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1. INTRODUCAO

1.1. Sistematica de serpentes Caenophidia e a subfamilia Xenodontinae

Dentro da Herpetologia, a morfologia sempre serviu como um alicerce para fundamentar
as classificagdes dos grupos de Squamata (Cope, 1892; Dunn, 1928; Romer, 1956;
Underwood, 1967; Marx & Rabb, 1972; Dowling & Duellmanm, 1978; Jenner & Dowling,
1985; McDowell, 1987; Estes et al., 1988; Cundall & Irish, 2008; Gauthier et al., 2012). A
partir das décadas de 80 e 90, o uso de dados moleculares ganhou espago, passando a
representar a fonte de dados mais utilizada na sistematica de Serpentes (e.g. Dowling et al.,
1983; 1996; Heise et al.,1995; Kraus & Brown, 1998; Vidal et al., 2000; Lenk et al., 2001;
Slowinski & Lawson, 2002; Vidal & Hedges, 2002; Wilcox et al., 2003; Pinou et al., 2004;
Burbrink, 2005; Oguiura et al., 2010; Mulcahy et al., 2011; Pyron et al., 2014). Nesse sentido,
ha um consenso sobre a necessidade de combinacdo de métodos moleculares e morfoldgicos
em busca de um conhecimento abrangente e integrativo da evolugdo de Squamata (Wiens,
2004; 2009; Reeder et al., 2015).

Dentro de Caenophidia, o agrupamento tradicionalmente denominado como “Colubridae”
englobava a maior diversidade de serpentes (Underwood, 1967; Dowling & Duellman, 1978;
McDowell, 1987; Cadle, 1994; Ferrarezzi, 1994; Zaher, 1999). Contudo, por ser um grupo
frequentemente recuperado como parafilético (Kelly et al., 2003; Lawson et al., 2005; Vidal
et al., 2007; Zaher et al., 2009a), diversas alteragdes no contetido e abrangéncia de Colubridae
foram propostas, buscando refletir a diversidade evolutiva e os clados recém descobertos
(Zaher et al., 2009a; Pyron et al., 2011). Os niveis categoricos de Caenophidia foram
rebaixados para posi¢des menos inclusivas, sendo o nome Colubroides empregado no lugar de
Colubroidea; e a superfamilia Colubroidea, por sua vez, aplicada para o agrupamento das seis
familias retiradas da classificacao tradicional de “Colubridae” (Calamaridae, Colubridae,
Dipsadidae, Natricidae, Pseudoxenodontidac e Sibynophiidae) (Zaher et al., 2009a;
Grazziotin et al., 2012; Zaher et al., 2012).

Dentre as familias de Colubroidea, Dipsadidae abriga a maior diversidade, e ¢ representada
por trés linhagens neotropicais historicamente distintas (Cadle 1984a, 1984b; Vidal et al.,
2000; Pinou et al., 2004). Assim, existe um consenso atual na divisao dos Xenodontinae (lato
sensu). xenodontineos sulamericanos (Xenodontinae stricto sensu), centro-americanos
(Dipsadineos), e xenodontineos norte-americanosque incluem os géneros incertae sedis
(Heterodon, Farancia e Thermophis) (Cadle 1984c; Ferrarezzi, 1994; Zaher, 1999; Pinou et
al., 2004; Lawson et al., 2005; Vidal et al., 2007; Zaher et al., 2009a; Grazziotin et al., 2012).



Alguns agrupamentos tribais de Xenodontinae (stricto sensu ) vém sendo recorrentemente
corroborados por sinapomorfias morfologicas e por evidéncias moleculares, como
Elapomorphini, Hydropsini, Pseudoboini, Xenodontini ¢ Tachymenini (Dixon, 1980;
Ferrarezzi, 1994; Zaher, 1999; Moura-Leite, 2001; Nunes, 2006; Zaher et al., 2009a; Vidal et
al., 2010; Grazziotin et al., 2012). Contudo, diversos grupos encontram-se ainda sem
resolugdo, decorrentes de problemas taxondmicos histdricos, plasticidade fenotipica, ou ainda,

déficits amostrais (Zaher, 1999; Grazziotin et al., 2012; Myers & McDowell, 2014).

1.2. Diversidade e Sistematica da tribo Tachymenini
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Bailey (1967) definiu a tribo Tachymenini para alocar os ‘“varios outros géneros
relacionados a Thamnodynastes, designando o habito “oviparo” como carater unificante mais
significativo para o grupo (posteriormente corrigido para viviparo em Bailey, 1981). Tais
géneros, Tachymenis, Thamnodynastes, Tomodon, Ptychophis, Gomesophis, Pseudotomodon
e, provavelmente, Calamodontophis (de acordo com publicacdo original), foram elencados no
ano anterior como um grupo supra genérico proximamente relacionado de serpentes da
América do Sul (Bailey, 1966a).

Esse grupo foi diagnosticado por abrigar serpentes de pequeno a médio porte; viviparas;
opistoglifas; com pupila vertical; e padrao de coloragdo da cabega formado por uma barra
escura do olho a curvatura da boca (exceto em Calamodontophis) (Bailey, 1966a; 1967,
1981). Além disso, diversos outros caracteres morfologicos diagndsticos (ndo
sinapomorficos) foram descritos e corroborados para a tribo: osso pos-orbital separado do
frontal pelo parietal; placa nasal semi-dividida; pupila vertical ou semi-eliptica; dimorfismo
sexual invertido na contagem de escamas ventrais (i.e. machos com maior numero de
ventrais); glandula de Duvernoy aderida ao musculo adductor mandibulae externus
superficialis, além de alguns caracteres hemipenianos (Bailey, 1966a, 1967; Ferrarezzi, 1994;
Zaher, 1999; Franco, 2000; Zaher et al., 2009a).

Atualmente sdo reconhecidas 33 espécies validas para a tribo: duas de Calamodontophis,
seis de Tachymenis, 19 de Thamnodynastes, trés de Tomodon, e trés nos géneros monotipicos
Gomesophis, Ptychophis e Pseudotomodon (Tabela 1) (Franco & Ferreira, 2002; Bailey &
Thomas, 2005; Bailey et al., 2007); além de mais duas outras espécies sem nome, de acordo
com Franco & Ferreira (2002): Thamnodynastes sp. 1 € Thamnodynastes sp. 2. A diversidade
ecoldgica dentre as espécies ¢ expressiva, ocupando zonas florestadas, abertas, pantanosas ou
secas; distribuidas por toda a América do Sul, do nivel do mar at¢ altitudes superiores a 4.000

metros. Seus habitos sdo igualmente diversos, com espécies semi-arboricolas, terrestres, semi-



aquaticas ou aquaticas. Alimentam-se de invertebrados, como anelideos e lesmas, ou
vertebrados, como peixes, anfibios e lagartos (Gallardo, 1972; Bernarde et al., 2000a; 2000b;
Oliveira et al., 2003; Bizerra et al., 2005; Bellini et al., 2014).

