevicollis) é apontado como o mais basal, assim como na analise de

parcimonia.

4.2.3.3. Analise do gene C-mos

Andlise de Parcimobnia

A matriz do gene c-mos, com 22 taxons e 549 caracteres, foi analisada
pela maxima parcimonia e resultou em 2 arvores igualmente parcimoniosas, com
62 passos cada uma, que foi resumida em uma arvore de consenso com indice
de consisténcia (CI) de 0,935 e indice retencdo (RI) de 0,909 (Arvore de

consenso esta ilustrada na Fig. 46a).
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A anadlise das seqiéncias do gene c-mos resultou na topologia mais
resolvida dos trés genes. Foram encontrados oito componentes monofiléticos.

Esta anadlise ndo corroborou o monofiletismo de Chironius. Os taxons
Leptophis e Oxybelis aeneus sao associados as espécies Chironius bicarinatus e
C. grandisquamis, basal as demais espécies do género Chironius. As outras
espécies do género foram organizadas em uma grande politomia, onde se
reconhecem dois clados monofiléticos: (Chironius carinatus e C. foveatus) e a
politomia das espécies C. exoletus, C. laurenti, C. flavolineatus e C.
quadricarinatus.

O grupo externo apresenta dois agrupamentos monofiléticos, o primeiro
formado pelo clado (Mastigodryas boddaerti (Mastigodryas bifossatus e
Drymoluber)) e o segundo (Pseustes sulphureus, Spilotes (Oxybelis aeneus e O.

fulgidus)).

Analise Bayesiana

O modelo HKY foi selecionado para o gene c-mos, € mais simples que o
utilizado nos dois genes anteriores, com distribuicao igual das taxas evolutivas.

A topologia obtida com a anadlise bayesiana é muito semelhante a obtida
na analise de parcimbénia. Em ambas as andlises Chironius ndo se mostrou
monofilético e a resolugao da relagdao entre os taxons analisados é baixa (Fig.
46Db).

Diferentemente da analise de parciménia, nesta analise, a relagao a entre
as espécies Chironius laurenti, C. exoletus, C. grandisquamis e C. flavolineatus
estd um pouco mais resolvida, com duas ultimas espécies se agrupando em um

clado monofilético, com suporte de 70%.
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4.2.3.4. Analise combinada dos dados moleculares

A matriz combinada das seqliéncias dos genes 12S, 16S e c-mos
apresentou um total de 27 taxons terminais e 1397 caracteres. As topologias
resultantes das andlises de parcimOnia e bayesiana estdo ilustradas na Figuras
47.

Analise de Parcimobnia

A andlise de parcimdnia da matriz molecular resultou em trés arvores
igualmente parcimoniosas, com 765 passos cada uma, que foi resumida em uma
arvore de consenso com indice de consisténcia (CI) de 0,524 e indice retencao
(RI) de 0,476 (Arvore de consenso molecular estd ilustrada na Fig. 47a).

O cladograma obtido aponta para o monofiletismo de Chironius, mas nao
resolveu as relagdes entre os taxons do grupo externo e o género, uma vez que
os taxons colapsaram uma grande politomia na base da arvore. Sao
reconhecidos quatro clados nesta politomia: o primeiro formado por Leptophis e
Drymobius; o segundo pelas espécies de Oxybelis; o terceiro é constituido por
dois clados irmaos: um dos géneros Drymoluber, Mastigodryas e Rhinobothryum
e o outro dos taxons Drymarchon e Stenorrhina; e finalmente o quarto, o género
Chironius.

Chironius é formado por 10 componentes monofiléticos, dos quais apenas
trés apresentam suporte: C. laevicollis e C. scurrulus e os clados (C. laurenti (C.

foveatus, C. multiventris)).

Analise Bayesiana

A arvore resultante da analise combinada dos genes estd ilustrada na
Figura 47b. Mais resolvida que a arvore de parcimonia apresenta um total de 21
agrupamentos monofiléticos bem sustentados, 13 no grupo externo e oito no

género Chironius.
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O monofiletismo de Chironius é corroborado com 100% de suporte. A
Unica diferenca entre as relacdes das espécies do género nesta topologia e na
arvore obtida com a andlise de parcimonia esta no posicionamento de C.
flavolineatus. Na andlise de parcimdnia Chironius flavolineatus estd associado
com C. grandisquamis, em uma politomia na base do género. Ja nesta analise, C.
flavolineatus esta acima na filogenia, em uma politomia formada pelos seguintes
componentes: C. quadricarinatus; (C. bicarinatus, C. monticola); e ((C.
carinatus, C. exoletus) (C. laurenti (C. foveatus, C. multiventris))).

Drymobius é apontado como grupo irmao de Chironius, com 71% de
suporte. Juntos formam um clado com o agrupamento formado por Leptophis e
as espécies de Oxybelis, diferentemente da analise de parcimoOnia onde Leptophis

estd associado a Drymobius.

4.3. Comparacao entre resultados morfolégicos e moleculares

O monofiletismo do género Chironius é corroborado pelos dois conjuntos
de dados, morfoldgico e molecular combinado, indiferente ao método utilizado
para a analise. Entretanto, a relacdao entre as espécies do género ndao é consenso
entre as partigoes.

No grupo externo o clado formado por Mastigodryas e Drymoluber é
corroborado por pelos dados morfoldgicos e moleculares em ambas as andlises e
o clado formado pelas duas espécies de Oxybelis, € encontrado nas quatro
topologias. No entanto, a relacdao destes clados com os demais tdxons analisados
ndo € consenso entre as diferentes analises.

Incongruéncias entre cladogramas morfolégicos e moleculares sao
recorrentes na literatura e as causas no geral sao pouco conhecidas (de Queiroz,

1993; Wiens, 2000). De Queiroz (1993) introduziu o conceito de Analise
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Combinada Condicional das particoes, onde ele sugere que as diferentes
particoes devem ser estatisticamente testadas antes de serem combinadas. Os
grupos de dados que apresentam baixas taxas de incongruéncia devem ser
analisados simultaneamente, uma vez que estes conflitos devem ser causados
por homoplasias e o aumento do nimero de caracteres sera apropriado para
resolvé-los (de Queiroz, 1993; Cunningham, 1997).

No entanto, trabalhos recentes apontam para exemplos de filogenias
robustas e bem resolvidas resultado da analise combinada de dados indicados
como incongruentes pelo resultado do teste estatistico “Partition homogeneity
Test” (ou ILD) (Yoder et al. 2001).

A Evidéncia Total maximiza a informacdao e o “poder explanatério” dos
caracteres produzindo uma arvore filogenética que melhor reflete a historia
evolutiva do grupo de estudo (Kluge, 1989). Além disto, a anadlise combinada dos
dados permite a manifestacdo de sinais filogenéticos secundarios, que quando
associados aos caracteres dos outros grupos de dados, corroboram a formagao
de clados que nunca seriam determinados em uma andlise separada (Wiens,
2000, 1998; Cunningham, 1997; Nixon & Carpenter, 1996; Eernisse & Kluge,
1993).

Desta maneira, apesar da falta de resultado para o teste ILD e das
incongruéncias topoldgicas encontradas, as seqliéncias dos trés genes e dos
caracteres morfoldgicos foram combinados em uma Unica matriz, e a discussao
se baseara nos resultados obtidos com a analise combinada dos dados

morfoldgicos e moleculares.
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4.4. Evidéncia Total

A matriz combinada dos dados moleculares e morfoldgicos apresenta 1471
caracteres (74 caracteres morfoldgicos e 1397 pb) que foram analisados por

parcimoénia e pela analise bayesiana.

Analise de Parcimoénia

A andlise de parcimonia da matriz combinada resultou em trés arvores
igualmente parcimoniosas com 1214 passos cada. O consenso estrito apresenta
indice de consisténcia (CI) de 0,527 e indice retencdo (RI) de 0,493 (Arvore de
consenso combinada esta ilustrada na Fig. 48a).

O cladograma obtido é composto por 23 agrupamentos monofiléticos. A
andlise corrobora o monofiletismo de Chironius e indica o clado (Leptophis +
Drymobius) como grupo irmao do género.

O agrupamento dos taxons Pseustes poecilonotus, P. sulphureus e Spilotes
pullatus é o mais basal entre os colubrineos sul americanos analisados. Este
clado é grupo irmao dos demais taxons analisados, que estao agrupados em uma
grande politomia, onde se destacam quatro grandes clados. O primeiro das
espécies do género Oxybelis, o segundo de Rhinobothyum e Stenorrhina, o
terceiro das espécies de Mastigodryas e Drymoluber e o quarto de
Dendrophidion, basal ao clado formado por Leptophis + Drymobius e pelas
espécies de Chironius.

