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CAPITULO 1

INTRODUCAO GERAL



INTRODUCAO

O género Bothrops (incluindo Bothriopsis; SALOMAO et al., 1997; 1999) constitui um clado
bastante diversificado com origem e radiacdo recente na regido Neotropical e possui atualmente
cerca de 45 espécies de serpentes distribuidas principalmente na América do Sul (WUSTER et al.,
2002; CAMPBELL & LLAMAR, 2004). O habito alimentar generalista do tdxon ancestral de Bothrops
associado a auséncia de nichos ocupados por outros viperideos durante a colonizagdo da América
do Sul devem ter influenciado na plasticidade de utilizacdo do substrato e na evolucdo das
diferentes caracteristicas morfoldgicas inerente as espécies que compdem esse género, contribuindo
para a elevada diversificagdo taxondmica e ecoldgica do grupo nesse continente (MARTINS et al.,
2001; 2002; WUSTER et al., 2002; veja também DESHMUCK, 1986; HADDAD & PRADO, 2005 e
BEGON et al., 2006 para a associacdo entre elevada riqueza de espécies e heterogeneidade ambiental
na regido Neotropical). Tépicos relacionados a origem e radia¢do adaptativa, bem como a evolucio
de caracteres morfolégicos e uso do ambiente, biologia alimentar e reprodutiva para espécies do
complexo Bothrops sdo apresentados e discutidos nos recentes trabalhos de MARTINS et al. (2001;
2002); ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO (2002); PARKINSON et al. (2002); WUSTER et al. (2002) e
CAMPBELL & LAMAR (2004).

Bothrops jaracaca (Wied, 1824 Viperidae; Figuras 1 e 2) é uma espécie relativamente
delgada e de tamanho moderado, podendo atingir até 1.600 mm de comprimento total (CAMPBELL
& LAMAR, 2004). Seu padrio de colorido € bastante varidvel (veja CAMPBELL & LLAMAR, 2004) e os
individuos apresentam manchas escuras em forma triangular distribuidas em ambos os lados do
corpo (GOMES & PUORTO, 1993), usualmente conferindo a espécie um padrao criptico de coloracio
(Sazma, 1988; 1992). As fémeas sdo maiores e mais robustas em relacdo aos machos, além de
possuirem maior tamanho relativo de cabeca (VANZOLINI, 1946; JANEIRO-CINQUINT et al., 1992;
SAZIMA, 1992; CARDOSO, 2001). Esta distribuida verticalmente desde o nivel do mar até elevacdes
préximas a 1.200 m, onde habita uma grande variedade de habitats (SAZIMA, 1992; CAMPBELL &

LAMAR, 2004). Esses incluem, ambientes florestados, como a Mata Atlantica, florestas tropicais



Figura 1. Fémea adulta de Bothrops jararaca em atividade sobre o solo no periodo noturno. Foto realizada

no Parque Estadual Carlos Botelho, Sdo Paulo.

Figura 2. Jovem de Bothrops jararaca sobre a vegetagdo no periodo noturno evidenciando a extremidade
mais clara da cauda, utilizada para atrair presas ectotérmicas. Foto realizada no Parque Estadual Carlos

Botelho, Sao Paulo.



deciduas e remanescentes florestais circundados por campos cultivados, até dreas abertas com
elevada perturbacio antrépica e alta densidade humana, como grandes centros urbanos, onde habita
pequenas manchas de mata (PUORTO et al., 1991). Essa plasticidade no uso de ambientes, somada a
coloracido criptica e a elevada abundancia relativa nas taxocenoses locais de serpentes das quais faz
parte (e.g. MARQUES & SAZIMA, 2004; MORAES & CASTANHO, 2004), sdo os principais fatores
responsdveis pelo alto nimero de acidentes ofidicos registrados para essa espécie na regido sudeste
do Brasil (SAZIMA, 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992; RIBEIRO & JORGE, 1997; RIBEIRO et al., 1998).

Individuos de B. jararaca sao ativos principalmente no periodo crepuscular e noturno
(VANZOLINT, 1948; SAZIMA, 1988; 1992; MARQUES & SAZIMA, 2004), podendo apresentar alguma
atividade diurna, em geral, associada a termoregulacdo comportamental (SAZIMA, 1988; SAZIMA &
HADDAD, 1992). As jararacas permanecem ativas durante a maior parte do ano, principalmente
durante os meses mais quentes e Umidos, nos quais, pode ser encontrada com relativa facilidade
(SAzIMA, 1988; 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992). Os individuos podem ser observados no chdo ou
sobre a vegetacdo (SAZIMA, 1988; 1992; SAzIMA & HADDAD, 1992; MARQUES et al., 2001;
MARTINS et al., 2001; MORAES & CASTANHO, 2006), sendo que os jovens tendem a ser mais
arboricolas em relagdo aos adultos (MARQUES & SAZIMA, 2004; R. A. Moraes obs. pess.).

Bothrops jararaca alimenta-se principalmente de pequenos vertebrados e apresenta
mudancas ontogenéticas em sua dieta (AMARAL, 1978; SAZIMA, 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992;
MARQUES et al., 2001; MARTINS et al., 2002). Os jovens alimentam-se principalmente de anfibios
anuros e em menor extensdo de lagartos, atraindo-os por movimentos da cauda, geralmente branco-
amarelada ou preta (Figura 2; SAZIMA, 1991; 1992; HARTMANN et al., 2003) e, eventualmente, de
pequenos roedores (SAZIMA, 1992; mas veja este estudo). Os individuos sub-adultos e adultos
alimentam-se principalmente de roedores, com tamanho variando desde camundongos até preds e,
eventualmente, de presas ectotérmicas (SAZIMA, 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992; MARTINS et al.,
2002; este estudo). O comportamento de caga de B. jararaca é consistente com a estratégia de

espreita (SAZIMA, 1989; 1992). Contudo, longos deslocamentos de individuos dessa espécie na



natureza, seu porte relativamente delgado e a aceitagdo de presas em encontros provocados quando
as serpentes estdo em movimento, sdo fatores que sugerem que também possa cagar ativamente
(SAazmmMaA, 1988; 1989; 1992), podendo inclusive, alimentar-se de animais previamente mortos
(SAZIMA & STRUSSMANN, 1990).

Bothrops jararaca é uma serpente vivipara (MARQUES et al., 2001) que produz em média 17
filhotes (ALMEIDA-SANTOS, 2005), embora existam relatos de ninhadas com 3 até 34 jovens
(SAzMA, 1992). As fémeas maduram com idade superior e tamanho maior do que os machos e o
longo tempo de gestacdo associado ao curto periodo entre o nascimento dos neonatos e inicio da
fase vitelogénica, impedem que a reprodugdo suceda-se anualmente (JANEIRO-CINQUINI et al.,
1993; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). O ciclo reprodutivo dos
machos € caracterizado pela sazonalidade da espermatogénese e o ciclo reprodutivo das fémeas pela
sazonalidade em que os eventos reprodutivos ocorrem, sendo a estocagem obrigatéria de
espermatozdides em ambos 0s sexos um componente essencial para a harmonizacdo do ciclo
reprodutivo da espécie (ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002;
ALMEIDA-SANTOS, 2005). O desenvolvimento dos embrides e€ o nascimento dos neonatos
correspondem ao periodo mais quente € imido do ano (SAZIMA, 1992; JANEIRO-CINQUINI et al.,
1993; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002), o que deve otimizar o desenvolvimento embriondrio e
garantir um suprimento adequado de alimento para os neonatos (cf. SAZIMA, 1992; HARTMANN et
al.,2004).

A variacdo geogrifica é a ocorréncia de diferencas intraespecificas entre populacdes
espacialmente segregadas (MAYR, 1977). Esse fenomeno € particularmente notdvel em espécies que
apresentam popula¢des amplamente distribuidas e sujeitas a diferentes grupos de pressodes seletivas
em suas areas de distribuicdo (MAYR, 1977; PIANKA, 1994; BEGON et al., 2006). Assim, através da
interacdo dos genétipos individuais com as condicdes ambientais especificas (e.g. temperatura e
precipitacdo) ou com mudangas de natureza proximal do ambiente (e.g. oscila¢cdes temporais na

disponibilidade de presas), os individuos tendem a desenvolver diferencas em caracteres



morfoldgicos e ecolégicos (e.g. dieta e reproducdo) que sdo mediadas pela selecdo natural e/ou pela
plasticidade fenotipica da espécie (BALLINGER, 1983; AUBRET et al., 2004; BEGON et al., 2006).
Mudancas dessa natureza em caracteres relacionados a morfologia, dieta e reprodugdo sdo
relativamente bem documentadas em espécies de répteis Squamata amplamente distribuidas
geograficamente (e.g. GIBBONS, 1967; FITCH, 1985; SHINE ef al., 1998; VANZOLINI, 2002; AUBRET
et al.,2004).

Bothrops jararaca ocorre no Brasil, Paraguai e Argentina. A 4rea de ocorréncia no Brasil
estende-se do sul da Bahia até o Rio Grande do Sul, estando amplamente distribuida no sudeste
brasileiro (PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1970; CAMPBELL & LAMAR, 2004). No estado de Sao
Paulo, € comum em dreas litoraneas de clima relativamente homogéneo ao longo do ano e em areas
adjacentes mais elevadas da Serra do Mar e do planalto, com altitudes variando entre 400 a 950 m e
clima mais varidvel. Assim, as populag¢des de B. jararaca nessas areas estdo sujeitas a diferentes
influéncias de fatores abidticos e presumivelmente bidticos (e.g. disponibilidade diferencial de tipos
de presas; veja SHINE et al., 1998; HARTMANN et al., 2005), o que deve resultar na variacio
geogréfica de caracteres morfoldgicos e ecoldgicos (e.g. dieta e reproducdo; veja capitulos 2 e 3
para as hipéteses especificas delineadas acerca da possivel variagdo geogréfica para cada um desses
caracteres € como as varidveis ambientais podem influenciar nessas variacdes) entre essas
populacdes.

Apesar da potencialidade de populagdes de B. jararaca apresentarem variagdo geogrifica
para os caracteres supramencionados, o tnico trabalho que aborda esse tépico para essa espécie é o
de HOGE et al. (1976/77), que trata da associagdo entre a variagdo do nimero de escamas ventrais e
o clima entre populagGes de jararacas habitantes de regides setentrionais e meridionais do Brasil.

Os caracteres relacionados a morfologia e ecologia de determinada espécie de serpente nio
podem ser adequadamente estudados e inferidos apenas pela investigacdo de populagdes locais,
uma vez que tais caracteres freqiientemente estdo sujeitos a variacdo geogréfica (e.g. SHINE et al.,

1998; CAMPBELL & SOLORZANO, 2002; TAYLOR & DENARDO, 2005). Além disso, o estudo dessas



variacdes pode fornecer importantes informagdes sobre a evolu¢do morfoldgica, alimentar e da
histéria de vida das serpentes (e.g. GREENE, 1983; 1997; GREGORY & LARSEN, 1993; KRAUSE et al.,
2003). Em conjunto, tais informagdes compdem parte essencial da histéria natural de uma espécie,
topico fundamental para a formulacdo de hipéteses e para a compreensdo de perguntas e de
problemas dentro da ecologia, além de ser a base para o conhecimento da biodiversidade e
importante no gerenciamento de programas de conservacdo e educacdo (BARTOLOMEW, 1986;
GREENE, 1986; 1993; BERRY, 1987; GREENE & L0OSOS, 1988).