Apesar da validade de Tachymenini ter sido contestada por alguns autores (Dowling &
Duellman, 1978; Jenner, 1981; Zaher, 1999), seu monofiletismo vem sendo corroborado com
elevado suporte, tanto por trabalhos morfoldgicos (Ferrarezzi, 1994; Franco, 2000), quanto
moleculares (Vidal et al., 2000; Zaher et al., 2009a; Vidal et al., 2010; Grazziotin et al.,
2012). Entretanto, a instabilidade taxonomica e filogenética dentro da tribo ¢ historicamente
reconhecida (Phillipi, 1899; Peters & Orejas-Miranda, 1970; Vanzolini et al., 1980; Cei et al.,
1992; Franco, 2000; Bailey et al., 2005; Bailey & Thomas, 2007). Ha décadas diversos
autores vém alertando sobre a necessidade de revisdo dos géneros Tachymenis,
Thamnodynastes e Tomodon, denotando a dificuldade na identificagdo das espécies com base
nas diagnoses disponiveis (Roze, 1966; Myers & Hoogmoed, 1974; Hoogmoed, 1982;
Vanzolini, 1986; Pérez-Santos & Moreno, 1989; Franco, 2000; Bailey et al., 2007).

Um dos primeiros autores a considerar o relacionamento dos géneros de Tachymenini foi
Fitzinger (1843), que considerou Thamnodynastes e Dryophylax no grupo do género
Dipsadomorphus, familia Cephalophes, ¢ Tachymenis no grupo do género Ophis, familia
Dermatophes. Giinther (1858) dividiu os taquimenineos em trés familias, Coronellidae
(Tachymenis chilensis), Natricidae (Tomodon strigatus € Tomodon dorsatus) e Dipsadidae
(Thamnodynastes nattereri e Thamnodynastes punctatissimus). Cope (1895) considerou os
géneros Thamnodynastes, Tomodon e Tachymenis na familia Dipsadidae, subfamilia
Scytalinae. Boulenger (1896) distinguiu Tachymenis de Thamnodynastes pela presenga de
dentes mandibulares anteriores mais longos no primeiro, e dentes “subiguais” no segundo.

Dunn (1928) incluiu Tachymenis, Thamnodynastes, Tomodon e Pseudotomodon em
Ophiinae, e considerou o ultimo provavelmente relacionado com o anterior. Amaral (1929)
considerou Tachymenis brasiliensis, Dryophylax (=Thamnodynastes) pallidus, Tomodon
dorsatus, Tomodon ocellatus e Ptychophis flavovirgatus dentro da subfamilia Boiginae,
familia Colubridae. Bailey (1966a, 1967, 1981) entdo definiu Tachymenini, agrupando os sete
géneros atualmente reconhecidos (ver Tabela 1).

Apos o trabalho de Bailey (1967), alguns autores discordaram da composi¢ao da tribo,
fornecendo classificagdes proprias e baseados em poucas caracteristicas morfoldgicas.
Dowling & Duellman (1978) consideraram Calamodontophis, Gomesophis, Ptychophis,
Tachymenis e Thamnodynastes como pertencentes a tribo Alsophiini; e Pseudotomodon e

Tomodon a tribo Hydropsini. Jenner (1981) incluiu Pseudotomodon, Gomesophis e



Ptychophis em Diaphorolepini, e os outro quatro géneros em Philodryadini. Blackburn (1985)
classificou Ptychophis, Tachymenis e Thamnodynastes como representantes viviparos da
subfamilia Alsophiinae, presumindo que a viviparidade nesses trés géneros tivesse uma
origem comum. Ja Ferrarezzi (1994) reconheceu Tachymenini sensu Bailey, com base em
caracteristicas de morfologia externa (placa nasal semi-dividida, placa anal dividida e pupila
vertical), osteologia craniana (denti¢ao opistoglifa com diastema, osso pos-oOrbital separado do
frontal pelo parietal) e padrao hemipeniano, considerando a viviparidade como a Unica
sinapomorfia da tribo.

Em sua tese tratando das relagdes filogenéticas de Tachymenini, Franco (2000) apresentou
uma analise de Maxima Parcimonia de uma matriz de 71 caracteres morfoloégicos com 54
taxons. O autor utilizou pesagem sucessiva para melhorar a resolugdo das arvores igualmente
parcimoniosas, porém seu cladograma final ainda apresentou diversas politomias. O
posicionamento da tribo em Xenodontinae apareceu como incerto, com o género Manolepis
como grupo-irmdo, ou com os taquimenineos agrupados com membros das tribos
Philodryadini, Alsophiini e Pseudoboini (Franco, 2000). Entretanto a tribo foi recuperada
como monofilética e dividida em duas linhagens: uma incluindo Thamnodynastes spp. € outra
os demais taxons. A partir da topologia encontrada, Franco (2000) designou todos os taxons
da linhagem irma de Thamnodynastes, exceto Gomesophis e Ptychophis, como pertencentes
ao género Tachymenis, e sinonimizou Gomesophis com Ptychophis; restringindo, portanto, os
taquimenineos a trés géneros.: Ptychophis, Tachymenis e Thamnodynastes.

O primeiro trabalho a utilizar todos os géneros da tribo em uma andlise filogenética
molecular foi o de Zaher et al. (2009a), o qual apresentou uma filogenia de Caenophidia
baseada em trés genes e 131 terminais. Neste trabalho, Tachymenini foi posicionada como
grupo-irmao de Tropidodryadini, apesar de ser um dos agrupamentos com menor valor de
suporte. Dois grupos-irmaos foram obtidos dentro da tribo: um composto por Pseudotomodon
trigonatus € Tachymenis peruviana, por sua vez inserido no grupo formado por Ptychophis
flavovirgatus, Calamondotophis paucidens e Gomesophis brasiliensis; e o segundo formado
por Tomodon dorsatus € Thamnodynastes spp. (Zaher et al., 2009a). Ja Vidal et al. (2010) e
Pyron et al. (2011) apresentaram uma arvore filogenética molecular na qual os taquimenineos
aparecem como grupo irmdo de Hydropsini, apesar do segundo estudo ter apresentado
somente To. dorsatus como terminal. Adicionalmente, na filogenia de Vidal et al. (2010),
Gomesophis aparece como grupo irmdo dos demais taquimenineos; P. trigonatus insere-se
dentro de Tachymenis e To. dorsatus agrupa-se com Thamnodynastes pallidus, denotando o

género Thamnodynastes como polifilético, apesar do baixo suporte.



Posteriormente, Grazziotin et al. (2012) recuperaram novamente a relagdo entre
Tachymenini e Tropidodryadini, em uma anélise que passou a incluir um maior nimero de
genes. Apesar de Tachymenis e Thamnodynastes terem sido recuperados novamente como
nao-monofiléticos, o suporte para os clados dentro da tribo foi muito baixo, exceto para o
agrupamento de P. trigonatus com Ta. peruviana, ¢ para o clado com as Thamnodynastes
excluindo Th. pallidus (Grazziotin et al., 2012). O trabalho de Pyron et al. (2013) recuperou
Tachymenini como grupo irmao de Hydropsini + Manolepis putnami com bom suporte. Nessa
topologia Thamnodynastes foi recuperado como monofilético; P. trigonatus agrupou-se
novamente com Tachymenis, ¢ Gomesophis apareceu como taxon irmao de todos os outros
taquimenineos.