A relacdo entre as espécies de Chironius estd completamente resolvida. O
género esta organizado em 13 clados monofiléticos, com o componente formado

pelas espécies Chironius laevicollis, C. scurrulus como o mais basal do género.
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Analise Bayesiana

A topologia obtida pela andlise bayesiana mostrou-se menos resolvida que
a analise de parcimobnia. Foram encontrados quatro grandes clados, cuja relacao
nao foi estabelecida. (Fig 48b)

Diferentemente da anadlise de parcimoénia, o clado Leptophis + Drymobius
nao foi encontrado nesta analise. Leptophis foi apontado como grupo irmao do
género Chironius com um suporte de 62%.

A relacdo entre as espécies de Chironius apresenta pouca diferenca em
relacdo a topologia obtida com a analise de parcimoénia. A relagdo entre os trés
clados menos inclusivos da topologia nao foi estabelecida nesta andlise, estando
os trés em uma politomia. As espécies Chironius foveatus, C. multiventris e C.
vincenti estdao em uma politomia.

Baseado na congruéncia das analises de parcimbnia e bayesiana é
possivel: 1) reconhecer clados monofiléticos no grupo externo, ampliando o
conhecimento atual sobre os colubrineos sul americanos (Figura 49, clados 1-
6); 2) corroborar o monofiletismo do género Chironius (clado 7); 3) discutir a
relacdo entre as espécies do género Chironius (clados 8-15).

A seguir os trés topicos anteriores serao discutidos.

4.4.1. Os colubrineos sul americanos

Trés grandes clados foram identificados entre as espécies analisadas no
grupo externo (clado 1, 3 e 4), no entanto a relagao entre eles e entre eles e os
demais taxons analisados, nao foi consenso entre as analises.

Clado 1
O clado 1 é formado por Pseustes poecilonotus, e pelos taxons P.

sulphureus e Spilotes (clado 2). Segundo este resultado o género Pseustes é
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parafilético, com Spilotes como grupo irmao de P. sulphureus (clado 2). Estas
duas espécies apresentam um comportamento defensivo tipico e Unico, o
comportamento de elevar o tergo anterior do corpo e inflar a regidao gular
(Rossaman e Willians, 1966). A relacao entre estes dois clados nao foi até entao
testada, e a unica filogenia disponivel sobre o género Pseustes nao testa
filogeneticamente a relacdo do género com os demais colubrineos. (Ferreira,
2001)

O clado é sustentado por sete sinapomorfias moleculares e por uma
morfoldgica (carater 38).

O carater 38 refere-se a condicdao da fenestra éptica, a mudanca do estado
2 (fenestra Optica pequena) para o estado 1 (fenestra Optica média) é a
sinapomorfia deste clado.
Clado 2

Clado formado por Pseustes sulphureus e Spilotes pullatus. Sustentado por
guatro sinapomorfias moleculares e pelo carater 8

Este clado apresenta um padrao hemipeniano muito caracteristico, que o
distingue de todos os outros analisados neste trabalho. Pseustes sulphureus e
Spilotes pullatus apresentam um hemipénis com calices restritos as faces laterais
do lobo, que gradualmente diminuem de tamanho no sentido do apice do érgéao e
para as faces sulcada e assulcada (carater 8, estado )
Clado 3

Clado formado por duas espécies do género Oxybelis, O. aeneus e O.
fulgidus. O monofiletismo de Oxybelis é reconhecido e corroborado por varios
trabalhos, no entanto a relacdo entre o género e os demais colubrineos ndo é

consenso.
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Este clado é suportado por 15 sinapomorfias moleculares e oito
morfoldgicas (carater 1, 5, 6, 9, 10, 14, 34 e 38).

O carater 1 refere-se ao nUmero de escamas supralabiais, que pode variar
de 9 escamas supralabiais (estado 0) a 8 escamas supralabiais (estado 1). A
presenca de 9 escamas supralabiais é sinapomorfia deste clado.

O sulco espermatico do hemipénis abrindo-se em uma area nua em forma
de V (carater 5, estado 1) é uma sinapomorfia do clado, e nao foi encontrado em
nenhum outro taxon analisado.

O hemipénis com uma area nua no apice, formada pela diminuicao gradual
dos calices (carater 6, estado 2) é a outra sinapomorfia hemipeniana do género.
Este carater também foi encontrado independentemente nas espécies Chironius
foveatus, C. quadricarinatus e Drymobius.

O lobo de hemipénios ornamentado por espinhos que aumentam de
tamanho para a base (carater 9, estado0) é uma sinapomorfia deste clado e é
homoplastico em Drymoluber; Leptophis e Coluber.

O carater 10, estado 0 refere-se a presenca de ganchos no hemipénis, e a
mudanca do estado 1 para 0 é suporta este clado.

O carater 14 (estado 0) refere-se a reducdo do processo transverso do
pré-maxilar e é sinapomorfia do género. De maneira convergente, os taxons
Rhinobothryum e Stenorrhina também apresentam este carater.

A perda do forame Milohyoide posterior (carater 34, estado 0) é uma
sinapomorfia para Oxybelis. Este carater é muito homoplastico e foi verificado
varias vezes no cladograma.

O carater 38 refere-se ao tamanho da fenestra Optica, que pode ser
grande (estado 0); média (estado 1) ou pequena (estado 2). A passagem de

uma fenestra pequena para uma grande é sinapomorfia de Oxybelis.
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Clado 4

O clado 4 é formado pelas espécies do género Mastigodryas e Drymobius.
Segundo este resultado Mastigodryas é parafilético em relacdo a Drymoluber:
(Mastigodryas boddaerti (M. bifossatus e Drymoluber)). No entanto, este
resultado deve ser levado com cautela, uma vez que apenas duas das nove
espécies reconhecidas do género foram amostradas.

Stuart (1932), baseado nos padrdes gerais de semelhancga, sugere que
Mastigodryas esteja relacionado ao género Drymoluber. Os resultados desta
andlise corroboram a estreita relacdo entre os dois géneros, com o clado
sustentado por onze sinapomorfias moleculares e oito morfoldgicas (caracteres
12, 16, 19, 25, 33, 34, 37 e 73).

O carater 12 refe-se a ornamentacdo dos calices do lobo, que podem ser
ornamentados por pequenas papilas, finas e numerosas (estado 0),
ornamentados por poucas papilas globosas (estado 1) ou célices ornamentados
por poucas papilas pequenas e uniformes (estado 2). A mudanca do estado 2
para o 1 suporta este clado.

A presenca de uma crista medial no processo vomeriano do pré-maxilar é
sinapomorfia para este clado (carater 16, estado 1). Este clado também foi
encontrado em Drymobius e Simophis.

O processo transverso do pré-maxilar apresenta dois padroes distintos: a
margem anterior com tamanho semelhante a posterior (carater 19, estado 0) ou
a margem anterior mais alongada que a posterior (estado 1). O estado 1 é
sinapomorfia deste clado e é homoplastico, ocorrendo também nos taxons
Dendrophidion, Drymobius, Oxybelis aeneus, Pseustes, Rhinobothryum e

Coluber.
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O septomaxilar apresenta uma crista posterior a capsula vomeronasal que
no estado 0 se conecta a margem posterior do 0sso. A passagem deste estado
para o estado 1, onde a crista ndo se conecta a porcao posterior do osso, é
sinapomorfia deste clado (carater 25). Este carater surgiu convergentemente em
Drymobius.

O carater 33 refere-se a posicao do forame surangular em relacdo a
margem anterior da fossa mandibular. A posicao relativamente mais proximal
deste forame (estado 1) é uma das sinapomorfia deste clado

A perda do forame Milohyoide posterior (carater 34 (1)) é uma
sinapomorfia para o clado 4. Este carater ocorre convergentemente nos taxons
Oxybelis aeneus, O. fulgidus, Rhinobothryum, Spilotes e Stenorrhina.

A presenca de uma pequena projecao na margem anterior do forame
lacrimal (carater 37, estado 0) é sinapomorfia para este clado. Este carater
também foi verificado em Drymobius.

O carater 73 refere-se ao numero médio de calices distais na face
assulcada do hemipénis, e a mudanca do estado 2 para o 7, é sinapomorfia deste
clado.

Clado 5

Clado formado por Mastigodryas bifossatus e as espécies de Drymoluber.
Clado sustentado por 17 sinapomorfias moleculares e uma morfoldgica, o carater
20.