Este estudo tem como principal objetivo descrever variagdes em caracteres morfolégicos e
ecoldgicos (relacionados a dieta e reproducido) em populagdes de Bothrops jararaca que habitam
areas litoraneas (baixa altitude e clima relativamente homogéneo) e dreas de maior altitude da Serra
do Mar e do planalto adjacente (altitudes variando de cerca de 450 a 950 m e clima mais varidvel
em relag@o as dreas litoraneas) na regidao do estado de Sdo Paulo, bem como averiguar as possiveis

influéncias de fatores bidticos e abidticos sobre as variacdes encontradas.

Area de Estudo

Os exemplares examinados sdo provenientes da drea situada entre as localidades litoraneas
de Cananéia (25° 00’ S, 47° 55° W) a Ubatuba (23° 26’ S, 45° 04’ W), ambas praticamente ao nivel
do mar, e entre as localidades adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo
situadas aproximadamente entre Guapiara (24° 11’ S, 48° 31’ W; altitude de 750 m) e Piquete (22°
36’ S, 45° 10° W; altitude de 645 m). Foram consideradas localidades litoraneas aquelas com
altitudes variando entre o nivel do mar a 80 m (n = 24) e localidades de altitude aquelas com
altitudes variando entre 450 a 950 m (n = 84) (Figura 3). H4 diferenca significativa entre a altitude
de procedéncia dos individuos da populagao litoranea (média 10,79 m; + 14,81 m; n = 347) e entre
aqueles da populagdo de altitude (média 730,33 m; + 102,17 m; n = 484; U = 0; p<<0,0001), o que

indica aparente segregacdo espacial entre os individuos das duas populacdes.



O estado de Sao Paulo estd sujeito a ampla variagdo climdtica em relagdo a temperatura e a
precipitacdo (NIMER, 1979). As localidades litoraneas apresentam temperaturas menos variaveis ao
longo do ano e superiores em relacdo as localidades de maior altitude da Serra do Mar e do planalto
adjacente do estado (Figura 4; NASCIMENTO & PEREIRA, 1988). Além disso, os municipios
litoraneos apresentam distribuicdo mais regular de chuvas ao longo do ano e maior pluviosidade
média anual em relacdo as dltimas. Portanto, as localidades litordneas apresentam sazonalidade
climatica menos acentuada em relacdo aquelas de maior altitude da Serra do Mar e do planalto

adjacente do estado de Sao Paulo (Figura 4; NASCIMENTO & PEREIRA, 1988).
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Figura 3. Representacdo das localidades litordneas (indicadas pela linha pontilhada cinza; n = 24) e
localidades de altitude adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (n = 84) de onde sdo

provenientes os exemplares de Bothrops jararaca examinados.
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Localidades de areas mais elevadas da Serra do Mar e do planalto do estado de Sao Paulo
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Figura 4. Padrdes climaticos de localidades de ocorréncia das populagdes de Bothrops jararaca estudadas.
Barras escuras = temperatura maxima; barras claras = temperatura minima; linhas com tridngulos =
temperatura média; linhas com circulos = precipitagio média. Dados obtidos do Instituto Agrondmico de

Campinas (IAC).
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CAPITULO 2

VARIACAO GEOGRAFICA EM CARACTERES
MORFOLOGICOS E NA DIETA EM POPULACOES DE
BOTHROPS JARARACA (SERPENTES: VIPERIDAE) NO
ESTADO DE SAO PAULO
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GEOGRAPHIC VARIATION IN MORPHOLOGICAL CHARACTERS AND DIET OF
BOTHROPS JARARACA POPULATIONS (SERPENTES: VIPERIDAE) IN SAO PAULO

STATE
Abstract

Widely distributed snakes exposed to different conditions of temperature and precipitation
throughout their distributions may present geographic variation in the kinds, classes and/or sizes of
the preys consumed. Such interpopulacional differences in diet frequently result in modifications of
morphological characters associated to feeding. In this study, I investigate whether Bothrops
Jjararaca populations from coastal and adjacent mid-elevation sites of the Serra do Mar and plateau
in Sdo Paulo state presented differences in diet, feeding frequency between the seasons of the year,
and in morphological characters associated to feeding. I analyzed 831 specimens among immature
and adults of both sexes deposited in the Colecdo Herpetoldgica do Instituto Butantan (IBSP). Data
concerning 42 fed individuals from the studied areas taken from unpublished works were also
included. Additional aspects of B. jararaca feeding biology such as the consumption of multiple
prey items and ontogenetic shift in diet were also discussed. Juveniles from the mid-elevation sites
feed on endothermic preys (mammals) in higher frequency in relation to that from the coastal sites,
which might be due to the higher anuran availability throughout the year at the coastal sites, and/or
because the juveniles from the mid-elevation sites select and they are capable of ingest endothermic
preys despite their small body size. There were no significant differences among sub-adults and
adults from the two populations in the kinds (ectothermic and endothermic) and classes (taxonomic
groups) of the prey consumed, which is possibly related to the fact that the individuals from both
sites consumes endothermic prey as soon as possible throughout the ontogeny and abandon
relatively small items. Although the jararacas from the mid-elevation sites probably are less active
during the coldest and driest months of the year and feed less frequently during this period in
relation to that of the coastal sites, these individuals did not seem to compensate the fewer

opportunities of taking prey by feeding in higher frequency in relation to the coespecifics from the
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coastal sites during the hottest and warmest months of the year. Most differences among the
populations were the significant differences in the size of prey consumed, and in the morphological
characters associated to feeding. The specimens from mid-elevation populations consume relatively
larger prey and they have larger bodies, relative larger heads, and are stouter for most of the size
classes established. It is possible that the more seasonal climate of the mid-elevation sites restricts
the extension of the activity period and the feeding efficiency of snakes, which could correspond to
a selective agent related to the consumption of larger prey. The difference in diet might be one of
the factors that are related to differences in body dimensions between populations from the coast
and from mid-elevation sites. It is suggested that some morphological differences should be related

to the species phenotypic plasticity and other to evolutionary changes.

VARIACAO GEOGRAFICA EM CARACTERES MORFOLOGICOS E NA DIETA EM
POPULACOES DE BOTHROPS JARARACA (SERPENTES: VIPERIDAE) NO ESTADO

DE SAO PAULO
Resumo

Espécies de serpentes com ampla distribuicao geogrifica e sujeitas a diferentes condicdes de
temperatura e precipitacdo ao longo de suas dreas de ocorréncia podem apresentar variacdo
geogréfica nos tipos, nas classes e/ou nos tamanhos das presas consumidas. Essas diferencas
interpopulacionais na dieta freqiientemente resultam em modificagdes em caracteres morfolégicos
associados a alimentag¢do. Neste estudo, foi investigado se populagdes de Bothrops jararaca de
areas litoraneas e de dreas adjacentes de maior altitude da Serra do Mar e do planalto do estado de
Sdo Paulo apresentavam diferencas na dieta, na freqii€éncia de alimentacdo entre estagdes do ano e
em caracteres morfoldgicos associados a biologia alimentar. Foram analisados 831 espécimes de
imaturos e adultos de ambos os sexos depositados na Colecdo Herpetoldgica do Instituto Butantan
(IBSP) e dados adicionais de 42 individuos alimentados das areas supramencionadas obtidos de
trabalhos ndo publicados. Também sdo discutidos aspectos adicionais da biologia alimentar de B.
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jararaca, como o consumo de itens alimentares multiplos e mudanca ontogenética na dieta.
Individuos jovens da populacdo de altitude consomem presas endotérmicas (mamiferos) em
freqliéncia significativamente maior em relacdo aos da populacdo litordnea, o que deve estar
relacionado & maior disponibilidade de anuros ao longo do ano nas dreas litoraneas e/ou ao fato de
que os jovens das dreas de altitude selecionam e sdo capazes de ingerirem presas endotérmicas
apesar de seus pequenos tamanhos corporais. Entre os individuos sub-adultos e adultos das duas
populagdes, ndo houve diferengas significativas nos tipos (ectotérmicas e endotérmicas) e nas
classes (grupos taxondmicos) de presas consumidas, possivelmente porque esses individuos se
alimentam de presas endotérmicas assim que possivel ao longo da ontogenia, abandonando itens
alimentares relativamente pequenos. Apesar das jararacas das dreas de altitude provavelmente
estarem menos ativas durante os meses mais frios e secos do ano e se alimentarem com menor
freqliéncia durante esse periodo, esses individuos aparentemente ndo compensam as menores
oportunidades de tomada de alimento consumindo presas em freqiiéncia superior aos coespecificos
das dreas costeiras durante os meses mais quentes e imidos do ano. As maiores diferencgas entre as
populagdes ocorreram nas dimensdes relativas das presas ingeridas e nos caracteres morfolégicos
associados a biologia alimentar. Os individuos da populacdo de altitude consomem itens
alimentares relativamente maiores e possuem para quase todas as classes de tamanho estabelecidas,
maior comprimento rostro-cloacal, maior comprimento relativo de cabeca e maior robustez. E
possivel que a sazonalidade climdtica mais acentuada dessa drea restrinja a extensdo do periodo de
atividade e a eficiéncia alimentar das serpentes, constituindo um agente seletivo para o consumo de
presas relativamente maiores. As diferencas no tamanho das presas ingeridas deve ser um dos
fatores relacionados as diferencas nas dimensdes corporais entre as jararacas da costa e aquelas das
dreas de maior altitude. E sugerido que algumas modificacdes morfoldgicas estejam associadas a

plasticidade fenotipica da espécie e outras a mudangas evolutivas.
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INTRODUCAO

A existéncia de variacdo geogréfica em caracteres relacionados a morfologia e/ou ecologia
(e.g. dieta) foi documentada para diversos grupos de organismos (veja FUTUYMA, 1998), inclusive
para algumas espécies de répteis Squamata com ampla distribuicdo geografica (e.g. GANS, 1966;
ARNOLD, 1977; MALHOTRA & THORPE, 1991; VITT et al., 1997; DALTRY et al., 1998; VANZOLINI,
2002). Para espécies de serpentes com populagdes amplamente distribuidas e que apresentam
variacdo geogréfica na dieta, as diferencas nos tipos, tamanhos e/ou na disponibilidade das presas
potenciais ao longo da drea de distribuicdo dessas populagdes podem ser as principais causas
responsdveis por essa variagdo (e.g. SHINE et al.,1998; HOLYCROSS & MACKESSY, 2002; GREGORY
& ISAAC, 2004). A predisposicdo genética de populagdes por preferéncias em determinado tipo de
presa (ARNOLD, 1977), a evolugcdo de mecanismos defensivos por populagdes locais de presas e
interacdes competitivas entre espécies de serpentes simpdtricas (DALTRY et al., 1998), sdo fatores
que também podem influenciar na variacdo geogréfica da dieta desses répteis.

Em diversos grupos de vertebrados, incluindo as serpentes, ha forte associacdo entre a dieta
e os caracteres morfolégicos do predador relacionados a alimentagdo (e.g. GREENE, 1983; POUGH &
GROOVES, 1983; SAVITZKY, 1983; KARPOUZI & STERGIOU, 2003; CANDIOTI, 2005; HERREL et al.,
2005; NOGUEIRA et al., 2005; MoRI, 2006). Conseqiientemente, populacdes de serpentes que
diferem nos tipos, classes e/ou nos tamanhos das presas consumidas podem apresentar variacdes em
alguns caracteres morfolégicos (e.g. SHINE, 1987; RODRIGUEZ-ROBLES, 2002). Por exemplo,
populagdes de Vipera berus (Viperidae) que ocorrem em dreas insulares e continentais apresentam
variacdo geogréfica no comprimento do corpo e no tamanho relativo da cabeca que correspondem
as dimensdes das presas localmente consumidas (FORSMAN, 1991a). De forma similar, fémeas de
Thamnophis sirtalis (Colubridae) apresentam maior comprimento rostro-cloacal, maior tamanho
relativo de cabeca e maior robustez na drea em que consomem anfibios anuros do que na drea em
que consomem anelideos, presas consistentemente menores em relacdo as primeiras (KRAUSE et al.,

2003). Essa associacdo entre as dimensdes do predador e de suas presas, com conseqiiente variacdo
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geogréfica nos caracteres morfologicos do predador, tem levado a discussdes sobre a importancia de
mudancgas evolutivas, da plasticidade fenotipica ou de ambos os fatores na produg@o dos fendtipos
resultantes (e.g. FORSMAN & SHINE, 1997; BONNET ef al., 2001; AUBRET et al., 2004).