Em um trabalho mais recente, com uma amostragem mais ampla com 1745 taxons e 10
genes, Figueroa et al. (2016) recuperaram Tachymenini agrupada com Pseudoboini, com bom
suporte. Os autores apresentaram relagcdes similares as propostas em trabalhos anteriores:
Gomesophis como irmao de todos os taquimenineos e P. trigonatus agrupada com
Tachymenis, porém com Thamnodynastes monofilético, apesar da espécie tipo do género, Th.
pallidus, ndo ter sido incluida na analise.

Fora a tese ndo publicada de Franco (2000), nenhum autor considerou exclusivamente as
relagdes filogenéticas dos taquimenineos, especialmente o posicionamento dos géneros e
agrupamentos das espécies. Ao mesmo tempo, nenhuma filogenia proposta até o momento
apresentou, concomitantemente, boa amostragem taxonOmica e suporte para as relagdes
filogenéticas de Tachymenini.

Nesse sentido, o presente trabalho combinou dados morfolégicos € moleculares do maior
nimero de espécies dos sete géneros atualmente reconhecidos dentro de Tachymenini,
procurando aprimorar o conhecimento das relacdes evolutivas entre seus membros, assim

como seu posicionamento filogenético dentro de Xenodontinae.

1.3. Histérico taxonomico dos géneros de Tachymenini

O género Thamnodynastes

Thamnodynastes ¢ o género mais especioso dentre os taquimenineos, € como tal, apresenta
um extenso e complicado histérico taxonomico (Wagler, 1830; Amaral, 1926; Prado, 1942;
Hoge, 1952; Bailey et al., 2007). A descricdo precaria de varias espécies, resultando na
auséncia de caracteristicas diagnosticas robustas e diferenciaveis entre elas, ¢ o principal fator
para os recorrentes erros de identificacdo e a dificuldade em quantificar a diversidade do

género (Roze, 1958; Vanzolini, 1986; Pérez-Santos & Moreno, 1989; Gorzula &



Ayarzagiiena, 1995; Myers & Donnelly, 1996; Bailey et al., 2005; Manzanilla & Sanchez,
2005).

A espécie tipo, Coluber pallidus, foi descrita por Linnaeus, 1758. Em seguida Coluber
strigilis foi descrita por Thunberg, 1787; e a terceira, Coluber nattereri, foi descrita por
Mikan, 1820. Wagler (1824) descreveu Natrix punctatissima baseado em um exemplar da
Bahia, com 158 ventrais e 85 subcaudais. Posteriormente, Wagler (1830) descreveu o género
Dryophylax para abrigar Coluber nattereri Mikan, 1820 como espécie tipo (Wagler, 1830,
p.181); e, no mesmo trabalho, criou o género Thamnodynastes para incorporar Natrix
punctatissima Wagler, 1824 (Wagler, 1830, p.182). Schlegel (1837) elencou Dipsas nattereri
e Dipsas punctatissima, a primeira com 17 escamas lanceoladas do Brasil; e a segunda,
similar a primeira, com escamas lisas e cauda mais fina, da regido Amazonica. Fitzinger
(1843) reiterou as espécies de Wagler (1824, 1830), Thamnodynastes punctatissimus e
Dryophylax nattereri.

Giinther (1858) considerou somente Thamnodynastes nattereri ¢ Th. punctatissimus, e,
assim, alocou o género Dryophylax Wagler, 1830 como sinénimo jinior de Thamnodynastes.
Logo, o nome Thamnodynastes foi mantido para o género (Amaral, 1926; Parker, 1935;
Amaral, 1944).

Em seu catalogo, Glinther (1858) descreveu também Tomodon strigatus para “India” e o
alocou com Tomodon dorsatus na familia Natricidae. O autor diagnosticou To. strigatus por
uma faixa preta fina de cada lado do corpo da narina a cauda, e uma faixa de cada lado do
ventre até a ponta da cauda (Giinther, 1858). O autor considerou como Th. nattereri os taxons
da regido Amazodnica (Demerara, Guiana) e do estado do Rio de Janeiro, diferenciando-a de
Th. punctatissimus pela presenga de quilhas e pela cauda equivalente a menos de um quarto
do comprimento total. No mesmo trabalho Giinther (1858) examinou dois espécimes de Th.
punctatissimus, um com a escama cloacal inteira e o outro dividida, e caracterizou a espécie
por possuir quatro linhas longitudinais ventrais formadas por pontos pequenos que se
confluem na cauda, escamas lisas e cauda equivalente a quase um terco do comprimento total
(Giinther, 1858).

Jan (1863) descreveu Mesotes obtrusus para Buenos Aires, Argentina, e sua variedade
Mesotes obtrusus var. plataensis de La Plata, Argentina (Jan, 1863; Jan & Sordelli, 1866).
Boulenger (1885) descreveu Thamnodynastes nattereri var. laevis para o Rio Grande do Sul,
e alocou Th. punctatissimus na sinonimia de Th. nattereri. Segundo o autor, essa variedade
(laevis) apresenta 142 ou 143 ventrais e 62 ou 63 subcaudais; e corresponderia, a0 mesmo

tempo, a Th. nattereri, pela cauda menor que um quarto do comprimento total, e a Th.



punctatissimus, pelas escamas lisas. No ano seguinte, o mesmo autor considerou duas
espécies, Th. nattereri (escamas quilhadas) e Th. strigatus (escamas lisas), alocando dentro da
ultima Mesostes obtrusus Jan, 1863, € o seu taxon Th. nattereri var. laevis (Boulenger, 1886).
No terceiro volume do seu catalogo, Boulenger considerou Th. nattereri € Th. punctatissimus
como espécies distintas (Boulenger, 1896). Desta vez, o autor sinonimizou Mesotes obtrusus
Jan, 1863, Th. punctatissimus Hensel, 1868, Th. strigatus Boulenger, 1886, Th. nattereri var.
laevis Boulenger, 1885, e Tachymenis hypoconia Cope, 1860 a Th. nattereri; ¢ N.
punctatissima Wagler, 1824 e Th. punctatissimus Gunther, 1858 a Th. punctatissimus
(Boulenger, 1896). Dentro de “Th. nattereri”, o autor elencou as formas de escamas
fortemente quilhadas do Pard, Rio de Janeiro e Uruguai; moderadamente quilhadas do Rio de
Janeiro e Paraguai; fracamente quilhadas da Guiana e Rio de Janeiro; e de escamas lisas de
Aracati, no Ceard e Rio Grande do Sul, incluindo aqui o tipo de Tomodon strigatus como uma
Th. nattereri de escamas lisas (Boulenger, 1896).

Cope (1887) alocou Tachymenis hypoconia Cope, 1860 e Tomodon strigatus Giinther,
1858 na sinonimia de Tachymenis strigatus. Em outro ano, o mesmo autor elencou as
espécies Th. nattereri e Th. strigatus para o género (Cope, 1895).

Lonnberg (1896) refutou Coluber strigilis Thunberg, 1787 identificando-a como Th.
nattereri (Glinther, 1858). Pela lei da prioridade o autor manteve o nome de Thunberg,
definindo entdo Thamnodynastes strigilis (Coluber strigilis + Coluber [Dryophylax,
Thamnodynastes| nattereri) (Lonnberg, 1896).