A presenca de um processo pré-maxilar do vomer curto (carater 20,
estado0) é sinapomorfia para o clado. Este carater é convergente em Drymobius,

Rhinobothryum, Simophis e Stenorrhina.
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4.4.2. O grupo irméao de Chironius

Dixon et al. (1993) sugerem que Dendrophidion seja o grupo irmao do
género baseado nas semelhancas gerais dos dois géneros (padrao hemipeniano,
corpos alongados, caudas relativamente longas, olhos grandes, escamas dorsais
quilhadas, etc), no entanto nao testaram esta hipdtese filogenéticamente.

Hollis (20066), através da re-analise dos caracteres de Dixon et al. (1993)
ndo chegou a um consenso sobre o possivel grupo irmao de Chironius. Sua
andlise de parcimoénia sugere que Drymobius seja o grupo irmdo do género. No
entanto este resultado ndo apresenta um bom suporte estatistico e a sua analise
bayesiana nao o corrobora.

Neste trabalho as topologias obtidas na analise de parcimdnia e bayesiana
também ndo sdo conclusivas, mantendo a questdao do grupo irmdo em aberto.
Por outro lado, os géneros Drymobius, Leptophis e Dendrophidion formam um
clado robusto com Chironius nas duas analises, corroborando as indicacdes de
Hollis (2006) e Dixon et al. (1993) de que tanto Dendrophidion quanto
Drymobius estdao proximamente relacionados a Chironius dentro do espectro de

géneros de colubrineos sul-americanos.

4.4.3. O monofiletismo do género Chironius

As 14 espécies do género Chironius formam um clado monofilético, clado
6, corroborando os trabalhos de Dixon et al. (1993) e Hollis (2006).

Neste trabalho foram obtidas seis sinapomorfias moleculares e cinco
morfoldgicas (caracteres 2, 3, 57, 62 e 63) para o clado.

O carater 2 (estado 0), presenca de 10 a 12 fileiras de escamas no meio

do corpo é sinapomorfia do género.
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O numero par de fileiras de escamas dorsais do meio do corpo (carater 3
(0)) é sinapomorfia de Chironius, surgindo independentemente em Spilotes.

O carater 57 refere-se ao numero médio de escamas pos-cefdlicas, a
mudanca do estado 4 para o estado 1 é sinapomorfia deste clado.

Os caracteres 62 (estado 0) e 63 (estado 0), respectivamente 10 fileiras
de escamas dorsais no pescoco e 8 fileiras de escamas dorsais anteriores a

cloaca, sdo sinapomorfias para o género Chironius.

4.4.4. A relacdo entre as espécies de Chironius

Clado 7

Clado formado pelas espécies Chironius laevicollis e Chironius scurrulus.
Este agrupamento é sustentado por 6 sinapomorfias moleculares.

Este resultado corrobora os resultados prévios de Dixon et al. (1993),
Marqgues e Sazima (2003) e Hollis (2006).

Marques e Sazima (2003) sugeriram que estas duas espécies formassem
um clado monofilético por apresentarem um padrao de coloragdo dos juvenis
Unico entre as espécies do género. Os juvenis das espécies Chironius laevicollis e
C. scurrulus apresentam coloragao verde oliva enquanto os adultos sao
respectivamente amarelo-amaronzado em e vermelho-amaronzado. As demais
espécies de Chironius também apresentam diferencas ontogenéticas de
coloragdo, mas ndo tao conspicuas como neste clado.

Diferentemente dos trabalhos de Dixon et al. (1993) e Hollis (2006) que
sugerem que Chironius quadricarinatus seja o tdxon mais basal do género, nas
topologias obtidas o clado Chironius laevicollis e C. scurrulus ocupa uma posicao
basal entre os Chironius.

Clado 8
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Composto 12 demais espécies de Chironis: C. bicarinatus; C. carinatus; C.
exoletus; C. flavolineatus; C. fuscus; C. grandisquamis; C. laurenti; C.
monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus e C. vincenti. O clado é suportado
por duas sinapomorfias moleculares e por duas morfoldgicas (caracteres 47, 74).

O carater 47 refere-se ao numero médio de fileiras de escamas quilhadas
no meio do corpo, a passagem do estado 0 para o 1 é sinapomorfia deste clado.

A presenca de uma quilha vertebral elevada (carater 74, estado 9), é
sinapomorfia deste agrupamento.

Clado 9

As espécies Chironius fuscus e C. grandisquamis formam o clado 9, o qual
€ suportado por quatro sinapomorfias moleculares e por duas morfoldgicas
(caracteres 22 e 36).

A perda do sulco interno a capsula nasal no septomaxilar (carater 22,
mudanca do estado 1 para 0) é sinapomorfia deste clado. Este carater também
foi perdido em Chironius carinatus.

O apice do pré-frontal alinhado dorsalmente ao septomaxilar (carater 36,
estado 0) é sinapomorfia deste clado. Este caracter ocorre convergentemente em
Chironius multiventris.

Cladol10

Clado formado por 10 espécies de Chironius, organizadas em dois grandes
clados, o clado 11 formado pelas espécies Chironius bicarinatus e C. flavolineatus
e o clado 12 formado pelas espécies C. carinatus; C. exoletus; C. fuscus; C.
grandisquamis; C. laurenti; C. monticola; C. multiventris; C. quadricarinatus e C.
vincenti. O clado é suportado por duas sinapomorfias moleculares e por duas

morfoldgicas (caracteres 18 e 62).
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O surgimento de uma projegao posterior no processo transverso do pré-
maxilar (carater 18, estado 0) é sinapomorfia deste clado. Chironius multiventris
sofre reversao neste carater, perdendo a projecdao. Chironius monticola,
Chironius vincenti e Chironius laurenti apresentam independentemente o estado
1 do carater, onde a projecdo esta conectada a expansdo lateral do processo
vomerino.

O carater 62 refere-se ao numero de fileiras de escamas dorsais no
pescoco, a passagem do estado 0, 10 fileiras, para o estado 1, 12 fileiras é
sinapomorfia deste clado.

Clado 11

Clado constituido de duas espécies: Chironius bicarinatus e C.
flavolineatus. Suportado por quatro sinapomorfias moleculares e quatro
morfoldgicas, caracteres 21, 32, 35, 40. (Bootstrap= 14%; Suporte de Bremer=
1; Probabilidade posterior= 68%).

O surgimento de um pequeno processo posterior a capsula vomeronasal
no vomer é sinapomorfia deste clado (carater 21, estado 1). Este carater é
homoplastico, ocorrendo também em Chironius exoletus, C. fuscus, C. laevicollis,
C. multiventris.

O carater 32 refere-se a condicdo da cavidade de Meckel, que pode ser
delimitada posteriormente pelo dentario, esplenial e angular (estado 1), ou como
no estado 0, apenas pelos ossos dentario e angular. A passagem do estado 1
para o estado 0 é sinapomorfia para este clado. Este carater € homoplastico,
ocorrendo também em Chironius foveatus, Chironius quadricarionatus, e no
grupo externo em Dendrophidion, Mastigodryas boddaerti e Pseustes

poecilonotus.
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O carater 35, estadol, refere-se a perda da extensdo medial do pré-frontal
e é sinapomorfia deste clado.

A extremidade anterior do supratemporal sobrepondo a sutura entre o
parietal e o prootico (carater 40(1)), é sinapomorfia para este clado. Esta
condicdo do carater surge independentemente em Chironius vincenti e mais cinco
vezes no grupo externo.

Clado 12

Componente agrupa oito espécies de Chironius nos clados 13, 14, 15 e 16.
Na andlise de parcimobnia a relacao entre estes clados esta resolvida, no entanto
a analise Bayesiana agrupa os clados em uma politomia.

Este componente é sustentado por trés sinapomorfias morfoldgicas,
referentes aos caractes 51, 55, 64.

O carater 51 refere-se ao némro médio de escamas infralabiais, e o estado
5 deste carater é sinapomorfia para este agrupamento.

As escamas temporais podem ocorrer quatro diferentes condigdes: 1+1
(carater 55, estado 0), 1+2 (estado 1), 1+1+1 (estado 2) ou 1+1+2 (estado 3).
A passagem do estado 0 para o estado 1 é sinapomorfia deste clado.

O carater 64 refere-se a razdo entre o maximo comprimento focinho-
cloaca dos machos e o maximo comprimento focinho-cloaca das fémeas, e a
mudanca do estado 7 para o 6 é sinapomorfia deste clado.

Clado 13

Clado formado pelas espécies Chironius carinatus e Chironius exoletus, é
sustentado por quatro sinapomorfias moleculares.

Este clado também foi encontrado por Hollis (2006) em sua analise.