Bothrops jararaca (Wied 1924, Viperidae) é uma espécie delgada e de tamanho moderado,
podendo atingir até 1.600 mm de comprimento total (CAMPBELL & LAMAR, 2004). Os individuos
sdo ativos principalmente no periodo crepuscular e noturno durante os meses mais quentes € imidos
do ano (SAZIMA, 1988; 1992; MARQUES et al., 2000) e podem ser observados no chido ou sobre a
vegetacdo (SAZIMA, 1992; MARQUES et al., 2001; MARTINS et al., 2001; MORAES & CASTANHO,
2006). A espécie possui dieta generalista com mudanca ao longo da ontogenia (SAZIMA, 1992;
MARTINS et al., 2002). Os jovens alimentam-se principalmente de anfibios anuros, que podem ser
atraidos por engodo caudal e, eventualmente, de lagartos e pequenos roedores (SAZIMA, 1991; 1992;
SAZIMA & HADDAD, 1992; MARTINS et al., 2002; HARTMANN et al., 2003; mas veja item resultados).
Os individuos maiores e adultos alimentam-se principalmente de roedores com tamanho variando
desde camundongos até preds (SAZIMA, 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992; MARTINS et al., 2002). A
espécie apresenta estratégia de forrageamento de espreita (SAZIMA, 1992), entretanto, hd sugestdes
de que também possa forragear ativamente (SAZIMA, 1989; 1992; SAZIMA & STRUSMANN, 1990).

Bothrops jararaca possui ampla distribuicdo no Brasil, onde habita grande variedade de
habitats (SAZIMA, 1992; CAMPBELL & LAMAR, 2004). No estado de Sdo Paulo, € comum em areas
litoraneas de baixa altitude e clima relativamente homogéneo ao longo do ano e em areas adjacentes
mais elevadas da Serra do Mar e do planalto, com altitudes variando entre 400 a 950 m e clima mais
varidvel. Assim, essas populacdes de B. jararaca estdo sujeitas a diferentes influéncias de fatores
abidticos e presumivelmente bidticos, o que deve resultar em disponibilidade diferencial de presas
potenciais, bem como em oportunidades diferenciadas de forrageamento e de captura de presas ao
longo do ano entre as jararacas dessas populacdes. Por exemplo, a atividade de animais
ectotérmicos (e.g. anfibios anuros) apresenta maior variagdo sazonal em dreas de clima mais

varidvel, como aquelas da Serra do Mar e do planalto em contraposicdo as dreas costeiras de Sdo
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Paulo (e.g. CAMPBELL & SOLORZANO, 1992) e, portanto, as presas ectotérmicas devem estar mais
disponiveis ao longo do ano nestas dltimas 4reas. Adicionalmente, temperaturas ambientais baixas
podem reduzir a taxa metabdlica de individuos de B. jararaca e diminuir ou restringir
completamente suas atividades (SAZIMA, 1989; MARQUES et al., 2000). Portanto, o periodo de
atividade desses individuos, suas oportunidades de forrageamento e a eficiéncia alimentar (e.g.
taxas de captura e digestdo de presas) devem ser mais restritos nas dreas de altitude do estado de
Sdo Paulo em relagdo as dreas costeiras. Devido a energia obtida ao longo da vida exercer
influéncia direta em funcdes fundamentais dos répteis (veja CONGDON et al., 1982) e dada a
existéncia de custos associados a captura e digestdo das presas, as serpentes que cacam de espreita
estdo sob forte pressdo seletiva para maximizarem a massa de presa ingerida por unidade de tempo
(HOLYCROSS et al., 2002a). Assim, para compensar o menor periodo e as menores oportunidades
disponiveis para a tomada de alimento, € possivel que as jararacas das dreas de altitude apresentem
maior freqiiéncia de presas endotérmicas e/ou apresentem presas relativamente maiores (= presas
mais caldricas) em suas dietas em relagdo aquelas das 4reas litordneas. Também € possivel que
esses individuos se alimentem em maior freqiiéncia durante os meses mais quentes e imidos do ano
em relagdo aqueles das dreas costeiras. Assim, provavelmente esses fatores determinam em alguma
extensdo a composicao e as caracteristicas da dieta em cada uma dessas populacdes. Por sua vez, foi
sugerido recentemente que variacdes morfoldgicas entre espécies do género Bothrops podem
ocorrer devidas as diferencas em suas dietas (MARTINS et al., 2002) e, portanto, ndo seria surpresa
encontrar variagOes intraespecificas para esses caracteres em espécies congenéricas amplamente
distribuidas devidas a esse mesmo fator.

Espécies de serpentes com ampla distribuicdo geografica sdo ideais para a realizacdo de
estudos descritivos que abordam variagdes em caracteres morfoldgicos associados a dieta (SHINE et
al., 1998; HOLYCROSS & MACKESSY, 2002; RODRIGUEZ-ROBLES, 2002). Tais estudos sdo de

fundamental importancia por fornecerem informacdes relevantes para a compreensdo da evolugio
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morfolégica, comportamental e da histéria de vida desse grupo de vertebrados (GREENE, 1983;
1997; MUSHINSKY, 1987; MORI, 1998; 2006; HOLYCROSS et al., 2002a; b).

Assim, proponho as seguintes hipdteses: a) individuos de B. jararaca de populacdes do
litoral e de altitude, da Serra do Mar e do planalto, do estado de Sao Paulo, devem apresentar
diferencas nos tipos, nas classes e/ou nos tamanhos das presas consumidas; b) individuos de B.
jararaca de areas de altitude do estado de Sdo Paulo podem apresentar maior freqiiéncia de
consumo de presas nos meses mais quentes e umidos do ano em relagdo aqueles das 4reas
litoraneas; c) deve haver modificagdes em caracteres morfoldgicos, como comprimento rostro-
cloacal, comprimento relativo da cabeca e robustez, entre os individuos dessas populagdes que
estejam associadas a diferencas na dieta. Aspectos adicionais da biologia alimentar de B. jararaca,
como o consumo de itens alimentares multiplos e mudanga ontogenética na dieta também sdo aqui

apresentados.

MATERIAL E METODOS

Métodos

Foram analisados neste trabalho 831 exemplares de Bothrops jararaca depositados na
Colecdo Herpetolégica Richard Alphonse Hoge (IBSP) do Instituto Butantan, Sdo Paulo, Brasil,
sendo 347 provenientes de localidades litoraneas (grupo denominado "populacdo litoranea"; PL) e
484 provenientes de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (grupo
denominado "populacio de altitude"; PA). Para uma descricdo detalhada das dreas de procedéncia
dos animais veja o Capitulo 1.

Para cada exemplar preservado os seguintes dados foram registrados: local de captura; sexo;
fase de desenvolvimento (imaturo ou adulto); comprimento rostro-cloacal (CRC, em milimetros);
comprimento da cabega (da escama rostral até a articulagdo quadrato-mandibular, em milimetros);
comprimento da cauda (em milimetros); massa total do corpo (apds drenar o excesso de liquido

através de uma incisdo ventral, em gramas); conteido do tubo digestivo; e nimero de itens
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alimentares encontrados no estdmago de cada espécime. Individuos alimentados foram pesados
apds a remocdo das presas e fémeas com foliculos ovarianos vitelogénicos (iguais ou maiores que
10 mm) ou com embrides nao foram pesadas (cf. MARTINS et al., 2001). As medidas de CRC e de
comprimento da cauda foram realizadas por meio de uma trena com acurdcia de 1 mm e aquelas de
comprimento da cabega por meio de um paquimetro digital com acurécia de 0,1 mm. As medidas de
massa foram realizadas com balangas de precisdo de 1 g.

O sexo dos individuos foi determinado pelo exame visual das gonadas e para avaliar a
maturidade reprodutiva foi utilizado critério semelhante ao de SHINE et al. (1998) e PIZZATTO &
MARQUES (2006): foram considerados maduros (adultos) os machos com canais deferentes
alargados (enovelados) e opacos ou com testiculos tirgidos e as fémeas que apresentaram foliculos
ovarianos em vitelogénese secunddria (= 10 mm), ovos ou embrides nos ovidutos e/ou ovidutos
pregueados. Machos e fémeas que ndo apresentaram tais caracteristicas foram considerados
imaturos (cf. SHINE et al., 1998). Posteriormente, os individuos imaturos foram classificados como
jovens ou sub-adultos. Para isso, dividiu-se por dois 0 CRC do maior individuo imaturo da amostra
(CRC = 890 mm) e foram considerados jovens os individuos com CRC igual ou inferior a 445 mm
e sub-adultos os individuos com CRC superior a esse comprimento até o comprimento do menor
individuo adulto de ambos os sexos em cada uma das populagdes.

Para a coleta de dados da dieta, foi realizada uma incisdo no tubo digestivo de cada
espécime para retirar o contetido estomacal e intestinal. Quando muito digeridos, os vestigios das
presas foram examinados através de um estereomicroscopio binocular e a presenca de penas, pelos,
escamas, o0ssos e dentes foram utilizados como evidéncia da classe de presa consumida (cf.
HARTMANN et al., 2005). Presas integras ou digeridas em até 5% de suas dimensdes originais foram
pesadas e medidas (massa, em gramas, e comprimento total, em milimetros) e identificadas até o
menor nivel taxondmico possivel por comparagdo com material de referéncia e consultas a
especialistas. Também foram incluidos na andlise dados qualitativos e quantitativos da dieta de 42

individuos de B. jararaca obtidos de dados ndo publicados de Ivan Sazima e Giuseppe Puorto e de
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Renato Nunes de espécimes provenientes da drea do presente estudo. Apesar da possibilidade
desses dados causarem algum viés amostral (i.e. algumas dessas serpentes podem ter sido
incorporadas nas colecdes porque apresentavam evidéncias nitidas de consumo de presas) eles
foram incluidos em algumas andlises com o intuito de aumentar o tamanho amostral e, sobretudo,
porque ndo influenciaram significativamente nos resultados previamente obtidos. Para as presas
digeridas em mais de 5% de seus tamanhos corporais, sempre que possivel, o comprimento da tibia
da pata posterior esquerda (varidvel que apresentou o maior coeficiente de determinacdo na
regressdo linear) e, em alguns casos, o comprimento da pata esquerda posterior, foram as varidveis
independentes utilizadas para estimar o comprimento e a massa total original de todas as classes de
presas encontradas, exceto para as serpentes. Para as serpentes, a varidvel independente utilizada
para estimar suas dimensdes foi a largura da maior escama ventral (cf. BUENO & MOTTA-JUNIOR,
2004). Ambas as varidveis foram transformadas para seus logaritmos naturais (cf. ZAR, 1999). Em
situacOes onde a presa foi identificada ao nivel especifico, utilizou-se 20 exemplares integros e de
diversos tamanhos preservados em colecdes da mesma espécie da presa registrada para estimar as
suas dimensdes. Quando a presa foi identificada ao nivel taxondmico de género, foram utilizados 30
exemplares integros e de diversos tamanhos de duas espécies representativas desse género. Nos
casos em que, a identificagdo da presa apenas foi possivel ao nivel taxondmico de familia, foram
utilizados de 80 a 170 exemplares integros e de diversos tamanhos pertencentes a mesma familia da
presa registrada, integrando de 8 a 10 espécies representativas dessas familias. Sempre que possivel,
os exemplares integros amostrados das colecdes eram pertencentes as mesmas localidades de
ocorréncia das presas e compuseram espécies registradas na dieta de B. jararaca. Devido a
existéncia de uma relagdo linear altamente significativa entre as varidveis tomadas das presas
(dados nao apresentados), a equagdo obtida através da regressdo linear é bastante confidvel para
estimar o comprimento e a massa das presas parcialmente digeridas. Além disso, esse procedimento

permite aumentar consideravelmente o tamanho amostral (VORIS & MOFFET, 1981).
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Forma de analise dos resultados