Andersson (1899), ao publicar o catdlogo de tipos de Linnaeus, identificou um exemplar
(com 17 dorsais, 157 ventrais e 94 subcaudais) que corresponde a descricdo original de
Coluber pallidus Linnaeus, 1758; e confirmou a sua identidade como Th. punctatissimus de
Wagler (1830). Consequentemente o autor alocou Th. punctatissimus na sinonimia de
Thamnodynastes pallidus (Andersson, 1899).

Amaral (1926) considerou Thamnodynastes como monotipico, posicionando Th.
punctatissimus, Th. strigilis e Th. nattereri como sindnimos de Th. pallidus. O autor aceitou
as mudancas de Andersson (1899) e de Lonnberg (1896), e considerou as caracteristicas
utilizadas por Boulenger (1896) para separar Th. strigilis (= Coluber strigilis) de Th. pallidus
(=Th. punctatissimus) somente como variagdes individuais (“corpo menos delgado; olho
menor; rostral mais larga do que alta; escamas lisas, ou mais ou menos fortemente carinadas
em 19 fileiras; anal dividida; subcaudais 48-78”). Logo, Amaral (1926) considerou todas as
outras espécies de Thamnodynastes como variagdes de Th. pallidus. Em seguida, Amaral

(1929) designou o género Dryophylax para Coluber pallidus Linnaeus, 1758. O autor



considerou a “forma strigilis = nattereri” (Amaral, 1929, p.34), e reconheceu duas
subespécies: Dryophylax pallidus pallidus (Coluber pallidus, sindbnimo = Th. punctatissimus)
e Dryophylax pallidus strigilis (Coluber strigilis; sindbnimo = Th. nattereri); a primeira do
nordeste e norte do Brasil, e a segunda do sul, centro e oeste (Amaral, 1929).

Parker (1935) corrigiu a classificagdo de Amaral (1929), esclarecendo que a prioridade do
género Thamnodynastes deve ser mantida. J4 Brongersma (1940) questionou as subespécies
de Amaral (1929) e afirmou que a classificagdo de Boulenger (1896) ¢ valida. Apesar de
mencionar a auséncia de material suficiente para confirmar suas decisdes taxonOmicas, 0
autor reconheceu Dryophylax strigilis como uma espécie distinta, com base em um exemplar
da Colombia; e alocou em sua sinonimia Th. nattereri ¢ Th. pallidus (Brongersma, 1940).

Prado (1942) descreveu Dryophylax rutilus para o municipio de Galia, Sdo Paulo,
caracterizada por uma mancha vermelha na sétima infralabial. O autor alocou espécie nesse

3

género por caracteristicas cranianas e outros ‘‘caracteres genéricos”, € mencionou a
necessidade de revisdo de Dryophylax, ainda considerado fundido com Philodryas pelo autor.
Prado (1942) ainda relacionou D. rutilus a D. strigilis, a ultima restrita ao centro e sul do pais;
porém, pelas diferengas encontradas nas duas espécies, o autor propds que D. strigilis se
enquadraria melhor no género Thamnodynastes. No ano seguinte, Prado (1943) afirmou que
D. strigilis e D. pallidus deveriam pertencer ao género Thamnodynastes.

Amaral (1944) rejeitou as afirmacdes genéricas de Prado (1942), afirmando que
Dryophylax e Thamnodynastes encontram-se fundidos desde Boulenger (1896). O autor ainda
descartou a diagnose apresentada por Prado (1942; 1943), por este ter utilizado somente
fémeas em sua descricao; e considerou D. rutilus como uma variagdo de Th. pallidus strigilis
(ou Th. strigilis) (Amaral, 1944). Em sequéncia, Prado (1947) descreveu o hemipénis do
alotipo de D. rutilus, fornecendo evidéncias para remové-lo da sinonimia de Th. pallidus
strigilis. Vanzolini (1948) aceitou o taxon de Prado (1942) como Thamnodynastes rutilus,
porém questionou o0 seu posicionamento genérico pela dificuldade em encontrar
caracteristicas diagnodsticas no Unico exemplar examinado, proveniente de Cachoeira de
Emas, Pirassununga, SP.

Hoge (1952) redescreveu Thamnodynastes strigatus, esclarecendo a confusdo deixada por
Boulenger (1886; 1896). Neste trabalho, Hoge (1952) menciona que, na descrigdo original
dessa espécie, Giinther (1858) nao forneceu o numero de ventrais do tipo; porém no catadlogo
de Boulenger foram apresentadas as seguintes informacdes para o tipo de Tomodon strigatus:
fémea com 133 ventrais e 56 subcaudais (Boulenger, 1896, p.117). Com base nos dados de

Boulenger (1896), Hoge (1952) concluiu que o estado de Sao Paulo poderia ser indicado



como patria provavel e, dessa maneira, designou um alétipo para Th. strigatus (IBSP 1482,
macho) procedente de Pindamonhangaba, SP, no qual baseou sua redescricao.

Dentre as espécies citadas anteriormente, os maiores problemas taxonOmicos estao
associados a Th. pallidus e Th. strigilis. Lonnberg (1896) mencionou brevemente que o tipo
de Coluber pallidus Linnaeus, 1758 encontrava-se perdido. Andersson (1899) relatou que o
tipo de Linnaeus encontra-se na colecdo do Museu Real de Stockholm, e redefiniu o tdxon 7h.
palllidus. No inicio do século seguinte, alguns autores propuseram outras classificacdes para
Th. pallidus, que foram sequencialmente refutadas (e.g. Amaral, 1926; 1929; Parker, 1935;
Brongersma, 1940) (ver paragrafos acima). Peters & Orejas-Miranda (1970) consideraram
Natrix punctatissima como sinénimo de Th. pallidus, ¢ alocaram Coluber nattereri na
sinonimia de Th. strigilis. A diagnose de Th. pallidus, segundo Peters & Orejas-Miranda
(1970), seria a presenca de 17 fileiras de escamas dorsais, 144-159 ventrais e 90-97
subcaudais, com distribui¢do no Brasil, Guiana, Peru e Venezuela.

Ja o taxon Th. strigilis representava um “nome coringa” para as espécies que nao se
encaixavam nas descricdes disponiveis de Thamnodynates, portanto sem uma diagnose clara,
e abrangendo formas da Argentina, Brasil, Coldémbia, Guiana, Paraguai, Suriname, Uruguai e
Venezuela (Peters & Orejas-Miranda, 1970; Abuys, 1986). Para Peters & Orejas-Miranda
(1970) sao sindnimos de Th. strigilis: Coluber strigilis, C. nattereri, Tachymenis hypoconia €
Th. nattereri var. laevis.