Clado 14
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Este clado é formado pelas espécies Chironius monticola e C.
quadricarinatus e €& sustentado por uma sinapomorfia molecular e cinco
morfoldgicas (caracteres 41, 47, 66, 71, 73).

Porcao posterior do supratemporal curvada medialmente (carater41, 1) é
sinapomorfia deste clado. Este carater é muito homoplastico, sendo observado
em mais 13 taxons nesta analise.

O carater 47 refere-se ao numero médio de fileiras de escamas quilhadas
no meio do corpo, e a passagem do estado 1 para o 3 é sinapomorfia deste
clado.

O carater 66, estado 6, referente ao numero médio de escamas
subcaudais em que o hemipénis evertido se estende, é sinapomorfia deste
agrupamento.

O estado 2 do carater 71, numero médio de espinhos na face assulcada do
hemipénis, é sinapomorfia deste clado.

O carater 73 refere-se ao numero médio de calices distais na face
assulcada do hemipénis, e seu estado 7 é sinapomorfia deste clado.

Clado 15

Agrupamento constituido pelas espécies Chironius laurenti, C. foveatus, C.
multiventris e C. vincenti. Clado sustentado por sete caracteres moleculares e
duas sinapomorfias morfoldgicas (caracteres 48 e 68). Este clado também foi
encontrado por Dixon, et al (1993) e Hollis (2006).

O carater 44, nimero médio de escamas ventrais, € sinapomorfia deste
clado.

O carater 68, refere-se a extensdao da bolsa nua basal do hemipénis, e o
estado 0, pequena, é sinapomorfia deste agrupamento.

Clado 16
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Clado agrupa as espécies Chironius foveatus, C. multiventris e C. vincenti,
sustentado por trés caracteres moleculares e trés morfoldgicos (caracteres 43,
64 e 67).

O caradter 43 refere-se ao comprimento da cauda em relacdo ao
comprimento total do corpo e a passagem do estado 6 para o 7 sustentam este
clado.

A razdo entre o maximo comprimento focinho-cloaca dos machos e o
maximo comprimento focinho-cloaca das fémeas (carater 64, estado 8) é
sinapomorfia deste clado.

O carater 67 refere-se ao numero médio de subcaudais em que o musculo
hemipenis retractor se origina, e o estado 0 é a sinapomorfia deste

agrupamento.

4.5. Consideracdes sobre os padrdes geograficos

A analise combinada das particdes morfoldégica e molecular, indiferente ao
método utilizado para analise, indica que o género Chironius é dividido em nove
componentes monofiléticos, restritos a regido Neotropical. O género apresenta
espécies de ampla distribuicdo, como C. exoletus, e espécies endémicas como C.
laurenti, restrita a Bolivia e ao estado do Mato Grosso, ou C. vincenti, encontrada
apenas na Ilha de Sao Vicente, Antilhas (Figura 50).

O clado menos inclusivo de Chironius € formado pelas espécies C. laurenti,
C. multiventris, C. foveatus e C. vincenti. Chironius laurenti esta restrito a regiao
do pantanal matogrossense e a Bolivia; C. multiventris € uma espécie
amazonica; C. vincenti esta restrito a Ilha de Sdo Vincenti, Antilhas e C. foveatus

€ uma espécie distribuida apenas na Mata Atlantica.



90

O clado formado por Chironius monticola e C. quadricarinatus, apresenta
baixo suporte na analise de parcimonia, com bootstrap de apenas 19%.
Chironius monticola é restrita as areas de altitude dos Andes, enquanto C.
guadricarinatus esta distribuida pelas areas de vegetacdo aberta, cerrados e
caatingas.

O componente formado pelas espécies Chironius carinatus e C. exoletus,
apresentam distribuicdo simpatrica. Chironius carinatus se distribui do sul da
América Central ao norte da América do Sul, restrita a regido amazonica,
enquanto C. exoletus estd amplamente distribuido, desde o sul da Ameérica
Central até o sul da América do Sul.

O clado formado pelas espécies Chironius bicarinatus e C. flavolineatus
apresenta uma distribuicdao disjunta, com C. bicarinatus restrito a Mata Atlantica,
enquanto C. flavolineatus é uma espécie amazobnica. Este mesmo padrdao de
distribuicdo é encontrado no clado mais basal do género, formado por Chironius
laevicollis e C. scurrulus, onde Chironius laevicollis é restrito a Mata Atlantica e
C. scurrulus a Amazonia.

Chironius fuscus e C. grandisquamis formam um clado com uma
distribuigdo singular, uma vez que C. fuscus apresenta uma distribuicdao disjunta
de suas populagdes (uma populacdo amazoOnica e uma restrita a Mata Atlantica)
e C. grandisquamis se estende do sul da América Central ao norte da América do
Sul.

O clado basal formado pelas espécies Chironius scurrulus e C. laevicollis,
tem uma distribuicdo restrita a América do Sul (Fig. 50). Isto € uma forte
evidéncia de que Chironius tenha tido origem no continente sul-americano e que

posteriormente tenha invadido a Ameérica Central através de dois eventos
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distintos de dispersdo: o primeiro da espécie Chironius grandisquamis; e o
segundo do clado C. exoletus + C. carinatus.

A presencga varios clados independentes com distribuicdo na Amazébnia e
na Mata Atlantica sugere que Chironius tenha se diversificado antes da divisao
das florestas pluviais sul-americanas, e que a distribuicdo nas areas abertas seja
fruto de dispersdes posteriores.

Esta andlise dos padroes geograficos sugere que o género Chironius é
bastante antigo e abre perspectivas que poderao ser melhor elucidadas com

outros estudos, por exemplo, usando técnicas como o relégio molecular.
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5. CONCLUSOES

As conclusGes da analise filogenética de 1472 caracteres, dos quais 75 sao
provenientes de dados morfoldégicos e 1397 de dados moleculares, sao as
seguintes:

e O monofiletismo do género Chironius foi confirmado, sustentado por seis
sinapomorfias moleculares e cinco morfoldgicas, o que corrobora os trabalhos de
Dixon et al. (1993) e Hollis (2006).

e Chironius esta dividido em 10 componentes monofiléticos, dos quais
quatro ja sugeridos anteriormente na literatura por Dixon et al. (1993) e/ou por
Hollis (2006).

¢O género Chironius tem uma origem sul-americana, invadindo
posteriormente a América Central.

e Os géneros Drymobius, Leptophis, Dendrophidion e Chironius formam um
clado fortemente sustentado.

¢ Dois clados supra-genéricos bem sustentados foram identificados entre os
colubrineos sul americanos analisados. Estes sdo: (Pseustes poecilonotus, P.
sulphureus, Spilotes); e (Mastigodryas boddaerti (M. bifossatus, Drymoluber)).
Este resultado sugere que os géneros Pseustes e Mastigodryas formam conjunto
supra-genéricos parafiléticos em relagdo aos géneros Spilotes e Drymoluber,
respectivamente. Alguns caracteres morfoldgicos e de comportamento sustentam

amabas as hipdteses de parafiletismo.
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Figura 1: A. Chironius bicarinatus, foto Pedro Bernardo, B. Chironius fuscus,
foto Felipe Curcio, C. Chironius scurrulus, foto Dante Pavan
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Figura 2: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius bicarinatus; B. Chironius carinatus

Figura 3: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius exoletus; B. Chironius flavolineatus.
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Figura 4: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius foveatus; B. Chironius fuscus

Figura 5: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius grandisquamis; B. Chironius laevicollis
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Figura 6: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius lauenti; B. Chironius monticola

a0

Figura 7: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
A. Chironius multiventris; B. Chironius quadricarinatus
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Figura 8: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
Chironius scurrulus

Figura 9: Mapas de distribuicdo geografica modificados de Dixon et al. (1993).
Chironius vincenti



107

Chironius lavicollis

Chironius scurrulus

Chironius fuscus
Chironius grandisquamis
Chironius bicarinatus
Chironius flavolineatus
Chironius monticola
Chironius carinatus
Chironius exoletus

Chironius laurenti

Chironius vincenti
Chironius multiventris

Chironius quadricarinatus

Figura 10: Filogenia do género Chironius proposta por Dixon et al. (1993)

Chironius multiventris septentrionalis
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Ly

Chironius multiventris multiventris
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Chironius scurrulus

Chironius flavolineatus

Chironius carinatus flavopictus

ailis

Chironius carinatus spixi

Chironius carinatus carinatus

Chironius exoletus

Chironius bicarinatus

Chironius quadricarinatus maculoventris

:

Kcs Chironius quadricarinatus quadricarinatus

Chironius monticola

Figura 11: Filogenia do género Chironius proposta por Hollis (2006)
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Fig. 12: Hemipenis de Chironius bicarinatus(IB 55660): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 13: Hemipenis de Chironius carinatus (IB 21758): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 14: Hemipenis de Chironius exoletus(MZUSP 13047): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 15: Hemipenis de Chironius flavolineatus(MZUSP 11843): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 16: Hemipenis de Chironius foveatus (IB 57786): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 17: Hemipenis de Chironius fuscus (MZUSP 11131): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 18: Hemipenis de Chironius grandisquamis (KU 108295): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 19: Hemipenis de Chironius laevicollis(IB 1236):A: Face Sulcada
B: Face Assulcada



112

Fig. 20: Hemipenis de Chironius laurenti (UFMT 1528): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 21: Hemipenis de Chironius monticola (NMNH 346216): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 22: Hemipenis de Chironius multiventris (KU 126009): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 23: Hemipenis de Chironius quadricarinatus (MZUSP 14484): A:
Face Sulcada B: Face Assulcada C: Vista Apical
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Fig. 24: Hemipenis de Chironius scurrulus(MZUSP 10883): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

\

Fig. 25: Hemipenis de Coluber constrictor: A: Face Sulcada B: Face
Assulcada
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Fig. 26: Hemipenis de Drymarchon corais (IB 21740): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 27: Hemipenis de Dendrophidion dendrophis (IB 53255): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 28: Hemipenis de Drymoluber dichrous (MZUSP 10424): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

-

Fig. 29: Hemipenis de Leptophis ahaetulla (IB 53938): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 30: Hemipenis de Mastigodryas bifossatus (IB 53533): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 31: Hemipenis de Mastigodryas boddaerti (IB 13745): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada
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Fig. 32: Hemipenis de Oxybelis aeneus (IB54640): A: Face Sulcada B:
Face Assulcada

Fig. 33: Hemipenis de Oxybelis fulgidus (IB54650): A: Face Sulcada
B: Face Assulcada
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X

Fig. 34: Hemipenis e Pseutes sulphureus (IB 68260): A: Face
Sulcada B: Face Assulcada

Fig. 35: Hemipenis de Rhinobothryum lentiginosum (MZUSP 9520):
A: Face Sulcada B: Face Assulcada
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<
Fig. 36: Hemipenis de Spilotes pullatus (IB 18667): A: Face Sulcada
B: Face Assulcada

Fig. 37: Hemipenis de Stenorrhina degenhardtii (AMNH 119885): A:
Face Sulcada B: Face Assulcada
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Car. 14(0) ~

A

1 Car. 15(0)

Figura 28: Vista ventral do osso pré-maxilar, mostrando os caracteres 14 e
15. A. Simophis rhinostoma B. Oxybelis aeneus (1B 64880). Escala= 0,5cm

Car. 17(1)

pd

Car. 16(1)

Car. 20(1)

A B

Figura 29: Vista ventral do osso pré-maxilar, mostrando os caracteres 16,

17 e 20. A. Chironius carinatus (MZUSP 10373) B. Drymoluber dichrous (1B
14683). Escala= 0,5cm
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Car. 18(0) Car. 18(1)

Figura 30: Vista lateral do osso pré-maxilar, mostrando os carater 18. A.
Chironius laevicollis (IB 3732) B. C. grandisquamis (KU 108295). Escala =
0.5cm

A Car.19(0) Car.19(1)

Car.19(2/ .1':.
C

Figura 31: Vista ventral do osso pré-maxilar, mostrando os carater 19. A.
Chironius bicarinatus (MZUSP 42490); B. C. laurenti (1528); C. C.
grandisquamis (KU 108295). Escala = 0,5cm
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Car. 21(0)
A Car. 22(0)
Car. 21(1)
B
Car. 22(1)
C

Car. 22(2)
Figura 32: Vista lateral do vOmer, mostrando os caracteres 21 e 22. A.
Drymoluber dichrous (MZUSP 3750); B. Chironius bicarinatus (MRT 560);
C. C. laevicollis (IB 1236). Escala = 0,5cm
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Car. 23(0) Car. 23 (1)

Car. 23(1)

Figura 33: Vista dorsal do septomaxilar, mostrando o carater 23. A.
Chironius carinatus (IB 19619); B. Chironius monticola (KU 179496); C. C.
laurenti (1528). Escala = 0,5cm
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Car. 25(0)

—_— s
Car. 24(1)

Car. 25(1)

S

C Car. 26(1)

Figura 34: Vista lateral do septomaxilar, mostrando os caracteres 24, 25 e
26. A. Chironius bicarinatus (MZUSP 13882); B. C. exoletus (MZUSP 13047);
C. Mastigodryas bifossatus (IB 53533). Escala = 0,5cm
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Car. 30(1)

pal. MX
Car. 28(0)

co.PAL

Car. 28(1)

co.PAL

C bR Car. 29(0)

Figura 35: Vista dorsal do complexo maxilar, mostrando os caracteres 28, 29
e 30. A. Spilotes pullatus (MZUSP 13848); B. Chironius laevicollis (IB 3735);
C. Rhinobothryum bovalli (KU 107839). Escala = 1cm
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car 22 o AL

A

Figura 36: Vista ventral do complexo maxilar, mostrando os caracteres 28,
29 e 30. A. Spilotes pullatus (MZUSP 13848); B. Chironius laevicollis (IB
3735); C. Rhinobothryum bovalli (KU 107839). Escala = 1cm
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Car. 33(1)

Car. 35(1)

Car. 33(0)

Figura 37: Vista medial da mandibula, mostrando os caracteres 33 e 35. A.
Mastigodryas bifossatus (IB 53533); B. Chironius bicarinatus (IB 42490).
Escala = 1cm

Car.34(0)

f. SUP

Car.34(1)

f. SUP

Figura 38: Vista lateral da mandibula, mostrando o carater 34. A.
Mastigodryas bifossatus (IB 53533); B. Chironius bicarinatus (1B 42490).
Escala = 1cm
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Car. 36(0) ST
ar.

A

Figura 39: Vista posterior do pré-frontal, mostrando o carater 36. A.
Chironius scurrulus (MZUSP 8474); B. Chironius bicarinatus (1B 42490).
Escala = 0,5cm

Car. 37(0) Car. 37(2)

\

a.PF

a.PF

Car. 38(1)

Car. 38(0)

Figura 40: Vista lateral do pré-frontal, mostrando os caracteres 37 e 38. A.
Chironius grandisquamis (KU 108295); B. C. carinatus (IB 19619); C.
Drymoluber dichrous (IB 19619). Escala = 0,5cm
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Car. 41(0) Car. 39(2)

A

Car. 39(1)
Car. 41(1)

Car. 41(1) Car. 39(0)

Figura 41: Vista lateral do cranio, mostrando os caracteres 39 e 41. A.
Drymarchon corais (MRT 4991); B. Chironius fuscus (IB 33353); C.
Dendrophidion percarinatus (IB 25718). Escala = 1cm
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Car. 42(0)

Car. 40(0)

Car. 27(1)

A

Car. 42(1)

Car. 40(1)

Figura 42: Vista dorsal do cranio, mostrando os caracteres 27, 40 e 42. A.
Pseustes sulphureus (IB 68260); B. Chironius bicarinatus (MRT 560).
Escala = 1cm
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Figura 43: Analise Morfoldgica: A. Analise de Parciménia
422 passos, IC= 0,544 e IR=0,606. Os valores dos suportes de Bootstrap e Bremer estdo respectivamente acima

e abaixo de cada ramo. B. Analise Bayesiana. Os valores das probabilidades posteriores estdo baixo de cada ramo.
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Figura 44: Analise do gene 12S. A. Analise de Parcimdnia: consenso das 3 arvores igualmente parcimoniosas
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Figura 45: Anélise do gene 16S. A. Andlise de ParcimOnia : consenso das 10 arvores igualmente parcimoniosas
263 passos, IC= 0,548 e IR=0,516. Os valores dos suportes de Bootstrap e Bremer estdo respectivamente acima
e abaixo de cada ramo. B. Analise Bayesiana. Os valores dosda probabilidade posterior estdo baixo de cada ramo.
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Figura 46: Analise do gene c-mos. A. Analise de Parcimdnia : consenso das 2 arvores igualmente parcimoniosas
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GET