Para minimizar eventuais tendéncias de coleta e a possivel influéncia de diferengas nas
classes etarias das populacdes sobre o tamanho dos exemplares adultos, foram considerados para as
comparagdes de CRC apenas os 30 maiores individuos machos e fémeas de cada populagdo (cf.
FORSMAN, 1991a; KRAUSE et al., 2003). Dada a existéncia de dimorfismo sexual no tamanho
corporal dos adultos em B. jararaca (JANEIRO-CINQUINI et al., 1992; SAZIMA, 1992), o CRC dos
individuos foi comparado entre as localidades para cada sexo separadamente através da andlise de
variancia unifatorial (ANOVA) com a localidade como fator, apds o teste de normalidade e de
homocedasticidade (cf. ZAR, 1999). No caso em que essas premissas ndo foram cumpridas, foi

utilizado o teste ndo paramétrico de Mann-Whitney (cf. ZAR, 1999).

O comprimento da cabeca e a massa dos individuos foram comparados entre as localidades
dentro de cada sexo e classes de tamanho (jovens, sub-adultos e adultos) separadamente por
andlises de covaridncia (ANCOVA), com a localidade como fator e o tronco e comprimento total
dos individuos como covaridveis, respectivamente. Assim, foram comparados o comprimento
relativo da cabeca e massa relativa ao tamanho do corpo (robustez) excluindo-se os efeitos do
tamanho do corpo sobre estas varidveis. Para evitar resultados e conclusdes errdneas nessas
andlises, as comparagdes foram restritas as serpentes de mesma amplitude de CRC (veja SHETTY &
SHINE, 2002). Além disso, machos e fémeas e serpentes de diferentes classes de tamanho foram
analisados separadamente entre as populacdes por apresentarem dimorfismo sexual e mudanca
ontogenética no comprimento relativo da cabeca e na robustez, respectivamente (JANEIRO-CINQUINI

et al., 1992; SAZIMA, 1992; FURTADO et al., 2006; RAM, dados nio publicados).

Para detectar a possivel diferenca no comprimento e massa das presas ingeridas entre os
individuos das duas populacdes, foi realizada uma andlise de covaridncia com as dimensdes da
presa como varidveis dependentes, as localidades como fator e o CRC, o comprimento da cabeca e a
massa das serpentes como covaridveis. Dada a inexisténcia de mudancas ontogenéticas e de

diferencas intersexuais no tamanho e na massa relativa das presas consumidas em B. jararaca
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(RAM, dados ndo publicados), imaturos e adultos de ambos os sexos foram agrupados dentro de
cada localidade para as comparagdes, a fim de obter um maior tamanho amostral. Para as andlises
de covaridncia, as varidveis foram transformadas para seus logaritmos naturais para satisfazer as
exigéncias de normalidade e de homocedasticidade exigidas pelo teste e também para linearizar as
relacdes entre varidvel e covaridvel (cf. KRAUSE et al., 2003). Para verificar se as dimensdes das
presas constitufam uma funcdo das dimensdes das serpentes, foram feitas regressdes entre o
comprimento rostro-cloacal das presas sobre o comprimento rostro-cloacal das serpentes e entre a
massa das presas sobre o comprimento da cabeca e massa das serpentes (cf. DE QUEIROZ et al.,
2001). Essas varidveis foram transformadas para seus logaritmos naturais a fim de atender as

premissas exigidas pelo teste (cf. ZAR, 1999; DE QUEIROZ et al., 2001).

Devido a existéncia de mudanga ontogenética em relagcdo ao tipo e classe da presa
consumida em B. jararaca (veja item Introdugdo e Resultados), as freqii€ncias dos tipos de presas
(ectotérmicas e endotérmicas) e as freqiiéncias de classes das principais presas (anfibios anuros,
lagartos e mamiferos) foram comparadas entre as populagdes em cada classe de tamanho (jovem,
sub-adulto e adulto) através do teste de qui-quadrado (ZAR, 1999). Apesar da diferenga no tamanho
amostral de machos e fémeas entre as populacdes para cada uma dessas classes, ambos 0s sexos
foram agrupados nessa andlise por ndo apresentarem diferencas significativas nos tipos e nas classes
das presas consumidas (RAM, dados ndo publicados). Para a obtencdo de uma amostra robusta e
para eliminar qualquer tendéncia relacionada a contetidos estomacais ou intestinais (veja VALDUIO
et al., 2002) essa comparagdo foi realizada de duas formas: primeiramente, foram considerados
apenas os exemplares que continham conteiido estomacal e, posteriormente, os exemplares que
continham contetido estomacal e intestinal. Nos casos em que um mesmo exemplar possuia ambos
os conteudos, considerou-se apenas o contetido estomacal, uma vez que, em todas as observacdes
(exceto uma), o tipo e a classe da presa encontrada no estdmago e no intestino foram os mesmos.

Para verificar possiveis diferencas na freqiiéncia das serpentes alimentadas entre os meses
mais quentes e imidos de ano (outubro a abril) e entre aqueles mais frios e secos (maio a setembro)
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em cada uma das populag¢des, foi utilizado o teste de qui-quadrado (cf. ZAR, 1999). Por meio desse
teste, também foi verificada a existéncia de possiveis diferengas na freqiiéncia de serpentes
alimentadas entre as duas populacdes para esses periodos. Para essas andlises, foram agrupados
individuos de todas as classes de tamanho e de ambos os sexos dentro de cada estagdo do ano (cf.
CAMPBELL & SOLORZANO, 1992), sendo considerados primeiramente, apenas os exemplares que
continham conteddo estomacal e, posteriormente, os exemplares que continham contetddo estomacal
e intestinal. Fémeas com ovos, embrides ou que deram a luz em cativeiro, foram excluidas dessa
andlise por apresentarem freqiiéncia de alimentagdo significativamente menor em relagdo as outras
categorias estabelecidas (RAM, dados ndao publicados). Para evitar uma sobre-representacdo de
serpentes alimentadas, ndao foram incluidos nessa andlise os dados ndo publicados dos
pesquisadores supramencionados.

Quando fragmentos de artrépodes foram encontrados no sistema digestério das serpentes,
anfibios anuros foram considerados as presas primdrias (cf. NEILL & ALLEN, 1956; MARTINS ef al.,
2002). Foram consideradas alimentadas, as serpentes que possuiam conteido estomacal e/ou
intestinal identificaveis (cf. DALTRY et al., 1998; AVILA-VILLEGAS et al.,2007).

Para testar a existéncia de mudanga ontogenética nos tipos de presas consumidas entre
imaturos e adultos de B. jararaca em cada populagdo foi utilizado o teste de Mann-Whitney (cf.
MARTINS et al., 2002; AVILA-VILLEGAS et al.,2007). Dados sobre dieta de serpentes que sao obtidos
através de exemplares de colecdes incluem a dieta da espécie ao longo de boa parte de sua drea de
ocorréncia, durante todo o ano e por muitas décadas, minimizando possiveis tendéncias amostrais
ao longo do tempo (DALTRY et al., 1998).

Nas andlises estatisticas, as hipdteses nulas foram rejeitadas quando o nivel de significincia
foi igual ou menor a 0,05. As andlises estatisticas foram realizadas com os programas Statistica

(STATSOFT, 1998) ¢ Biostat 4.0 (AYRES et al., 2005).
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RESULTADOS

Tipos e classes de presas consumidas

Para um total de 111 itens alimentares identificiveis, 75 do estdbmago e 36 do intestino,
presas ectotérmicas corresponderam a 26,1% (n = 29) e presas endotérmicas a 73,9% (n = 82) da
dieta de 109 individuos da populacdo litoranea do estado de Sdo Paulo (Tabelas 1 e 2; Figura 1).
Individuos jovens apresentaram 31 itens alimentares identificados, sendo 87,0% (n = 27) presas
ectotérmicas, representadas por anuros (n = 17) e lagartos (n = 10), e 13,0% (n = 4) presas
endotérmicas, todas representadas por mamiferos. Individuos sub-adultos tiveram 35 itens
alimentares identificados, sendo 2,9% (n = 1) presas ectotérmicas, representadas por um anuro e
97,1% (n = 34) presas endotérmicas, representadas por uma ave € mamiferos (n = 33). Individuos
adultos apresentaram 45 itens alimentares identificados, sendo 2,3% (n = 1) presas ectotérmicas,
representadas por um lagarto e 97,7% (n = 44) presas endotérmicas, representadas por duas aves e
42 mamiferos (Tabela 1). Presas endotérmicas foram incorporadas na dieta de machos e fémeas a
partir de um CRC de 321 e 363 mm, respectivamente e presas ectotérmicas deixaram de ser
consumidas a partir de um CRC de 426 e 940 mm, respectivamente.

Para um total de 219 itens alimentares identificdveis, 135 do estdmago e 84 do intestino,
presas ectotérmicas corresponderam a 20,6% (n = 45) e presas endotérmicas, 79,4% (n = 174) da
dieta de 210 individuos da populacdo de altitude do estado de Sdo Paulo (Tabelas 1 e 2; Figura 2).
Individuos jovens apresentaram 67 itens alimentares identificados, sendo 55,2% (n = 37) presas
ectotérmicas, representadas por anuros (n = 24), lagartos (n = 12) e uma serpente e 44,8% (n = 30)
presas endotérmicas, representadas por uma ave e mamiferos (n = 29). Individuos sub-adultos
apresentaram 24 itens alimentares identificados, sendo 8,4% (n = 2) presas ectotérmicas,
representadas por um anuro e uma serpente, € 91,6% (n = 22) presas endotérmicas, todas
representadas por mamiferos. Individuos adultos tiveram 128 itens alimentares identificados, sendo
4,7% (n = 6) presas ectotérmicas, representadas por anuros (n = 5) e um lagarto e 95,3% (n = 122)

presas endotérmicas, representadas por trés aves € 119 mamiferos (Tabela 1). Presas endotérmicas
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foram incorporadas na dieta de machos e fémeas a partir de um CRC de 239 e 232 mm,
respectivamente e presas ectotérmicas deixaram de ser consumidas a partir de um CRC de 948 mm
e 888 mm, respectivamente.