A partir do final da década de 80, descri¢des de espécies do “complexo strigilis” foram
sendo publicadas, iniciando o esclarecimento de algumas questdes taxondmicas. Bailey et al.
(2005) alocaram Th. strigilis (Thunberg, 1787) na sinonimia de Th. pallidus (Linnaeus, 1758),
designando um nedtipo para a Gltima. Os mesmos autores designaram o “grupo pallidus” para
abranger as espécies com corpo mais afinado, maior tamanho do corpo, maior niimero de
subcaudais, cabeca curta, olhos maiores, menor contagem de escamas dorsais, escamas
dorsais lisas e comportamento de achatamento dorso lateral do pescoco (hood-display)
(Bailey et al., 2005). O trabalho de Cei et al. (1992) revalidou Thamnodynastes hypoconia,
redescrevendo a espécie com base em uma foto do tipo de Tachymenis hypoconia Cope, 1860.
No ano seguinte, Thamnodynastes chaquensis foi descrita para o nordeste argentino, distinta
de Th. hypoconia por suas maiores dimensdes, corpo robusto, quilha percorrendo dois tergos
da escama dorsal sem chegar ao apice, e pelo hemipénis (Bergna & Alvarez, 1993). Dessa
forma, as formas conhecidas como Th. strigilis na Argentina foram separadas em duas
espécies distintas, Th. hypoconia (revalidada) e Th. chaquensis (Cei et al., 1992; Bergna &
Alvarez, 1993; Giraudo & Scrocchi, 2002).
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Outros pesquisadores focaram-se nas formas de Th. strigilis € Th. pallidus da Colombia e
Venezuela, resultando na descrigdo de nove outras espécies: Thamnodynastes gambotensis da
regido caribenha do norte da Colombia (Pérez-Santos & Moreno, 1989); Thamnodynastes
corocoroensis ¢ Thamnodynastes marahuaquensis dos tepuis venezuelanos (Gorzula &
Ayarzagiiena, 1995); Thamnodynastes duida e Thamnodynastes yavi, dos cerros (tepuis)
Duida e Yavi, respectivamente, do estado Amazonas, Venezuela (Myers & Donnelly, 1996);
Thamnodynastes ramonriveroi do Macigo de Turimirique, noroeste da Venezuela (Manzanilla
& Sanchez, 2005); Thamnodynastes ceibae ¢ Thamnodynastes paraguanae, da bacia do lago
Maracaibo, Venezuela; e Thamnodynastes dixoni do Llanos da Colombia e Venezuela (Bailey
et al., 2007).

Franco & Ferreira (2002) descreveram uma espécie nova do Nordeste brasileiro,
Thamnodynastes almae, e apresentaram dados de variacdo das espécies brasileiras. Esses
autores também mencionaram cinco espécies novas, trés que foram posteriormente descritas
por Franco et al. (2003) (Thamnodynastes longicaudus) e por Bailey et al. (2005)
(Thamnodynastes lanei € Thamnodynastes sertanejo), ¢ duas espécies que permaneceram sem
nome, Thamnodynastes sp.1 e Thamnodynastes sp. 2 (Franco & Ferreira, 2002).

Atualmente sdo reconhecidas 19 espécies nominais distribuidas por todo o continente
sulamericano, além de outras duas (7h. sp. 1 e Th. sp. 2) designadas no primeiro subitem dos
Resultados. Dentre as Thamnodynastes, cinco sdo endémicas dos tepuis da Venezuela, Th.
chimanta, Th. corocoroensis, Th. duida, Th. marahuaquensis e Th. yavi; sendo que todas,
exceto Th. chimanta, sdo conhecidas somente da sua série tipo.

Tachymenis

Em sua breve descrigdo do género, Wiegmann (1835) mencionou a afinidade de
Tachymenis com Clelia pela presenca de denticdo opistoglifa em ambos. A espécie tipo,
Tachymenis peruviana, foi descrita a partir de um unico exemplar coletado no Peru por F.J.
Meyer, sem localidade especificada (Wiegmann, 1835). Apos sua descricdo, o género
Tachymenis passou a ter um conceito mais amplo nos catalogos do século XIX, abrigando
espécies de serpentes das mais diversas regides, como Conophis, Oxyrhopus, Erythrolamprus,
entre outras, e conferindo a0 nome uma ampla disseminagdo, porém sem real sentido
biologico (Walker, 1945). Uma parte dessa confusdo foi resolvida por Boulenger (1896),
quando Tachymenis passou a ser utilizado somente para as formas sul-americanas,
distribuidas na Bolivia, Chile e Peru.

Schlegel (1837), a partir de dois espécimes provenientes do Chile, descreveu Coronella

chilensis, posteriormente proposta dentro do género Dipsas (Dumeril & Bribon, 1854).
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Fitzinger (1843) considerou Ta. peruviana no género Ophis, e Tschudi (1845) denominou 7a.
peruviana como um subgénero de Ophis peruviana (nomen nudum). Girard (1854) alocou
Coronella chilensis e Dipsas chilensis na sinonimia de Tachymenis chilensis, com localidade
nas redondezas de Santiago, Chile. Nesta época, Girard definiu Tachymenis como composto
por duas espécies, uma do Peru, descrita por Wiegmann, e sua forma chilena, Tachymenis
chilensis (Girard, 1855).

Giinther (1858) mencionou Tachymenis vivax e Ta. chilensis na familia Coronellidae.
Tachymenis vivax, na verdade, corresponde ao taxon Telescopus fallax (Colubridae) (Wallach
et al, 2014), porém o autor diagnosticou Ta. chilensis corretamente. Com base em
exemplares do Chile, Giinther (1858) diagnosticou Ta. chilensis com sete supralabiais e faixa
preta do olho ao angulo da boca. Cope (1860) especificou Tachymenis para Ta. peruviana,
Ta. chilensis e Tachymenis hypoconia, a Gltima descrita nesse trabalho, com localidade tipo
de Buenos Aires.

Jan (1863), ao estudar os Coronellidae, propds o género Mesotes para a espécie de
Schlegel, 1837 (Mesotes chilensis). O mesmo autor descreveu também uma nova espécie,
Psammophylax assimilis (Jan, 1863), a qual foi posteriormente sinonimizada a Tachymenis
peruviana assimilis por Donoso-Barros (1966). Boulenger (1896) redefiniu o género para
incluir somente Ta. peruviana (com distribui¢ao no Peru, Bolivia e Chile), colocando em sua
sinonimia Coronella chilensis ¢ P. assimilis, além de descrever Ta. affinis, com base em
exemplares do Peru.

Philippi (1899) apontou que o nimero de espécies ¢ na verdade muito maior do que
relatado por autores anteriores, € nomeou outra espécie Coronella leucognatha (nomen
nudum). Despax (1910) descreveu uma nova espécie, Tachymenis elongata, com localidade
tipo para Tablazo de Payta, Peru. Barbour (1915), ao examinar 10 exemplares do Peru,
descreveu uma espécie nova, Leimadophis andiculus, posteriormente alocada na sinonimia de
Ta. peruviana (Walker, 1945). Dunn (1922) descreveu Tachymenis surinamensis para
“Suriname”, relacionando-a com Ta. elongata, contudo questionando se Tachymenis seria o
género adequado (Dunn, 1922). Tachymenis surinamensis foi posteriormente sinonimizada a
Philodryas elegans [Pseudalsophis elegans (Zaher et al., 2009a)] por Myers & Hoogmoed
(1974).