—— Coluber

C. scurrulus
C. fuscus

L

C. quadricarinatus
C. bicarinatus
C. monticola

C. carinatus
C. exoletus

1 C. laurenti
86 A
A 6 C. foveatus B
C. multiventris

2

—— Coluber
— P. poecilonotus P. poecilonotus
—— P. sulphures P sulphureus
—— Spilotes Spllotes
] _1: Drymobius — Drymarchon
1 Leptophis ] 54 Stenorrhina
O aeneus Rhinobothryum
ZQ
O fulgidus — M. boddaerti
Drymarchon Drymoluber
1100, Stenorrhina 67 mo_: M. bifossatus
Rhinobothryum . Leptophis
—— M. boddaerti Ef:: O. aeneus
98 Drymoluber O. fulgidus
13 M. bifossatus 91 Drymobius
C. flavolineatus C. laevicollis
jf)—': C. grandisquamis 73 _L0.0_: C. scurrulus
C. laevicollis — C. fuscus
68— =

— C. grandisquamis

92 —— C. quadricarinatus

—— C. flavolineatus
60 lep ™ C. bicarinatus

L— ¢. monticola

_LOQ_E C. carinatus
C. exoletus

— C. laurenti

_%_r_— C. foveatus

C. multiventris

53

100

Figura 47: Analise Combinada Molecular. A. Anélise de Parcimdnia : consenso das 4 arvores igualmente
parcimoniosas 765 passos, IC= e IR=. Os valores dos suportes de Bootstrap e Bremer estdo respectivamente acima
e abaixo de cada ramo. B. Andlise Bayesiana. Os valores dosda probabilidade posterior estdo baixo de cada ramo.
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Figura 48: Analise de Evidéncia Total: A. Andlise de

Parcimdnia : consenso das 4 arvores igualmente

parcimoniosas 1215 passos, 1C=0,527 e IR=0,493. Os valores dos suportes de Bootstrap e Bremer estédo
respectivamente acima e abaixo de cada ramo. B. Analise Bayesiana. Os valores dosda probabilidade posterior

estao baixo de cada ramo.
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Figura 49: Topologias de Evidéncia Total (A. analise de parcim6bnia, B. analise bayesiana) com os clados

congruentes numerados.
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Figura 50: Distribuicdo geografica das 14 espécies de Chironius.
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Anexo 1. Taxons terminais analisados para cada uma das particdes

analisadas.

Espécie

Morfologia
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Anexo l1. Lista dos exemplares estudados na analise morfolégica

Os espécimes utilizados para levantamento de caracteres morfoldgicos
estdo listados a baixo. Os exemplares estudados estdo depositados nas
seguintes colecdes (abreviacdes encontram-se entre parénteses): American
Museum of Natural History, Nova lorque (AMNH); Instituto Butantan, Sao
Paulo (IBH), Muséum National d'Histoire Naturelle, Paris (MNHN), Museu de
Zoologia da Universidade de Sdo Paulo, Sdo Paulo (MZUSP), Museum of
Natural History, Kansas University (KU), Natural History Museum, London
(BNHM), National Museum of Natural History, Washington D.C. (NMNH),
Universidade Federal de Mato Grosso, Cuiaba (UFMT).

Cranios analisados: Chironius bicarinatus: IB 42490, MRT 560, MZUSP 13859,
MZUSP 13860, MZUSP 13882; C. carinatus: 8SSM, IB 19619, MZUSP 10373;
C. exoletus: IB 3076, IB 32703, MZUSP 13047; C. flavolineatus: 1B 32459,
MZUSP 13844, MZUSP 13846, MZUSP 3165; C. fuscus: IB 33353, KU 140155,
MRT 564, MZUSP 11131; C. grandisquamis: KU 108295, KU 63782; C.
laevicollis: 1B 1236, IB 13813, IB 17632, IB 19561, IB 3732, IB 740, MZUSP
9608; C. laurenti: UFMT 1528; C. monticola: KU 179496,KU 182707; C.
multiventris: BM 46.7.23, IB 57786, KU 126009, MZUSP 10553, MZUSP 9775;
C.s quadricarinatus: 1B 1291, IB 3273, IB 41536, IB 8846, IB 9944, MZUSP
13034, sem numero; C. scurrulus: IB 3172, IB 66267, MZUSP 8474; C.
vincenti: BM 65.2.25.7; Coluber constrictor: KU 18201; Dendrophidion
dendrophis: MZUSP 2605, MZUSP 2884, MZUSP 3050, MZUSP 9554; D.
percarinatus: IB 25718, KU 107648, KU 80633; Drymarchon corais: 1B 13504,

IB 32899, IB 3583, MRT 4991, MRT 5037; Drymobius rhombifer: KU 75619,
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MZUSP 2496; Drymoluber brazili: IB 8268, IB 23462; Drymoluber dichrous: IB
14683, KU 148309, MZUSP 3750; Leptophis ahaetulla: IB 10028, IB 54053, IB
54056, MZUSP13030, MZUSP13033, MZUSP13037, MZUSP13038,
MzZzUSP13045, MZUSP13058, MzZUSP 3630, MZUSP 2339; Mastigodryas
bifossatus: IB 17838, IB 53533, MZUSP 1778, MZUSP 13847, MZUSP 645,
MZUSP 648, MZUSP 10007; Mastigodryas boddaerti: IB 65985, MZUSP 13052;
Oxybelis aenus: manso 925, MZUSP 13028, MZUSP 13044, MZUSP 6958, IB
9857, IB 29775 Oxybelis fulgidus: IB 46125 , IB 64880; Pseustes
poecilonotus: MZUSP 8479, MZUSP 3048; Pseustes sulphureus: IB 41251, IB
46621, IB 68260; Rhinobothryum bovalliz KU 107839; Rhinobotryum
lentiginosum: IB 46907; Simophis rhinostoma: sem numero, MZUSP13857,
MzUSP13858; Spilotes pullatus: KU 55728, MRT 976, MZUSP 13845;
Stenorrhina degenhardttii: KU 105883; Stenorrhina freminvilli: KU 70892, KU
86244.

Hemipénis analisados: Chironius bicarinatus: IB 55660, MZUSP 10662, MZUSP
13859, MZUSP 4679; C. carinatus: AMNH 55969, IB 21758, MZUSP 3828; C.
exoletus: IB 32703, MZUSP 13047, MZUSP 5047; C. flavolineatus: MZUSP
13846, MZUSP 11843, MZUSP 14060, MZUSP 9602; C. foveatus: IB 57786, IB
57864, IB 57887, IB 62465, IB 72189, IB 722190; C. fuscus: IB 51999,
MzZUSP 11131, KU 121860, MZUSP 5866, MZUSP 9774; C. grandisquamis: KU
108295, KU 63782; C. laevicollis: 1B 1236, IB 18498, IB 3732; C. laurenti:
UFMT 1528; C. monticola: KU 182707, NMNH 346216; C. multiventris: MZUSP
10553, MZUSP 7289, KU 126009; C. quadricarinatus: IB 3096, IB 8846,
MZUSP 2805, MZUSP 14484; C. scurrulus: IB 65772, IB 66267, MZUSP 0883,
KU 129874; Dendrophidion dendrophis: IB 53255; Dendrophidion

percarinatus: IB 25718; Drymarchon corais: 1B 21740, IB 32899, IB 3583, IB
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63479, MRT 5005; Drymobius margaritiferus: IB 2746; Drymoluber brazili: IB
3674; Drymoluber dichrous: IB 52828, MZUSP 10424 ; Leptophis ahaetulla: 1B
53938, IB 54053, IB 54056, MZUSP 6719; Mastigodryas bifossatus: IB 53533,
IB 63146; Mastigodryas boddaerti: IB 13745, IB65985; Oxybelis fulgidus: IB
54640, MNHN 1989-3184; Pseustes poecilonotus: MZUSP 8553; Pseustes
sulphureus: IB 41251, IB 46621, IB 50259, IB 68260; Rhinobotryum
lentiginosum: IB 459556, MZUSP 9520; Simophis rhinostoma: IB 59024, IB
61916; Spilotes pullatus: IB 18667, IB 56070, MZUSP 3845; Stenorrhina

degenhardtii: AMNH 119885.
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Anexo ll1. Lista dos exemplares estudados na analise molecular

As amostras de tecido utilizadas neste trabalho foram obtidas junto

as seguintes colecdes
parénteses): Instituto Butantan,

Citogenética de Vertebrados,

tecido (abreviacbes

Sédo Paulo (IBH),

encontram-se entre

Laboratério de

Instituto de Biociéncias da USP, Kansas

University (KU), Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo (MZUSP)

Colecdo Herpetologica da UnB (CHUNB),

Instituto Smithsonian de

Investigaciones Tropicales (STRI), Universidade Federal de Mato Grosso

(UFMT).