Diferenca significativa no consumo de presas ectotérmicas e endotérmicas foi observada
apenas entre os individuos jovens da PL e da PA do estado de Sdo Paulo e essa diferenca foi
aparente tanto quando os exemplares que continham contetido estomacal foram considerados
separadamente ou conjuntamente com aqueles que continham conteido intestinal (Tabela 3). Esse
resultado deve-se principalmente a maior freqiiéncia de presas endotérmicas consumidas pelos
jovens da PA em relacdo aos da PL. De modo semelhante, foi observada diferenca significativa no
consumo das principais classes de presas apenas entre os individuos jovens das duas populagdes e
essa diferenca foi aparente tanto quando os exemplares que continham contetido estomacal foram
considerados separadamente ou conjuntamente com aqueles que continham conteido intestinal
(Tabela 4). Esse resultado deve-se principalmente & maior freqiiéncia de mamiferos consumidos

pelos individuos jovens da PA em relagdo aos da PL.
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Tabela 1. Nimero de registros e freqii€ncia dos tipos e das classes de presas encontradas no estdmago e no intestino de exemplares imaturos (jovens e sub-adultos) e
adultos de ambos os sexos de Bothrops jararaca de areas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo. N = niimero de
individuos examinados em cada uma das populagdes. Os nimeros de presas registradas incluem presas multiplas encontradas em um mesmo individuo. Entre parénteses,

encontra-se a freqii€ncia dos tipos de presas registradas (veja item métodos para maiores detalhes).

Populagdes Tipos de presas Classes de presas
Ectotérmicas Endotérmicas Anuros Lagartos  Serpentes Aves Mamiferos Total

Populacdo do litoral
Macho jovem (N = 12) 9 (75,0%) 3 (25,0%) 7 2 0 0 3 12
Fémea jovem (N = 18) 18 (94,7%) 1(5,3%) 10 8 0 0 1 19
Macho sub-adulto (N = 6) 0 6 (100%) 0 0 0 0 6 6
Fémea sub-adulta (N = 29) 1 (3,5%) 28 (96,5%) 1 0 0 1 27 29
Macho adulto (N = 24) 0 25 (100%) 0 0 0 0 25 25
Fémea adulta (N = 20) 1 (5,0%) 19 (95,0%) 0 1 0 2 17 20

Populacido de altitude
Macho jovem (N = 28) 15 (51,7%) 14 (48,3%) 8 7 0 0 14 29
Fémea jovem (N = 37) 22 (57,9%) 16 (42,1%) 16 5 1 1 15 38
Macho sub-adulto (N = 6) 1 (16,7%) 5 (83,3%) 1 0 0 0 5 6
Fémea sub-adulta (N = 16) 1 (5,6%) 17 (94,4%) 0 0 1 0 17 18
Macho adulto (N = 40) 5 (12,2%) 36 (87,8%) 4 1 0 2 34 41
Fémea adulta (N = 83) 1 (1,2%) 86 (98,8%) 1 0 0 1 85 87
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Tabela 2. Nimero de registros e freqiiéncia dos tipos e das classes de presas encontradas exclusivamente no estdmago e conjuntamente no estdmago e no intestino de

exemplares imaturos (jovens e sub-adultos) e adultos de ambos os sexos de Bothrops jararaca habitantes de dreas litorAneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do

planalto do estado de Sdo Paulo. N = nimero de individuos examinados em cada uma das populacdes. Os nimeros de presas registradas incluem presas miiltiplas

encontradas em um mesmo individuo. Entre parénteses, encontra-se a freqiiéncia dos tipos e das classes de presas registradas (veja item métodos para maiores detalhes).

Populagdes

Tipos de presas

Classes de presas

Populacdes/contetido estomacal
Populagdo do litoral (N =73)
Populacdo de altitude (N = 126)
Populagdo do litoral e de altitude (N = 199)

Populagdes/contetido estomacal e intestinal
Populacdo do litoral (N = 109)
Populacdo de altitude (N = 210)
Populagdo do litoral e de altitude (N = 319)

Ectotérmicas

28 (37,3%)
39 (28.9%)
67 (31,9%)

29 (26,2%)
45 (20,6%)
74 (22,5%)

Endotérmicas

47 (62,7%)
96 (71,1%)
143 (68,1%)

82 (73,8%)
174 (79,4%)
256 (77,5%)

Anuros

17 (22,7%)
24 (17,8%)
41 (19,5%)

18 (16,3%)
30 (13,7%)
48 (14,5%)

Lagartos

11 (14,7%)
13 (9,7%)
24 (11,4%)

11 (9,9%)
13 (5,9%)
24 (7,2%)

Serpentes

0
2 (1,4%)
2 (0,9%)

0
2 (0,9%)
2 (0,7%)

Aves

3 (4,0%)
4 (2,8%)
7 (3,5%)

3(2,7%)
4 (1,8%)
7 (2,2%)

Mamiferos

44 (58,6%)
92 (68,3%)
136 (64,7%)

79 (71,1%)
170 (77,7%)
249 (75,4%)
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Freqliéncia de registros
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Figura 1. Freqiiéncia de registros de presas ectotérmicas (n = 29; barras claras) e endotérmicas (n = 82;
barras escuras) em diferentes classes de tamanho obtidas do estdmago e do intestino de individuos de
Bothrops jararaca de areas litoraneas do estado de Sdo Paulo. As setas representam as classes de tamanho
em que machos e fémeas estdo maduros, respectivamente. Entre parénteses, encontra-se o nimero de

individuos amostrados.
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Figura 2. Freqiiéncia de registros de presas ectotérmicas (n = 45; barras claras) e endotérmicas (n = 174;
barras escuras) em diferentes classes de tamanho obtidas do estdmago e do intestino de individuos de
Bothrops jararaca de areas da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo. As setas representam as
classes de tamanho em que machos e fémeas estdo maduros, respectivamente. Entre parénteses, encontra-se

o numero de individuos amostrados.
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Tabela 3. Resultados dos testes de qui-quadrado para comparagdo dos tipos de presas (ectotérmicas e
endotérmicas) consumidas entre individuos jovens, sub-adultos e adultos de Bothrops jararaca de areas
litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (veja item forma de
andlise dos resultados). Em todas as andlises, o grau de liberdade = 1. JPL = jovens da populagio litoranea;
JPA = jovens da populacgdo de altitude; SAPL = sub-adultos da populag@o litoranea; SAPA = sub-adultos da
populacido de altitude; APL = adultos da populacio litordnea; APA = adultos da populagdo de altitude.

X? p
Popula¢6es/Contetido
estomacal
JPL X JPA 9,400 0,0022
SAPL X SAPA 0,704 0,401
APL X APA 0,385 0,535
Populagbes/Contetddo
estomacal e intestinal
JPL X JPA 9,503 0,0021
SAPL X SAPA 0,885 0,346
APL X APA 0,521 0,4703

Freqiiéncia de serpentes alimentadas e presas multiplas

Para um total de 296 individuos da PL em que o trato digestdrio pode ser examinado e os
itens alimentares identificados, 55 (18,6%) possuiam presas no estdmago e 89 (30,0%) possuiam
presas no estdmago e no intestino (Tabela 5). Entre os 73 individuos com presas identificdveis no
estdmago (incluindo os dados obtidos de terceiros), 71 (97,2%) continham um tinico item alimentar
e dois (2,8%) continham dois itens alimentares (Tabela 6).

Para um total de 383 individuos da PA em que o trato digestério pode ser examinado e os
itens alimentares identificados, 63 (16,4%) possuiam presas no estdbmago e 135 (35,2%) possuiam
presas no estdmago e no intestino (Tabela 5). Entre os 126 individuos com presas identificdveis no
estbmago (incluindo os dados obtidos de terceiros), 119 (94,4%) continham um unico item
alimentar, seis (4,8%) continham dois itens e um (0,8%) continha trés itens alimentares. Um tnico

individuo continha presas de espécies diferentes no estdmago e no intestino (Tabela 6).
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Tabela 4. Resultados dos testes de qui-quadrado para comparacdo das principais classes de presas (anfibios
anuros, lagartos e mamiferos) consumidas entre os individuos jovens, sub-adultos e adultos de Bothrops
jararaca de areas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (veja
item forma de andlise dos resultados). JPL = jovens da populagdo litordnea; JPA = jovens da populagdo de
altitude; SAPL = sub-adultos da populacao litordnea; SAPA = sub-adultos da populagdo de altitude; APL =

adultos da populagio litordnea; APA = adultos da populacdo de altitude.

graus de liberdade X2 p
Populacdes/Contetido
estomacal
JPL X JPA 2 9,292 0,0096
SAPL X SAPA 1 0,039 0,842
APL X APA 1 0,415 0,519
Populacdes/Contetido
estomacal e intestinal
JPL X JPA 2 9,461 0,0088
SAPL X SAPA 1 0,080 0,777
APL X APA 2 2,366 0,306

Para a populacdo do litoral, ndo houve diferenca significativa na freqiiéncia de individuos
alimentados entre os periodos analisados quando os exemplares que continham contetido estomacal
foram considerados separadamente ou conjuntamente com aqueles que continham contetddo
intestinal (X2 =0,483;gl=1;p=0,487 e X2=0,109; gl = 1; p = 0,741), respectivamente (Figura 3).
Por outro lado, para a populagdo de altitude houve diferenga significativa na freqii€ncia de
individuos alimentados entre os periodos analisados quando os exemplares que continham contetido
estomacal foram considerados separadamente (X2 = 9,193; gl = 1; p = 0,002), mas ndo quando
considerados conjuntamente com os exemplares que continham contetido intestinal (X2 = 1,319; gl
=1; p = 0,2508) (Figura 4). Houve diferenca significativa na freqiiéncia de individuos alimentados
entre as populacdes para o periodo mais frio e seco do ano (maio a setembro) apenas quando foram
considerados os individuos que possuiam presas no estdmago. Por outro lado, ndo houve diferencas

significativas na freqiiéncia de individuos alimentados entre as populacdes para o periodo mais
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quente e umido do ano (outubro a abril) quando considerados tanto os individuos que possuiam

presas no estdmago ou aqueles com presas no estdmago e no intestino (Tabela 7).

Tabela 5. Numero de registros de individuos jovens, sub-adultos e adultos de Bothrops jararaca habitantes
de dreas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo com presas
identificaveis exclusivamente no estdmago e conjuntamente no estdmago e intestino. Entre paré€nteses, a

freqiiéncia de individuos alimentados.

Populacdes Conteudo Tamanho da amostra
Estomacal Estomacal e intestinal
N° de individuos N° de individuos
Populacdo do litoral
alimentados (%) alimentados (%)
Jovens 22 (21,5%) 25 (24,5%) 102
Sub-adultos 15 (18,3%) 27 (33,0%) 82
Adultos 18 (16,1%) 37 (33,0%) 112
Total populacdo do litoral 55 (18,6%) 89 (30,0%) 296
Populacgao de altitude
Jovens 22 (22,0%) 28 (28,0%) 100
Sub-adultos 7 (11,6%) 14 (23,3%) 60
Adultos 34 (15,2%) 93 (41,7%) 223
Total populagéo de altitude 63 (16,4%) 135 (35,2%) 383
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Tabela 6. Quantidade e identidade das presas multiplas registradas em um tnico estdmago em individuos

imaturos (jovens e sub-adultos) e adultos de Bothrops jararaca habitantes de dreas litordneas e de dreas

adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo.

Individuo

Nuimero de presas

Classe da presa

Fémea jovem da PL.