Paralelamente ao problema genérico, a grande variacao de caracteristicas morfoldgicas de
Ta. peruviana, especialmente nos padrdes de coloracdo, levou diversos autores a tentativas de
categorizar tal diversidade em variedades ou subespécies. Werner (1898; 1901; 1904)

reconheceu cinco variedades: Tachymenis peruviana peruviana (Peru), Ta. p. vittata, Ta. p.
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coronellina, Ta. p. catenata (Chile), e Ta. p. dorsalis (Bolivia). Nos trabalhos de Donoso-
Barros da década de 60 e 70, Ta. chilensis passou para a sinonimia de Ta. peruviana, € quatro
subespécies foram distinguidas: Ta. p. peruviana, Ta. p. chilensis, Ta. p. assimilis ¢ Ta. p.
melanura (Donoso-Barros, 1961; 1962; 1966; 1970).

O trabalho mais extenso de revisdo do grupo ¢ o de Walker (1945), no qual dividiu as
espécies “afins” de Ta. peruviana em trés complexos: “complexo peruviana” (Ta. peruviana,
Ta. affinis ¢ uma nova espécie, Tachymenis tarmensis); “complexo chilensis” (Ta. chilensis
chilensis, Ta. c. assimilis ¢ Ta. c. melanura); e o “complexo attenuata” (Ta. attenuata
attenuata ¢ Ta. a. boliviana). Walker (1945) forneceu também uma chave do género,
excluindo contudo Ta. surinamensis (ainda valida na época) e Ta. elongata. O autor
diferenciou Ta. peruviana das suas outras espécies pelos seguintes caracteres: do complexo
attenuata pelo menor nimero de dentes maxilares (6 a 12; 12 a 16 em attenuata) e corpo mais
robusto (alongado em attenuata); do complexo chilensis por apresentar 8 supralabiais e uma
pré-ocular (7 supralabiais e 2 pré-oculares em chilensis) e pela presenca de espinhos de
mesmo tamanho no corpo do hemipénis (espinhos que aumentam de tamanho posteriormente
no complexo chilensis); de Ta. affinis pela formula de dorsais 19-19-15 (17-17-15 em affinis);
e de Ta. tarmensis (em parénteses) pela presenca de fosseta apical (ausente), pelo menor
numero de dentes maxilares (12), fémeas com menos de 50 subcaudais (mais de 50), e padrao
manchado de coloragdo dorsal (padrao homogéneo escuro acinzentado ou amarronzado, sem
manchas evidentes) (Walker, 1945).

Dentre os complexos de Walker (1945), o mais problematico e com menos informacgao
permanece sendo o complexo attenuata. Walker (1945) descreveu Tachymenis attenuata
attenuata baseado em dois exemplares originalmente depositados na Universidade de
Arequipa, Peru, e sem localidade exata de coleta. Entretanto, o autor assumiu que a
localidade seria Madre de Dios, na bacia Amazodnica peruana (Schmidt & Walker, 1943a;
Walker, 1945). No mesmo trabalho a outra subespécie, Tachymenis attenuata boliviana, foi
descrita com procedéncia de Incachaca no departamento de Cochabamba, Bolivia (2.500 m),
e distinta de Ta. a. attenuata (em parénteses) por: 14-16 dentes maxilares (12-14), 152
ventrais (148-150), 69 subcaudais em machos (60-64); e padrio de coloragdo dorsal
axadrezado (pintado) (Walker, 1945).

Subsequentemente, o trabalho de Ortiz (1973) esclareceu a situagdo taxonOmica do
“complexo chilensis”, distinguindo as subespécies de Ta. chilensis e Ta. peruviana com base
na contagem de escamas ventrais, subcaudais, pré-oculares, supralabiais e padrao de desenho

dorsal. O autor restringiu Ta. chilensis a duas subespécies, Ta. chilensis chilensis ¢ Ta.
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chilensis coronellina; recolocando Psammophylax assimilis na sinonimia de Ta. peruviana,
conforme Boulenger (1896); e Ta. chilensis melanura na sinonimia de Ta. chilensis chilensis,
como sua forma melanica (Ortiz, 1973).

Apos Ortiz (1973), somente duas publicagdes trataram da taxonomia de Tachymenis.
Pefaur et al. (1978) listaram as espécies de répteis de Arequipa, Peru, e caracterizaram 7a.
peruviana por: comprimento rostro-cloacal maximo 550 mm, 145 ventrais, 41 subcaudais e
19 dorsais; mencionando sua distribui¢do para regides elevadas da regido de “Arequipa,
Chiguata, Salinas, Sumbay, Chuquibamba, etc.” (Pefaur et. al., 1978). Miranda & Couturier
(1981) descreveram outra subespécie, Ta. peruviana yutoensis, com base no padrao dorsal de
coloracdo de espécimes da Argentina, registros ndo mencionados previamente por Walker
(1945) e Ortiz (1973).

Tomodon

O género Tomodon apareceu pela primeira vez em Duméril & Bribon, 1853. Duméril,
Bribon & Duméril (1854) posteriormente descreveram Tomodon dorsatum, Tomodon
lineatum e Tomodon ocellatus. O taxon To. lineatum passou a lista sinonimica de Conophis
lineatus (Wallach et al., 2014). Boulenger (1886) separou To. dorsatus de To. ocellatus pela
auséncia de loreal e 17 fileiras de escamas na primeira, alterando a nomenclatura do epiteto
especifico de To. dorsatum Duméril, Bribon & Duméril, 1854 para To. dorsatus.

Peters (1882) descreveu Opisthoplus degener, o qual foi sinonimizado a To. dorsatus por
Boulenger (1896). Giinther (1858) examinou um exemplar de To. dorsatus do Rio de Janeiro
e o diagnosticou por: escamas dorsais em fileiras obliquas, nasal unica e longa, cabeca
triangular, corpo alongado, coloragdo oliva com duas bandas marrons longitudinais ao longo
do corpo e da cauda. Vanzolini (1947) descreveu Aproterodon clementi baseado em dois
espécimes identificados como To. dorsatus do Rio Grande do Sul, distinguindo-a pela
extrema reducdo do maxilar, forma das presas, forma simplificada do pterigoide e palatino, e
pela denti¢ao mandibular. Hoge (1959) redescreveu O. degener e a diagnosticou pela auséncia
de dentes maxilares (fora a presa). O mesmo autor sinonimizou A. clementi com O. degener,
porém nao diferenciou To. dorsatus. Peters & Orejas-Miranda (1970) mantiveram a
classificagdo de Hoge (1959), com O. degener valido, separando o ultimo de To. dorsatus
pelo maxilar extremamente reduzido, sem dentes anteriores as presas sulcadas aumentadas.
Cechin (1989) analisou exemplares identificados como O. degener € encontrou uma variagao
de zero a dois no nimero de dentes maxilares pré-diastemais em uma mesma ninhada,

registrando portanto uma varia¢do de zero a cinco dentes maxilares em To. dorsatus. Dessa
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maneira a caracteristica diagnostica de O. degener passou a ser uma variagao de To. dorsatus,
sendo o primeiro alocado na sinonimia do tltimo (Cechin, 1989).