Espécie 12S 16S C-mos
Chironius bicarinatus MRT 560 MRT 560 MRT 560
Chironius carinatus MZUSP 14495 WED 57696 WED 57956
Chironius exoletus MZUSP 11279 MZUSP 13142 MZUSP 11279
Chironius flavolineatus IB 71062 IB 71062 MRT 792
Chironius foveatus R 6656 R 6656 R 6656
Chironius fuscus MZUSP 11299 MRT 564 MZUSP 11299
Chironius grandisquamis CH 5288 CH 5288 CH 5288
Chironius laevicollis IB 72012 IB 72012 IB 72012
Chironius laurenti R 1478 R 1478 R 1478
Chironius monticola s/n°® -- -
Chironius multiventris CH 5280 -- --
Chironius quadricarinatus MZUSP 14267 MZUSP 14267 IB 70531

Chironius scurrulus
Dendrophidion
Drymarchon
Drymobius rhombifer
Drymoluber brazili
Drymoluber dichrous
Leptophis ahaetulla
Mastigodryas bifossatus
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus

Rhinobothryum lentiginosum

Spilotes pullatus
Stenorrhina degenhardtii
Coluber

MZUSP 11714
CH 5280
JES 1731

WED 59315

MZUSP 14298

MZUSP 11303
MRT 800
JES 2088

R 267
R 6911

MZUSP 11417

977402

MZUSP 11322
MZUSP 11969
JES 2609
Uu96794

MRT 890
CH 5280
JES 1731
WED 59315
MZUSP11442
MZUSP 11444
MRT 799
JES 2088
R 267
R 6911
MZUSP 11417
977402

MZUSP 11322
MZUSP 11969

LO1770

MZUSP 11714

JES 1731
MZUSP 14298
MZUSP 11303

MRT 800

JES 2088

R 267

R 6911
MZUSP 11417

977402

MZUSP 11969

AY486937
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Anexo 1V - Lista das abreviaturas empregadas para as estruturas 0sseas

A — angular

ant.SM — processo anterior do septomaxilar
ant.V — processo anterior do vébmer

asc.PM — processo ascendente do pré-maxilar
asc.SM — processo ascendente do septomaxilar
BO — basisfenoide

C — columela

c.me. — canal de Meckel

co.PAL — processo coanal do palatino

cr.SUP — crista suprangular

D — dentario

d.PF — processo dorsal do pré-frontal

E — esplenial

ECT — ectopterigdide

EXO - exocciptal

F — frontal

f.la. — forame lacrimal

f.me. — forame mentoniano

f.pz. — faceta pré-zigapofisal

f.SUP forame suprangular

fo.mand. — fossa mandibular

fo.post.d. — fossa péstero dorsal do pterigdide
fr. — escama frontal

fr.SM — processo frontal do septomaxilar
g.ant. — escamas geniais anteriores

g.post. — escamas geniais posteriores

MX — maxilar

mXx.PAL — processo maxilar do palatino

N — nasal
OC — o0sso composto
P — parietal

PAL — palatino

pal.MX — processo palatino do pré-maxilar
PBS — parabasisfendide

PF — pré-frontal

pl — pleurapéfise

PM — pré-maxilar

PO — pdés-orbital

po. — escama poés-ocular

post.d.V — processo posterior dorsal do vbmer
poz — pos - zigapofise

PR — préotico

PT — pterigbide

pz — pré-zigapofise

Q — quadrado
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Anexo 1V continuacado- Lista das abreviaturas empregadas para as
estruturas 0sseas

SM — septomaxilar

ST — supratemporal

t.PM — processo transverso do pré-maxilar

V - vOmer

v.PM — processo vomeriano do pré-maxilar

vm.a.PF — processo ventromedial anterior do pré-frontal
vm.p.PF — processo ventromedial posterior do pré-frontal



AnexoV Tabelas das distancias p entre os taxons para os trés genes analisados.

Tabelal: Distancias p entre os taxons analisados no gene 12S

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25
1-Coluber -
2-C. bicarinatus 0,090 -
3-C. carinatus 0,080 0,060 -
4-C. exoletus 0,069 0,060 0,029 -
5-C.flavolineatus 0,097 0,049 0,073 0,076 -
6-C.foveatus 0,110 0,070 0,065 0,074 0,087 -
7-C .fuscus 0,069 0,069 0,075 0,078 0,070 0,086 -
8-C. grandisquamis 0,085 0,051 0,075 0,075 0,068 0,092 0,057 -
9-C. laevicollis 0,079 0,052 0,070 0,064 0,074 0,086 0,067 0,046 -
10-C. laurenti 0,086 0,057 0,057 0,060 0,058 0,030 0,066 0,083 0,079 -
11-C. monticola 0,085 0,045 0,057 0,049 0,054 0,071 0,063 0,062 0,060 0,057 -
12-C. multiventris 0,092 0,057 0,060 0,058 0,070 0,021 0,069 0,080 0,076 0,020 0,055 -
13-C. quadricarinatus 0,072 0,048 0,058 0,058 0,067 0,063 0,043 0,072 0,061 0,043 0,049 0,046 -
14-C. scurrulus 0,078 0,058 0,069 0,073 0,049 0,076 0,054 0,051 0,036 0,069 0,066 0,072 0,055 -
15-Drymoluber 0,135 0,121 0,135 0,139 0,148 0,125 0,129 0,144 0,119 0,129 0,144 0,132 0,118 0,118 -
16-Drymarchon 0,104 0,109 0,105 0,111 0,123 0,102 0,108 0,110 0,107 0,124 0,108 0,110 0,100 0,097 0,134 -
17-Drymobius 0,090 0,094 0,104 0,107 0,091 0,104 0,089 0,105 0,085 0,097 0,099 0,098 0,086 0,073 0,146 0,125 -
18-Leptophis 0,095 0,106 0,110 0,113 0,111 0,101 0,098 0,097 0,104 0,098 0,109 0,101 0,083 0,091 0,128 0,110 0,088 -
19-M. bifossatus 0,111 0,115 0,124 0,119 0,126 0,128 0,107 0,114 0,106 0,209 0,120 0,110 0,107 0,111 0,085 0,129 0,140 0,134 -
20-M. boddaerti 0,094 0,098 0,106 0,109 0,103 0,124 0,094 0,097 0,102 0,203 0,108 0,111 0,091 0,096 0,135 0,136 0,128 0,132 0,092 -
21-0. aeneus 0,098 0,076 0,087 0,090 0,084 0,084 0,084 0,086 0,082 0,084 0,092 0,084 0,075 0,069 0,132 0,124 0,103 0,099 0,120 0,110 -
22-0. fulgidus 0,072 0,088 0,075 0,076 0,083 0,086 0,066 0,077 0,073 0,075 0,072 0,073 0,058 0,069 0,124 0,097 0,100 0,084 0,107 0,100 0,057 -
23-P. poecilonotus 0,092 0,091 0,108 0,105 0,099 0,112 0,101 0,093 0,100 0,108 0,093 0,110 0,105 0,094 0,150 0,117 0,139 0,123 0,129 0,104 0,115 0,091 -
24-Rhinobothryum 0,128 0,129 0,129 0,135 0,126 0,142 0,118 0,131 0,142 0,120 0,116 0,129 0,118 0,123 0,173 0,155 0,156 0,160 0,134 0,123 0,140 0,129 0,126 -
25-Spilotes 0,119 0,124 0,135 0,127 0,134 0,148 0,120 0,125 0,127 0,141 0,130 0,146 0,121 0,130 0,185 0,169 0,152 0,154 0,160 0,145 0,146 0,131 0,134 0,156 -
26-Stenorrhina 0,083 0,100 0,103 0,104 0,107 0,103 0,092 0,103 0,092 0,106 0,106 0,104 0,092 0,088 0,129 0,110 0,114 0,100 0,125 0,100 0,094 0,098 0,112 0,130 0,130