Macho adulto da PL

Macho jovem da PA

Fémea jovem da PA
Fémea sub-adulta da PA
Fémea sub-adulta da PA

Macho adulto da PA

Fémea adulta da PA

Fémea adulta da PA

Fémea adulta da PA

2 Hylodes asper
2 Cricetidae ndo identificados
1 Hemidactylus mabouya
1 mamifero ndo identificado
2 Dendropsophus minutus
1 Rodentia e 1 Didelphidae ndo
identificados
2 Cricetidae ndo identificados
2 Oryzomys cf. nigripes
1 Cricetidae nao identificado;
1 Oligoryzomys nigripes;
1 Akodon cf. cursor
1 Oryzomys cf. nigripes;
1 Nectomys gr. squamipes

2 Rodentia nao identificados

Amphibia

Mammalia
Reptilia e Mammalia
Amphibia
Mammalia
Mammalia

Mammalia

Mammalia

Mammalia

Mammalia
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Figura 3. Freqiiéncia de individuos alimentados de Bothrops jararaca de éreas litoraneas do estado de Sdo
Paulo com base no registro de presas obtidas exclusivamente do estdmago (n = 53; barras escuras) e
conjuntamente do estdmago e intestino (n = 86; barras claras) de serpentes coletadas em diferentes meses do

ano. Numero total de individuos amostrados = 287.
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Figura 4. Freqiiéncia de individuos alimentados de Bothrops jararaca de areas da Serra do Mar e do planalto
do estado de S@o Paulo com base no registro de presas obtidas exclusivamente do estdmago (n = 63; barras
escuras) e conjuntamente do estdmago e intestino (n = 135; barras claras) de serpentes coletadas em

diferentes meses do ano. Numero total de individuos amostrados = 383.
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Tabela 7. Resultados dos testes de qui-quadrado para a comparagdo das freqii€ncias de individuos

alimentados de Bothrops jararaca de dreas litorneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do

estado de Sdo Paulo em diferentes periodos do ano. Resultados significativos encontram-se em negrito. Em

todas as andlises, o grau de liberdade = 1.

X2 p
Estacdes do ano /Contetido

estomacal
Outubro a Abril 1,464 0,226
Maio a Setembro 6,202 0,012

Estagdes do ano/Contetido estomacal

e intestinal
Outubro a Abril 2,962 0,085
Maio a Setembro 0,00 0,998

Mudanca ontogenética na dieta

Na populagdo do litoral, houve diferenca significativa entre o tamanho das serpentes que

consumiram presas ectotérmicas (média = 344,1 mm; + 127,7 mm; n = 28) e o tamanho daquelas

que consumiram presas endotérmicas (média = 763,3 mm; + 210,1 mm; n = 81; U = 95, p <<

0,001), ou seja, houve variacdo ontogenética nos tipos de presas consumidas. De modo semelhante,

na populacdo da Serra do Mar e do planalto, também houve diferenga significativa entre o tamanho

das serpentes que consumiram presas ectotérmicas (média = 374,0 mm; + 177,3 mm; n =45) e o

tamanho daquelas que consumiram presas endotérmicas (média = 801,8 mm; + 296,0 mm; n = 169;

U = 704, p << 0,001), ou seja, também houve variagdo ontogenética nos tipos de presas

consumidas.
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Tamanho relativo das presas consumidas

Para um mesmo CRC, as serpentes da PA consomem presas com maior comprimento em
relacdo as da PL (F; ;53 = 10,50, p = 0,001) (Figura 5). De modo semelhante, para uma mesma
massa corporal e para um mesmo comprimento de cabega, as serpentes da PA consomem presas
com maior massa em relagdo as da PL (Fi i3 = 5,95, p = 0,016; Fi142 = 12,73, p < 0,001),

respectivamente (Figuras 6 e 7).
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Log do comprimento rostro-cloacal da
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Figura 5. Relacdo entre o comprimento rostro-cloacal em individuos de Bothrops jararaca de areas
litorAneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,261; B = 0,529; p < 0,001; n = 42) e de dreas adjacentes
da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; 12 = 0,524; = 0,727; p < 0,0001; n = 114) do
estado de Sdo Paulo e o comprimento rostro-cloacal da presa. Ancova: F(,153) = 10,50; p = 0,001. Dados

logaritimizados para ambas as variaveis.

40



—_
o)

N

4]

/)]

[})

B

Q.

1]

©

4]

[7)]

[72]

1]

£

1]

©

e

-1 0 oo °

o o
‘1 T T T T T T T T T 1

1.5 2 2.5 3 3.5 4 4.5 5 55 6 6.5

Log da massa da serpente (g)

Figura 6. Relacgdio entre a massa em individuos de Bothrops jararaca de areas litoraneas (circulos vazios,
linha pontilhada; 12 = 0,393; B = 0,640; p < 0,0001; n = 40) e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do
planalto (circulos cheios, linha continua; 12 = 0,578; B = 0,764; p < 0,0001; n = 99) do estado de Séo Paulo e

a massa da presa. Ancova: F(1,136) = 5,95; p = 0,016. Dados logaritimizados para ambas as varidveis.

3
]
]
g
o
(1]
©
]
/]
(7]
]
£
1]
T
S
- Q- oo °
o o
-1
14 20 26 32 38 44 30 56

Comprimento da cabeca da serpente (mm)

Figura 7. Relac@o entre o comprimento da cabeca em individuos de Bothrops jararaca de éreas litoraneas
(circulos vazios, linha pontilhada; 2 = 0,194; = 0,466; p = 0,004; n = 36) e de dreas adjacentes da Serra do
Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; 12 = 0,699; B = 0,838; p < 0,0001; n = 109) do estado de

Séo Paulo e o logaritmo da massa da presa. Ancova: F(1,142) = 12,73; p < 0,001.
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Comparacdes morfoldgicas

Machos e fémeas adultos da PA apresentaram CRC significativamente maior em relagdo aos
da PL (F, 53 = 3,66; p = 0,05; n = 60; U = 145,5; p < 0,0001; n = 60), respectivamente (Figura 8).
Em relagc@o ao comprimento relativo da cabeca, ndo houve diferencas significativas entre machos e
fémeas jovens e entre machos e fémeas sub-adultos das duas populagdes (Tabela 9). Por outro lado,
machos e fémeas adultos da PA apresentaram comprimento relativo da cabeca significativamente
maior em relacdo aos da PL (Tabela 9). Machos e fémeas da PA de todas as classes de tamanho
apresentaram robustez (massa relativa ao tamanho do corpo) significativamente maior em relagdo
aos da PL (Tabela 8; veja também a Tabela 9 para os resultados da estatistica descritiva das
varidveis morfoldgicas das populacdes estudadas; as figuras de 9 a 12 apresentam as relacdes entre
o comprimento da cabega e o comprimento do tronco e entre a massa € 0 comprimento total para os

individuos de ambos os sexos nas duas populacdes estudadas).
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Figura 8. Comparag@o do comprimento rostro-cloacal entre os 30 maiores machos e as 30 maiores fémeas de
Bothrops jararaca de éareas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo
Paulo, a partir dos valores brutos de CRC (mm). Machos (Anova): F,sg = 3,66; p = 0,05; fémeas (Mann-
Whitney): U = 145,5; p < 0,0001. Linha = média; caixas = desvio padrdo; barras horizontais = amplitude.
MAL = machos da populacdo litorAnea; MAL = machos da populacdo de altitude; FAL = fémeas da

populacio litordnea; FAA = fémeas da populagio de altitude.
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Tabela 8. Resultados da andlise de covaridncia para compara¢do do comprimento relativo da cabecga e da

robustez entre individuos jovens, sub-adultos e adultos de Bothrops jararaca de areas litoraneas e de dreas

adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (veja item forma de andlise dos resultados).

Resultados significativos em negrito. MJL = machos jovens do litoral; MJA = machos jovens da altitude;

MSAL = machos sub-adultos do litoral; MSAA = machos sub-adultos da altitude; FJL. = fémeas jovens do

litoral; FJA = f€meas jovens da altitude; FSAL = fémeas sub-adultas do litoral; FSAA = fémeas sub-adultas

da altitude; FAL = fémeas adultas do litoral; FAA = fémeas adultas da altitude; PL = populagio do litoral;

PA = populagdo de altitude; CRCab = comprimento relativo da cabega; N = tamanho da amostra.

Populagdes CRCab Robustez
F P PL PA F P PL PA
MIL X MJA 1,95 0,165 66 74 38,82 <<0,0001 66 44
MSAL X MSAA 0,21 0,651 18 19 12,11 0,0015 16 18
MAL X MAA 4,09 0,044 62 105 52,39  <<0,0001 52 90
FIL X FJA 0,36 0,548 57 58 53,18 <<0,0001 56 54
FSAL X FSAA 2,05 0,156 37 44 22,55 <<0,0001 32 44
FAL X FAA 9,62 0,002 53 126 38,61 <<0,0001 33 63
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Tabela 9. Estatistica descritiva de medidas brutas das varidveis morfolégicas de populagdes de Bothrops jararaca de dreas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar

e do planalto do estado de Sdo Paulo. CRCm = média do comprimento rostro-cloacal (mm); Ccabm = média do comprimento da cabeca (mm); Mam = média da massa (g);

N = tamanho da amostra, representada pelos nimeros entre parénteses; DP = desvio padrdo. Para maiores detalhes, veja item forma de andlise dos resultados.

CRCm (N) + DP amplitude Ccabm (N) + DP Amplitude Mam (N) + DP amplitude
Populagdo do
litoral
macho jovem 3194 (69) 66,9 226,0-455,0 17,2 (66) 2,0 14,2-21,5 9,9 (66) 4,7 4,0-23,0
fémea jovem 307,2 (60) 63,2 202,0-450,0 17,6 (57) 2,1 14,1-23,7 10,0 (56) 5,3 4,4-27,0
macho sub-adulto 539,6 (28) 473 462,0-625,0 23,0 (18) 1,3 21,0-25,7 33,7 (16) 9,7 19,0-50,0
fémea sub-adulta 686,7 (55) 130,4 462,0-882,0 27,0 (37) 3,2 22,0-34,0 51,0 (32) 21,3 22,0-112,0
macho adulto 850,7 (30) 55,7 767,0-1000,0 30,3 (62) 2,6 25,2-37,6 91,9 (52) 45,9 33,0-270,0
fémea adulta 1120,7 (30) 114,4 994,0-1438,0 43,0 (53) 5,2 33,2-56,2 267,4 (33) 113,1  122,0- 600,0
Populagdo de
altitude
macho jovem 308.4 (75) 57,2 225,0-444.0 17,2 (74) 1,8 14,0-22,8 12,4 (74) 5.9 4,0-37,0
fémea jovem 314,9 (58) 61,2 232,0-450,0 17,8 (58) 2,4 13,7-22,4 13,3 (54) 6,4 5,0-31,0
macho sub-adulto 497.,4 (19) 30,9 456,0-558,0 22,7 (19) 1,4 20,4-25,4 37,4 (18) 10,1 21,5-52,0
fémea sub-adulta 594.,5 (44) 98,7 460,0-758,0 27,2 (44) 3.8 21,8-35,1 63,7 (44) 32,9 23,0-160,0
macho adulto 875,8 (30) 45,6 820,0-990,0 31,1 (105) 2,9 24,3-37,6 124,7 (90) 44,4 50,0-235,0
fémea adulta 1236,7 (30) 62,8 1166,0-1450,0 45,7 (126) 5,0 34,5-55,9 372,9 (63) 1442 152,0-850.,0
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Figura 9. Relag@o entre o comprimento da cabeca e o comprimento do tronco em machos de Bothrops
jararaca de éreas litordneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,967; B = 0,984; p < 0,0001; n = 158) e
de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; 2 = 0,955; B = 0,978; p <
0,0001; n = 205) do estado de Sdo Paulo a partir dos valores brutos das varidveis. Veja o item forma de

andlises dos resultados para o procedimento estatistico utilizado nas comparagdes interpopulacionais.
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Figura 10. Relag@o entre o comprimento da cabeca e o comprimento do tronco em fémeas de Bothrops
jararaca de éreas litordneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,976; B = 0,988; p < 0,0001; n = 168) e
de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; 2 = 0,970; B = 0,985; p <
0,0001; n = 252) do estado de Sdo Paulo a partir dos valores brutos das varidveis. Veja o item forma de

andlises dos resultados para o procedimento estatistico utilizado nas comparagdes interpopulacionais.
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Figura 11. Relacdo entre a raiz ctibica da massa e o comprimento total em machos de Bothrops jararaca de
dreas litordneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,933; B = 0,966; p < 0,0001; n = 152) e de éreas
adjacentes da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; 2 = 0,953; f = 0,977; p < 0,0001; n
= 197) do estado de Sao Paulo a partir dos valores brutos das varidveis. Veja o item forma de andlises dos

resultados para o procedimento estatistico utilizado nas comparacdes interpopulacionais.
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Figura 12. Relagdo entre a raiz cibica da massa e o comprimento total em fémeas de Bothrops jararaca de
dreas litordneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,971; B = 0,986; p < 0,0001; n = 142) e de éreas
adjacentes da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha continua; r2 = 0,966; § = 0,983; p < 0,0001; n
= 182) do estado de Sao Paulo a partir dos valores brutos das varidveis. Veja o item forma de andlises dos

resultados para o procedimento estatistico utilizado nas comparacdes interpopulacionais.
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DISCUSSAO