Pseudotomodon

Leybold (1873) descreveu Pelias trigonatus com base em um exemplar de Mendonza,
Argentina. Koslowsky (1896) descreveu pela primeira vez o género Pseudotomodon e a
espécie Pseudotomodon mendozinus. Peracca (1897) descreveu Pseudotomodon crivelli
diagnosticando-o como um tipo intermedidrio entre Tomodon e Philodryas. Amaral (1929)
considerou o tdxon de Leybold como uma subespécie de Tomodon ocellatus (To. ocellatus
trigonatus). Bailey (1970) desconsiderou essa subespécie e sinonimizou P. mendozinus ¢ P.
crivelli a Pseudotomodon trigonatus, tornando o género monotipico.

Gomesophis e Ptychophis

O género Ptychophis e a espécie Pt. flavovirgatus foram descritos por Gomes (1915) com
base em um exemplar de Santa Catarina, Brasil. Lema (1967) descreveu Paraptychophis
meyeri com base em um Unico exemplar, diferenciando-a de Pt. flavovirgatus (em parénteses)
por: auséncia de diastema (presente); dentes maxilares 17 (17+2); cabega distinta do pescogo
(levemente distinta); olhos menores; e uma pré-ocular (duas). Hoge & Romano (1969)
sinonimizaram o taxon de Lema (1967) ao de Gomes (1915) indicando que as diferengas
encontradas sdo apenas uma variagdo de P. flavovirgatus (Porto & Caramaschi, 1988).

Por sua vez, Gomesophis brasiliensis foi descrita como Tachymenis brasiliensis por
Gomes (1918), sendo posteriormente alocada no género monotipico Gomesophis e separada
de Tachymenis por caracteristicas como formato e tamanho do osso pterigoide, formato da
pupila e férmula dentaria (Hoge & Mertens, 1959). Prudente (1993) revisou o género,
utilizando dados morfométricos, meristicos, cranianos, hemipenianos e de historia natural.
Com base nos caracteres analisados a autora relacionou G. brasiliensis com o género
Tachymenis (Prudente, 1993).

Gonzalez et al. (2014) descreveram a variagao morfologica populacional de G. brasiliensis
e P. flavovirgatus. Os autores sugeriram que a semelhanga morfologica desses dois taxons,
relacionada as caracteristicas adaptativas de uso de habitats aquaticos, ¢ indicativa da
proximidade filogenética dos mesmos, e citam que tais caracteristicas foram utilizadas como
justificativas para a sinonimiza¢ao dos mesmos, proposta na tese de Franco (2000).

Calamodontophis

Género descrito por Amaral (1935) como Calamodon paucidens, sendo posteriormente
alterado para Calamodontophis por tratar-se de um nome previamente ocupado (Amaral,

1963). Amaral (1935) relacionou o seu novo género com Tomodon, distinguindo-o pelo
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menor didmetro da regido cervical e cefalica em relacdo ao corpo. Posteriormente, Bailey
(1966a) reavaliou a descricdo de Amaral (1935), fornecendo a seguinte diagnose corrigida e
ampliada: 7+2 dentes maxilares, seis dentes palatinos e 10 pterigdideos; 135 ventrais; escama
cloacal dividida; 32 subcaudais; sete supralabiais (3* € 4* em contato com olho); nasal inteira;
escamas dorsais lisas com 15 fileiras continuas e uma fosseta apical.

Pagini & Lema (1987) encontraram o segundo exemplar da espécie e corrigiram e
complementaram, por sua vez, o trabalho de Bailey (1966a). Estes autores identificaram
também uma caracteristica importante, a coloragdo escura (preta) da mucosa oral e cloacal
(Pagini & Lema, 1987; Franco et al., 2006). Franco et al. (2006) descreveram a segunda
espécie, C. ronaldoi, a partir de dois exemplares do Parand; e a diferenciaram de C. paucidens
pelo padrdo de coloracdo dorsal na primeira, com a presenca de uma linha longitudinal dorsal
clara, uma mancha escura da comissura da boca até a regido gular, e uma mancha preta nas
parietais (Franco et al., 2006).

Outros poucos trabalhos forneceram informacgdes desse género extremamente raro, sendo
toda a informacdo restrita a poucos exemplares (Franco et al., 2001; Carreira & Meneguel,

2004; Carreira et al., 2005; Carreira & Lombardo, 2008; Carreira & Maneyro, 2015).
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6. CONCLUSOES

A tribo Tachymenini foi recuperada como monofilética, sustentada por alto suporte de
dados morfologicos e moleculares, sendo a viviparidade a Uinica sinapomorfia da tribo;
Nao foi encontrado suporte para o posicionamento da tribo dentro de Xenodontinae;

O uso combinado de dados morfologicos e moleculares foi fundamental para o
entendimento das relagdes filogenéticas da tribo;

Com base no levantamento de dados morfoldgicos, as seguintes decisdes taxondmicas
foram propostas para Tachymenini, anteriormente as analises filogenéticas: sinonimizac¢do
de Thamnodynastes ceibae a Thamnodynastes dixoni; sinonimizagdo de Tachymenis
elongata a Pseudalsophis elegans; alocagdo de Thamnodynastes hypoconia como sindnimo
junior de Thamnodynastes strigatus; Thamnodynastes nattereri considerada como espécie
plena, sendo necessaria a designacdo de um neétipo; e descrigdo de Thamnodynastes
phoenix sp. nov. para as populacdes de Thamnodynastes do Cerrado e Caatinga da regido
central e Nordeste do Brasil;

As andlises filogenéticas de dados moleculares e morfologicos permitiram as seguintes
conclusoes:

1) O género Thamnodynastes ¢ restrito para as espécies do grupo pallidus (Th. pallidus,
Th. sertanejo, Th. longicaudus e uma quarta espécie nao descrita) e Th. lanei;

2) O género Dryophylax ¢ revalidado para alocar todas as espécies de Thamnodynastes
com 19 fileiras de dorsais (quilhadas ou lisas), além de Thamnodynastes chimanta e
Thamnodynastes duida, com 17 dorsais;

3) Asespécies Th. duida, Th. corocoroensis, Th. marahuaquenis, Th. ramonriveroi e Th.
yavi, apesar de ndo terem sido incluidas nas andlises filogenéticas por caréncia de dados
disponiveis, sdo alocadas junto as espécies presumidamente mais proximas (7h.
paraguanae, Th. gambotensis, Th. dixoni ¢ Th. chimanta) e, portanto, posicionadas
tentativamente no género Dryophylax;

4) Thamnodynastes sp. (complexo “hypoconia” sensu Cei et al., 1992) ¢ também
alocada no género Dryophylax, e duas espécies sdo reconhecidas para o que anteriormente
era considerado como “Thamnodynastes hypoconia”: Dryophylax sp.1 € Dryophylax sp.2,
da regido Sul do Brasil e Argentina e da regido central do Brasil, respectivamente;

5) O género Mesostes ¢ revalidado para abrigar as espécies de Thamnodynastes do grupo

strigatus (Th. rutilus e Th. strigatus);
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6) Thamnodynastes sp. nov. (aff. strigatus), de um enclave de area aberta na Amazonia
Peruana, ¢ tentativamente alocada no género Mesostes, pendente da disponibilidade de
mais dados;

7) Tachymenis affinis ¢ alocada em um gé€nero a parte, Gen. Nov. 1, com base em
caracteristicas hemipenianas e cranianas, ¢ pelo seu posicionamento nas darvores
filogenéticas;