Tabela 2: Distancias p entre os taxons analisados no gene 16S

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
1-Coluber
2-C. bicarinatus 0,054
3-C. carinatus 0,071 0,023
4-C. exoletus 0,064 0,034 0,037
5-C. flavolineatus 0,065 0,041 0,042 0,044
6-C. foveatus 0,064 0,015 0,007 0,029 0,034
7-C. fuscus 0,063 0,025 0,022 0,018 0,029 0,017
8-C. grandisquamis 0,069 0,030 0,033 0,033 0,033 0,025 0,025
9-C. laevicollis 0,065 0,035 0,029 0,044 0,040 0,026 0,031 0,041
10-C. laurenti 0,075 0,056 0,042 0,064 0,080 0,040 0,061 0,060 0,066
11-C. quadricarinatus 0,070 0,030 0,027 0,039 0,038 0,023 0,022 0,024 0,036 0,064
12-C. scurrulus 0,075 0,048 0,044 0,055 0,050 0,041 0,041 0,044 0,018 0,075 0,045
13-Drymoluber 0,058 0,050 0,058 0,065 0,070 0,051 0,062 0,074 0,064 0,085 0,070 0,074
14-Drymarchon 0,056 0,058 0,055 0,068 0,056 0,049 0,051 0,063 0,041 0,096 0,058 0,050 0,067
15-Drymobius 0,069 0,063 0,064 0,083 0,072 0,058 0,066 0,073 0,066 0,098 0,071 0,070 0,071 0,062
16-Leptophis 0,077 0,061 0,076 0,086 0,068 0,068 0,081 0,085 0,075 0,107 0,078 0,089 0,080 0,076 0,082
17-M. bifossatus 0,063 0,051 0,053 0,065 0,062 0,053 0,053 0,068 0,062 0,095 0,062 0,066 0,032 0,058 0,065 0,080
18-M.boddaerti 0,060 0,051 0,058 0,065 0,065 0,051 0,057 0,071 0,060 0,096 0,060 0,063 0,041 0,048 0,058 0,079 0,039
19-0. aeneus 0,049 0,059 0,065 0,072 0,058 0,058 0,062 0,071 0,058 0,104 0,065 0,070 0,051 0,058 0,070 0,072 0,061 0,063
20-0.fulgidus 0,059 0,066 0,071 0,075 0,063 0,065 0,064 0,080 0,063 0,114 0,065 0,072 0,065 0,054 0,069 0,069 0,071 0,069 0,039
21-P. poecilonotus 0,053 0,052 0,064 0,075 0,066 0,055 0,062 0,074 0,064 0,103 0,070 0,072 0,062 0,062 0,060 0,075 0,055 0,053 0,060 0,067
22-P. sulphureus 0,054 0,053 0,059 0,057 0,061 0,051 0,049 0,058 0,046 0,094 0,053 0,058 0,070 0,053 0,070 0,084 0,067 0,066 0,064 0,075 0,055
23-Rhinobothryum 0,064 0,075 0,069 0,075 0,072 0,070 0,069 0,082 0,062 0,101 0,075 0,067 0,064 0,058 0,071 0,088 0,058 0,060 0,060 0,061 0,079 0,068
24-Spilotes 0,071 0,061 0,058 0,078 0,053 0,055 0,062 0,071 0,058 0,096 0,064 0,069 0,083 0,064 0,069 0,086 0,074 0,076 0,077 0,078 0,069 0,059 0,087




Tabela 3: Distancias p entre os taxons analisados no gene c-mos

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22
1-Coluber
2-C. bicarinatus 0,017
3-C. carinatus 0,023 0,009
4-C. exoletus 0,019 0,005 0,007
5-C. flavolineatus 0,034 0,023 0,024 0,017
6-C. foveatus 0,021 0,007 0,006 0,006 0,023
7-C. fuscus 0,019 0,005 0,007 0,004 0,021 0,006
8-C. grandisquamis 0,021 0,007 0,013 0,009 0,027 0,011 0,009
9-C. laevicollis 0,021 0,007 0,009 0,005 0,023 0,007 0,005 0,011
10-C. laurenti 0,023 0,009 0,007 0,004 0,021 0,009 0,007 0,013 0,009
11-C. quadricarinatus 0,026 0,013 0,015 0,007 0,007 0,015 0,012 0,015 0,015 0,010
12-C. scurrulus 0,017 0,004 0,006 0,002 0,019 0,004 0,002 0,008 0,004 0,006 0,010
13-Drymoluber 0,021 0,017 0,022 0,018 0,036 0,020 0,018 0,020 0,020 0,022 0,026 0,017
14-Drymarchon 0,013 0,007 0,013 0,009 0,026 0,011 0,009 0,011 0,011 0,013 0,015 0,008 0,013
15-Leptophis 0,021 0,010 0,011 0,011 0,029 0,013 0,011 0,013 0,013 0,011 0,020 0,009 0,023 0,013
16-M. bifossatus 0,023 0,021 0,027 0,023 0,040 0,025 0,023 0,025 0,025 0,027 0,030 0,021 0,008 0,017 0,027
17-M.boddaerti 0,021 0,015 0,021 0,017 0,034 0,019 0,017 0,019 0,019 0,021 0,023 0,015 0,013 0,011 0,021 0,017
18-0. aeneus 0,019 0,006 0,011 0,007 0,025 0,009 0,007 0,009 0,009 0,011 0,018 0,006 0,019 0,009 0,011 0,023 0,017
19-0. fulgidus 0,017 0,011 0,017 0,013 0,030 0,011 0,013 0,015 0,015 0,017 0,018 0,011 0,017 0,007 0,017 0,021 0,015 0,013
20-P. poecilonotus 0,017 0,011 0,017 0,013 0,030 0,011 0,013 0,015 0,015 0,017 0,018 0,011 0,017 0,007 0,017 0,021 0,015 0,013 0,000
21-P. sulphureus 0,015 0,008 0,015 0,012 0,012 0,010 0,012 0,015 0,014 0,015 0,020 0,010 0,015 0,006 0,015 0,019 0,015 0,013 0,004 0,004
22-Spilotes 0,021 0,015 0,021 0,017 0,034 0,015 0,017 0,019 0,019 0,021 0,028 0,015 0,021 0,011 0,021 0,025 0,019 0,017 0,011 0,011 0,010




Anexo VI Matriz morfoldgica, caracteres 1 a 23.

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23

C. bicarinatus

C. exoletus

C. foveatus

C. grandisguamis

. laurenti

C. multiventris

C. scurrulus

Dendrophion

Drymarchon

M. boddaerti

O. fulgidus

P. sulphureus

Stenorrhina 1 1 ? 1 0 0 0 0 0 2 1 0 2 0 0 0 0 0 2 0 0 2 0




Anexo VI-continuagdo: Matriz morfologica, caracteres 24 a 46.

24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46

C. bicarinatus

C. exoletus

C. foveatus

C. grandisguamis

. laurenti

C. multiventris 4:7:8 7.8 3,56 7.8

C. scurrulus

Dendrophion

Drymarchon

M. boddaerti

O. fulgidus

P. sulphureus 1 1 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 4 3 9 8

Stenorrhina 1 1 0 0 0 0 1 1 1 1 0 1 0 1 1 2 1 1 0 ? ? ? ?




Anexo VI-continuagdo: Matriz morfoldgica, caracteres 46 a 69.

47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69

C. bicarinatus

C. exoletus

C. foveatus

C. grandisguamis

. laurenti

C. multiventris 2:7:8 1;2,3 12 01

C. scurrulus

Dendrophion

Drymarchon

M. boddaerti

O. fulgidus

P. sulphureus 0 9 0 5 2 6 8 0 9 ? 0 1 ? ? 2 ? 9 5 ? ? ? ? ?

Stenorrhina ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?




Anexo VI-continuacdo: Matriz morfoldgica, caracteres 69 a 75.

70 71 72 73 74 75
Coluber 4 0 2 3 2 0
C. bicarinatus 3 1 3 5 5 9
C. carinatus 35 0 45 67 569 9
C. exoletus 4 1 4 8 5 9
C. flavolineatus 4 2 5 8 4 ?
C. foveatus 1 2 4 7 3 9
C. fuscus 3 2 34 6 45 9
C. grandisquamis 2 2 7 9 5 9
C. laevicollis 3 2 4 7 5 ?
C. laurenti 2 2 4 6 4 ?
C. monticola 9 2 2 5 7 9
C. multiventris 1 2 34 56 23 9
C. quadricarinatus 1 2 2 46 7 ?
C. scurrulus 4 2 2 7 9 0
C. vincenti 0 2 4 6 3 9
Dendrophion 4 4 2 2 2 0
Drymoluber 0 0 3 3 3 0
Drymarchon 3 0 ? ? 6 0
Drymobius 4 2 2 2 ? 0
Leptophis ? ? ? ? ? ?
M. bifossatus 8 0 0 3 7 0
M. boddaerti 6 0 2 4 7 0
O. aeneus ? ? ? ? ? ?
O. fulgidus ? ? ? ? ? ?
P. poecilonotus 8 2 1 3 0 0
P. sulphureus ? ? ? ? ? 0
Rhinobothryum ? ? ? ? ? ?
Simophis ? ? ? ? ? ?
Spilotes 4 0 9 9 3 0
Stenorrhina ? ? ? ? ? ?
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