Tipos e classes de presas consumidas

Padrdes diferenciados de temperatura e precipitagdo ao longo da drea de ocorréncia de uma
espécie de serpente podem exercer forte influéncia na dieta local das populagdes. Por exemplo,
populacdes de Bitis caudalis (Viperidae) que ocorrem em ambientes xéricos com alta
disponibilidade de lagartos da familia Gekkonidae, alimentam-se desse tipo de presa em maior
freqliéncia do que as populagdes que ocorrem em ambientes mais imidos, onde esses lagartos estio
pouco disponiveis (SHINE et al., 1998). De modo semelhante, a maior freqiiéncia de anuros
observada na dieta de Bothrops pubescens (Viperidae), espécie habitante de ambientes florestados,
em relacdo a B. pauloensis (Viperidae), espécie habitante de ambientes mais secos e que se alimenta
com maior freqiiéncia de lagartos, parece refletir meramente a disponibilidade diferencial dessas
presas nos ambientes onde essas espécies de serpentes ocorrem (HARTMANN et al., 2005; veja
também NOGUEIRA, 2001). Estudos realizados em taxocenoses de anfibios anuros e lagartos
mostram que os individuos da maioria das espécies desses grupos sdo mais ativos durante os
periodos mais quentes e Umidos do ano em regides tropicais sazonais (POMBAL-JR, 1997;
BERTOLUCI & RODRIGUES, 2002; PIANKA & VITT, 2003; MORAES, 2005). Portanto, podemos
predizer que as condi¢des climdticas das dreas litoraneas favorecem um periodo de atividade mais
prolongado e uma maior disponibilidade desses ectotérmicos ao longo do ano em relacdo as dreas
de altitude, com sazonalidade climdtica mais acentuada. A tendéncia dos jovens das dreas litoraneas
em consumirem presas ectotérmicas em freqiiéncia maior do que presas endotérmicas em todos os
meses do ano € consistente com essa hipdtese. Por sua vez, os jovens das dreas de altitude
consomem presas ectotérmicas em freqiiéncia maior do que presas endotérmicas apenas durante o
periodo mais quente e imido do ano (dados ndo apresentados). Portanto, essa pode ser uma das
explicacdes para a dieta diferenciada em termos de tipos e classes de presas entre os jovens das duas
populagdes. Adicionalmente, a possivel restrigdo do periodo de atividade dos individuos da

populacdo de altitude somada a ineficiéncia alimentar das serpentes durante os meses mais frios e
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secos do ano (e.g. reducdo nas taxas de captura e digestdo de presas), pode ter levado a sele¢do de
presas maiores e relativamente mais caldricas (= endotérmicas) pelos jovens dessa populacio, o que
explicaria a alta freqiiéncia de endotérmicos encontrada em suas dietas. Em outras palavras, essas
serpentes compensariam o menor periodo e oportunidades disponiveis para a tomada de alimento
consumindo com maior freqiiéncia presas que fornecem maior retorno energético (veja discussio
complementar abaixo). Por outro lado, a auséncia de diferencas nos tipos e nas principais classes de
presas consumidas entre os individuos sub-adultos e adultos das duas populacdes pode ser devido as
jararacas incorporarem presas endotérmicas em suas dietas assim que sdo morfologica e
fisiologicamente capazes de capturd-las, manipuld-las e ingeri-las (cf. SHINE, 1991; ARNOLD, 1993;
MARTINS et al., 2002). Assim, mesmo que as presas ectotérmicas estejam disponiveis por maior
periodo em determinada drea, as serpentes tenderiam a selecionar presas maiores e relativamente
mais caldricas (endotérmicos) ao longo da ontogenia devido ao maior retorno energético que é
obtido dessas presas (cf. MARTINS et al., 2002). Isso reduziria ou eliminaria a existéncia da variacao
geogréfica para esse pardmetro da dieta entre as serpentes sub-adultas e adultas em ambas as
populagdes (veja também o item mudanga ontogenética na dieta). A incorporacdo de presas
endotérmicas pelas serpentes com CRC relativamente pequeno nas duas populacdes e a evidéncia
de que os individuos de B. jararaca selecionam presas consistentemente maiores ao longo da
ontogenia em associacdo ao abandono dos itens alimentares pequenos, sustentam essa hipdtese
(Figuras 1,2,5 e 6).

De um modo geral, a abundancia relativa dos tipos e das classes de presas registradas neste
estudo para B. jararaca concorda com os dados previamente obtidos por SAZIMA (1992), SAZIMA &
HADDAD (1992) e MARTINS et al. (2002) e relatados para diversas espécies do género que possuem
dieta generalista (cf. MARTINS et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003; HARTMANN et al., 2005). Essa
semelhanga € aparente quando as populacdes do litoral e de altitude s@o analisadas separadamente
ou em conjunto, independentemente de serem considerados apenas os exemplares com contetdo

estomacal ou os exemplares com conteido estomacal e intestinal (Tabela 2). As principais
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diferencas consistem na alta propor¢cdo de presas endotérmicas (mamiferos) consumidas pelos
jovens das dreas de altitude, o que caracterizaria essa populacdo como especialista na dieta (veja
MARTINS et al. 2002), na auséncia de centopéias como presas € na presenca de duas serpentes como
itens alimentares das jararacas. Centopéias como presas de jovens de B. jararaca estdo descritas nos
estudos de SAZIMA (1992) e de MARTINS et al. (2002). Por outro lado, o registro de duas serpentes
na dieta de B. jararaca (um dos registros foi obtido dos dados ndo publicados de 1. Sazima & G.
Puorto) consiste em itens alimentares ainda nido descritos em estudos anteriores. Tomados em
conjunto, esses resultados confirmam que artrépodes e serpentes constituem itens alimentares
bastante ocasionais na dieta dessa espécie (cf. MARTINS et al., 2002).

O habito eurifidgico (generalista; mas veja a Tabela 2 para a composi¢do da dieta da
populagdo de altitude) de B. jararaca constitui um cardter plesiomérfico no género Bothrops que é
amplamente difundido em tdxons atuais, ainda que ndo completamente conservativo (MARTINS ef
al., 2002). Esse habito alimentar generalista (incluindo o uso de presas exéticas; veja apéndices 1 e
2), o fato de a espécie ser relativamente prolifica (veja capitulo seguinte), a utilizagdo de substratos
terrestres e arboricolas (MARTINS et al., 2001), a possibilidade de mudancas morfoldgicas para
habitar dreas com caracteristicas abidticas distintas (este estudo; veja os itens tamanho relativo das
presas consumidas e comparacdes morfoldgicas) e provavelmente aspectos inerentes a sua
fisiologia (O.A.V. Marques com. pess.) parecem permitir que a espécie ocorra desde ambientes com
caracteristicas florestais até ambientes bastante antropizados ao longo de extensa area geografica e
devem constituir os principais fatores responsdveis pela elevada abundéncia relativa de B. jararaca
nas taxocenoses atuais de serpentes das quais faz parte (cf. SAZIMA & HADDAD, 1992; SAZIMA &

MANZANI, 1995; MARQUES & SAZIMA, 2004; MORAES & CASTANHO, 2004).

Freqiiéncia de serpentes alimentadas e presas multiplas

A existéncia de uma reducdo ou completa auséncia de atividade dos individuos de B.

jararaca durante os meses mais frios e secos do ano, sobretudo nas dreas de maior altitude do

49



estado de S@o Paulo (SAZIMA, 1989; 1992), associada a ineficiéncia alimentar das serpentes durante
esses periodos (veja item tamanho relativo das presas consumidas) sdo fatores que devem resultar
em freqiiéncia significativamente menor de serpentes alimentadas nas dreas de altitude durante os
meses mais frios e secos do ano. De fato, quando considerado apenas o conteido estomacal das
jararacas provenientes das areas de altitude hd uma menor freqiiéncia de individuos alimentados
entre os meses de maio a setembro. Além disso, quando as comparacdes sdo realizadas entre as
populagdes, as jararacas das dreas de altitude apresentam menor freqiiéncia de individuos com
presas no estdmago em relagdo aquelas das dreas litoraneas para esse mesmo periodo. A auséncia
dessa tendéncia na populacdo de altitude e entre as populacdes quando se considera tanto o
conteido estomacal quanto o intestinal dos individuos permanece, por enquanto, sem explicacdes
adequadas.

O consumo de itens alimentares relativamente maiores pelas jararacas das dreas de altitude,
incluindo a alta freqiiéncia de presas endotérmicas consumidas pelos jovens dessas dareas,
aparentemente sdo suficientes para compensar o menor periodo de atividade anual e as
oportunidades mais limitadas de forragear, eliminando a possivel necessidade desses individuos em
consumir presas em freqiiéncia significativamente maior em relagdo aqueles das dreas litoraneas
durante os periodos mais quentes € imidos do ano (e.g. FORSMAN, 1991b). Além disso, o consumo
pouco freqiiente de itens alimentares relativamente grandes é comum nas espécies mais derivadas
de serpentes e deve estar associado a diminuicdo dos riscos de predacdo (GREENE, 1997).

Estudos com serpentes Macrostomatas, incluindo viperideos, comumente indicam que ha
baixa freqiiéncia de individuos recém-alimentados nas populacdes (a julgar pela proporcdo de
individuos com presas no estdmago; veja MARTINS et al., 2002) e/ou que apresentam itens
alimentares multiplos no trato digestério (GREENE, 1989; RODRIGUEZ-ROBLES et al., 1999a; b;
VALDUIJO et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003; GREGORY & ISAAC, 2004; HARTMANN et al., 2005).
Por serem tetrdpodes ectotérmicos, as serpentes possuem baixas demandas energéticas e alta

eficiéncia em converter a energia de suas presas em biomassa (POUGH, 1980; POUGH et al., 1999).
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Além disso, ao contrdrio dos lagartos, a maioria das espécies de serpentes se alimenta com pouca
freqiiéncia e de itens alimentares relativamente grandes (GREENE, 1997). DALTRY et al. (1998) e
MARTINS et al. (2002) também sugerem que o hdbito mais sedentdrio ou secretivo das serpentes
recém-alimentadas e a alta capacidade de digestdo desses répteis em regides tropicais podem levar a
uma sub-representagdo de individuos alimentados nas colecdes herpetoldgicas. Portanto, esses
fatores podem explicar a baixa freqii€ncia de serpentes recém-alimentadas e com itens multiplos no
trato digestério observada em ambas as populacdes estudadas. Dos dez individuos com itens
alimentares multiplos, apenas um apresentou evidéncia de consumo de presas de tipos diferentes,
continha um lagarto no estdmago e pelos no intestino. Todos os outros continham mais de uma
presa da mesma espécie e em estdgio semelhante de digestdao ou mais de uma presa do mesmo tipo
no estdmago (Tabela 6). Isso sugere, a0 menos no primeiro caso, que B. jararaca assim como
outras espécies de serpentes, pode consumir espécies de presas que se encontram agrupadas na

natureza (cf. GREENE, 1989; GREGORY & ISAAC, 2004).