8) Tomodon ocellatus e Pseudotomodon trigonatus sao alocadas no género Tachymenis,
com alto suporte molecular e morfologico;

9) O género Tachymenis ¢ dividido em dois grupos bem sustentados por dados
moleculares ¢ morfologia hemipeniana: clado peruviana (Ta. peruviana, Ta. ocellata e Ta.
trigonata) e clado chilensis (Ta. chilensis e Ta. attenuata);

10) Tachymenis tarmensis ¢ mantida dentro do género Tachymenis, porém seu
posicionamento estd ainda pendente da disponibilidade de dados;

11) Tomodon orestes ¢ alocada em um género a parte, Gen. Nov. 2, este mais
proximamente relacionado ao género Calamodontophis;

12) O género Tomodon fica restrito para Tomodon dorsatus, diagnosticado por
caracteristicas cranianas ¢ de morfologia externa;

Para os 33 taxons da tribo Tachymenini anteriormente validos, 14 sdo mantidos, 17 sdo
realocados de género e dois sao invalidados;

A nova composi¢do de Tachymenini passa a abranger 10 géneros e 35 espécies:
Calamodontophis paucidens, Calamodontophis ronaldoi, Gomesophis brasiliensis,
Ptychophis flavovirgatus, Tachymenis attenuata, Tachymenis chilensis, Tachymenis
ocellata nov. comb., Tachymenis peruviana, Tachymenis tarmensis, Tachymenis trigonata
nov. comb., Gen. Nov. 1 affinis nov. comb., Thamnodynastes lanei, Thamnodynastes
longicaudus, Thamnodynastes pallidus, Thamnodynastes sertanejo, Dryophylax almae
nov. comb., Dryophylax chaquensis nov. comb., Dryophylax chimanta nov. comb.,
Dryophylax corocoroensis nov. comb., Dryophylax dixoni nov. comb., Dryophylax duida
nov. comb., Dryophylax gambotensis nov. comb., Dryophylax marahuaquensis nov.
comb., Dryophylax nattereri mov. comb., Dryophylax paraguanae mnov. comb.,
Dryophylax phoenix sp. nov. nov. comb., Dryophylax ramonriveroi mov. comb.,
Dryophylax sp.1 sp. nov., Dryophylax sp.2 sp. nov., Dryophylax yavi nov. comb.,
Mesostes rutilus nov. comb., Mesostes strigatus nov. comb., Mesostes sp. nov, Tomodon

dorsatus ¢ Gen. Nov. 2 orestes nov. comb.;
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e Além dessas novas propostas classificatorias, as analises filogenéticas permitiram
reconhecer trés complexos de espécies cripticas em Tachymenini: Dryophylax nattereri,
Dryophylax sp. (complexo “hypoconia” sensu Cei et al., 1992) e Mesostes strigatus;

e C(Cinco outras espécies candidatas sdo elencadas para a tribo: duas no complexo de
Dryophylax sp. (complexo “hypoconia’ sensu Cei et al., 1992), uma para o complexo de
Dryophylax nattereri, uma no complexo de Mesostes strigatus € uma quarta espécie de
Thamnodynastes do grupo pallidus,

e A diversidade dentro de Tachymenini, especialmente para o género Thamnodynastes (lato
sensu), ¢ ainda subestimada, e maiores esforcos sdo necessarios para melhor diagnosticar

as linhagens evolutivas cripticas recuperadas dentro dos géneros Dryophylax e Mesostes,
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7. RESUMO

Apesar do crescente aporte de informagdes na sistematica das serpentes Neotropicais,
impulsionado pelo desenvolvimento de técnicas moleculares, as relagdes evolutivas intra e
intertribais da subfamilia Xenodontinae ainda sdo incipientes, € o posicionamento de géneros
e espécies de varias de suas tribos é desconhecido. A tribo Tachymenini (Dipsadidae,
Xenodontinae) abriga sete géneros e 33 espécies validas, amplamente distribuidas na América
do Sul, e representadas por um complexo historico taxondmico e uma diversidade
subamostrada. O presente projeto visou estudar as relagdes evolutivas de Tachymenini, de
modo a testar as hipdteses de relacionamento entre seus géneros e espécies em um contexto
integrativo, e assim validar mudangas taxondmicas. Todos os tdxons validos de Tachymenini
foram examinados, sendo este o trabalho mais abrangente para a tribo. Foram realizadas
analises filogenéticas de Méaxima Parcimdnia, Maxima Verossimilhanca e Bayeasiana, a partir
da codificacdo de 70 caracteres morfologicos ¢ do sequenciamento de trés genes
mitocondriais e trés nucleares. As andlises filogenéticas recuperaram Tachymenini como
monofilética e seus géneros mais especiosos, Tachymenis, Thamnodynastes e Tomodon,
polifiléticos. Dois novos géneros e quatro novas espécies sdo propostas, trés espécies sao
sinonimizadas e dois outros géneros sdo revalidados, resultando em uma nova classifica¢ao
com 10 géneros e 35 espécies para a tribo. Ainda, trés complexos de espécies cripticas foram
recuperados, o que aumentaria a diversidade de Tachymenini em pelo menos quatro novas
espécies. O uso de dados morfologicos e moleculares combinados foi fundamental para o
melhor entendimento das relagdes entre os géneros da tribo, e para o estabelecimento de
caracteres diagnodsticos. Outros tipos de abordagens, além de complementacdo de lacunas
amostrais, tanto morfoldgicas quanto moleculares, sdo necessarias em estudos sistematicos

futuros de Tachymenini e outros grupos de xenodontineos.
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8. ABSTRACT

In spite of the incoming flow of information regarding the systematics of Neotropical snakes,
largely driven by the innovation of new techniques for molecular data, the evolutionary
relations among members of the subfamily Xenodontinae are incipient, and the phylogenetic
status of several genera and species are still unknown. The tribe Tachymenini (Dipsadidade,
Xenodontinae) is composed by seven genera and 33 species widely distributed throughout
South America, and characterized by a complex taxonomic history and a hidden diversity.
This project aimed to study the phylogenetic relations of Tachymenini, testing the
evolutionary hypotheses of relationships among its genera and species in an integrative
approach, and to further validate taxonomic changes. All Tachymenini taxa were analyzed in
the most comprehensive study of the tribe. Maximum Parsimony, Maximum Likelihood and
Bayesian analysis were performed using 70 morphological characters, three mitochondrial
and three nuclear genes. Phylogenetic analysis recovered Tachymenini as monophyletic, and
its most specious genera, Tachymenis, Thamnodynastes and Tomodon, as polyphyletic. Two
new genera and four new species are proposed, three species are synonymized, and two other
genera are resurrected, resulting in a new composition of 10 genera and 35 species for the
tribe. Nevertheless, three cryptic species complexes were recovered, which would increase the
diversity for Tachymenini in at least four other species. The combined use of morphological
and molecular data was fundamental for a better understanding of the genera relationships,
and for the establishment of diagnostic characters for the taxa. Other approaches, along with
the improvement of morphological and molecular data deficiencies, are necessary in future

systematic studies of Tachymenini and other Xenodontinae.
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