Mudanca ontogenética na dieta

A existéncia de diferengas significativas no CRC entre os individuos que consumiram presas
ectotérmicas e endotérmicas em ambas as populacdes de B. jararaca indica existéncia de mudanga
ontogenética na dieta. Presas ectotérmicas, principalmente anuros, sdo consumidas em maior
freqliéncia por individuos jovens e presas endotérmicas, principalmente roedores, sdo consumidas
em maior freqiiéncia por individuos sub-adultos e adultos. Tais resultados concordam com dados
previamente obtidos para B. jararaca (veja SAZIMA, 1992; SAZIMA & HADDAD, 1992; MARTINS et
al., 2002) e para outras espécies do género que possuem dieta generalista (MARTINS et al., 2002;
NOGUEIRA et al., 2003; HARTMANN et al., 2005; mas veja MONTEIRO et al., 2006). A mudanga
ontogenética na dieta de B. jararaca pode ser atribuida a caracteres relacionados a morfologia, ao
comportamento e a fisiologia da espécie (cf. MUSHINSKY, 1987; MARTINS et al., 2002). Geralmente,

as presas endotérmicas sdo maiores do que as ectotérmicas e, portanto, restricoes de cardter
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morfolégico (comprimento do corpo, comprimento relativo da cabeca e robustez) podem
impossibilitar o consumo dessas presas por serpentes muito pequenas (SHINE, 1991; RODRIGUEZ-
ROBLES et al, 1999a; MARTINS et al., 2002; HARTMANN et al., 2005). Portanto, a alometria constitui
um importante componente na biologia alimentar de B. jararaca, assim como constatado para
diversas espécies congenéricas e de outras familias de serpentes (veja SHINE, 1994; MARTINS et al.,
2002). Também € possivel que o beneficio liquido obtido no consumo de presas ectotérmicas (e
mesmo de presas endotérmicas pequenas) seja nulo, muito baixo ou mesmo negativo para as
serpentes maiores, o que justificaria o abandono dos itens alimentares pequenos durante a ontogenia
(ARNOLD, 1993). Isso pode ocorrer se os custos em consumir presas pequenas pelas serpentes
maiores forem altos (i.e. tempo de manuseio e custo de ingestdo altos) de modo que, o tamanho
6timo da presa em termos de ganhos energéticos aumenta com o aumento do tamanho da serpente
(SCHOENER, 1971; SHINE, 1991; mas veja FEDER & ARNOLD, 1982 e POUGH & GROOVES, 1983).
Em serpentes, a utilizag@o diferencial no ambiente de forrageamento entre individuos co-especificos
pode resultar em taxas distintas de encontros com presas de diferentes tipos (SHINE, 1991;
HoOUSTON & SHINE, 1993; DALTRY et al., 1998). Jovens de B. jararaca sao encontrados mais
freqlientemente sobre a vegetacdo em relacdo aos adultos (MARQUES & SAZIMA, 2004; R. A.
Moraes obs. pess.), ambiente também utilizado por diversas espécies de anuros que sdo predados
por esses jovens (veja Apéndice 1 e utilizacdo do macro-hdbitat por essas espécies em HEYER et al.,
1990; POMBAL-JR, 1997 e BERTOLUCI & RODRIGUES, 2002). Por outro lado, muitas espécies de
roedores que constituem presas de adultos de B. jararaca possuem hébito terrestre (veja Apéndice 2
e utilizacdo do macro-habitat por essas espécies em OLIVEIRA & BONVICINO, 2006). Portanto, é
possivel que a utilizacdo diferencial entre jovens e adultos no ambiente de forragear influencie nos
tipos de presas que sdo consumidas por esses individuos. Além disso, ao longo da ontogenia, as
jararacas perdem gradualmente a coloragdo conspicua da extremidade da cauda e o comportamento
de engodo caudal, utilizado para atrair presas ectotérmicas (veja SAZIMA, 1991; 1992; MARTINS et

al., 2002). Sabe-se também, que a toxicidade do veneno de B. jararaca decresce para anuros e
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aumenta para roedores ao longo da ontogenia (ANDRADE & ABE, 1999). Também é possivel que
haja diferentes respostas quimiorreceptivas entre jovens e adultos na preferéncia por determinados
tipos de presas, como jd relatado e sugerido para outras espécies de viperideos que cacam de
espreita (cf. DUVALL et al., 1990; CLARK, 2002; HARTMANN et al., 2005). Em conclusdo, ha uma
série de fatores que podem ter sido importantes para a evolucdo e manutencdo da existéncia da
mudanga ontogenética na dieta de B. jararaca. Sobre esse topico, é de especial interesse responder
as seguintes questdes: Quais foram os agentes seletivos responsdveis pela existéncia da mudanca
ontogenética em B. jararaca? ; Qual a importancia relativa das caracteristicas supramencionadas

para a manutencdo desse comportamento nessa espécie?

Tamanho relativo das presas consumidas

Exceto durante os periodos relacionados a atividade reprodutiva e de movimentagdo para
abrigos, a maioria das espécies de serpentes parece utilizar os meses mais quentes do ano para o
forrageamento, especialmente em regides com invernos marcadamente frios (GIBBONS &
SEMLITSCH, 1987). As baixas temperaturas ambientais podem reduzir consideravelmente a taxa
metabdlica das serpentes, causando diminui¢do ou até mesmo completa restricdo no periodo de
atividade desses répteis (LILLYWHITE, 1987; MARQUES et al., 2006). DENARDO et al. (2002)
observaram que a freqiiéncia de atividade em individuos de Bitis caudalis é moderadamente
reduzida em temperaturas ambientais de 15°C e fortemente reduzida em temperaturas ambientais
iguais ou inferiores a 10°C. Os autores sugerem que o efeito da baixa temperatura corporal das
serpentes sobre performances vitais ao forrageamento (e.g. locomocgao, taxa de dardejar da lingua e
velocidade do bote) constitui o principal fator responsdvel por essas observacdes. Além disso,
devido as respostas termofilicas exibidas por diversas espécies de serpentes apds a alimentacio
(veja LILLYWHITE, 1987; TOLEDO et al., 2003 e referéncias associadas), temperaturas relativamente
baixas podem prolongar o tempo e diminuir a eficiéncia da digestdo, além de promoverem em

alguns casos, a regurgitacio do alimento (GREENWALD & KANTER, 1979; NAULLEAU, 1983;
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LILLYWHITE, 1987; TOLEDO et al., 2003). Portanto, temperaturas ambientais baixas podem diminuir
a eficiéncia de captura e digestdo das presas, resultando em diminui¢do da freqiiéncia ou mesmo em
inibicdo completa da alimentacdo (DENARDO et al., 2002). Em situacdes onde a probabilidade de
captura das presas € reduzida, os custos de atividade das serpentes podem superar os beneficios
obtidos com a tomada da presa e, nesses casos, hd indicios de que as serpentes podem abandonar as
atividades de forrageio (DENARDO et al, 2002). As dreas de maior altitude da Serra do Mar e
aquelas do planalto apresentam sazonalidade climdtica mais acentuada em relagdo as dreas
litoraneas e, portanto, o periodo de atividade didrio e anual das serpentes deve ser mais restrito
nessas dreas mais elevadas devido as condi¢des menos favordveis para as atividades, incluindo as
oportunidades de forrageamento (cf. SAZIMA, 1988; MARQUES et al., 2000). Andlises preliminares
mostraram que sub-adultos e adultos de B. jararaca sao coletados em freqiiéncia significativamente
menor nos meses mais frios e secos do ano nas dreas da Serra do Mar e do planalto do estado de
Sdo Paulo, mas que a freqiiéncia de coleta ndo difere entre as estagdes do ano para as jararacas das
areas litoraneas, o que suporta essas hipdteses (dados ndo apresentados). Além disso, devido aos
motivos supramencionados em associacdo aos dados obtidos (veja item freqii€ncia de serpentes
alimentadas e presas multiplas), é provadvel que as poucas jararacas das dreas de altitude que
permanecem ativas durante os meses mais frios e secos do ano tenham sua eficiéncia alimentar
bastante reduzida.

Dada a existéncia de riscos de predagdo e dos custos temporais para capturar e digerir
presas, as serpentes que cacam de espreita estdo sob forte pressdo seletiva para aumentarem o
sucesso de forrageamento (HOLYCROSS et al., 2002a). Portanto, ingerir presas que fornecem maior
retorno energético (presas maiores; €.g. FORSMAN, 1996b; MARTINS et al, 2002) parece ser uma
estratégia bastante interessante para que os individuos da populagdo de altitude assegurem a
sobrevivéncia, o crescimento, o armazenamento de energia e, sobretudo, a reproducio nessas areas
onde o periodo de forrageamento e o sucesso na obtencdo das presas devem ser mais restritos e

imprevisiveis. Em outras palavras, assumindo que a demanda energética para a manutencdo seja
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similar para as serpentes de mesmo tamanho corporal em ambas as populagdes, o ganho energético
liquido obtido por presa consumida por unidade de tempo (= sucesso de forrageamento) deve ser
superior para os individuos da populacdo de altitude. Essa hipétese assume que a disponibilidade
das presas potenciais ndo deve ser muito baixa nas dreas de altitude e que os custos associados ao
consumo dessas presas sao relativamente independentes de seus tamanhos (veja SCHOENER, 1971;
FORSMAN, 1996b; BEGON et al, 2006). Essa pode ser uma explicagcdo para o consumo de presas com
maior tamanho relativo (comprimento e robustez) pelos individuos da populacido de altitude em
relacdo aqueles da populacdo litordnea. Alternativamente, alguns estudos t€ém mostrado que a
composi¢ao de espécies em taxocenoses da herpetofauna e de pequenos mamiferos se modifica ao
longo de gradientes altitudinais em regides do estado de Sdo Paulo (e.g. GUIX et al., 1994; 2000;
GIARETTA et al., 1997; SAWAYA, 1999; VIEIRA & MONTEIRO-FILHO, 2003; MORAES & CASTANHO,
2004). Existe a possibilidade de que essa mudanca na composi¢do das espécies seja acompanhada
por mudancas no tamanho corporal médio dos individuos, de modo que as presas potenciais de B.
jararaca sejam naturalmente maiores nas dreas mais elevadas em relacdo as dreas litoraneas.
Estudos futuros com o auxilio de armadilhas permitirdo quantificar e comparar de modo preciso o
tamanho e a disponibilidade das presas potenciais dessa serpente nas duas dreas estudadas (cf.
FORSMAN & LINDELL, 1997; MADSEN & SHINE, 2000; HOLYCROSS et al., 2002a). De qualquer
forma, o consumo de presas relativamente maiores pelos individuos das dreas de altitude deve ter
sido um dos agentes seletivos responsdveis pela existéncia da variagdo geogréfica nos caracteres
morfolégicos entre as duas populacdes (veja item comparacdes morfoldgicas).

Os valores altamente significativos das relagdes funcionais obtidos através das regressoes
entre os caracteres morfoldgicos das serpentes e as dimensdes das presas indicam relacdo causal
entre essas varidveis; assim, todos esses caracteres parecem ser importantes em determinar o
tamanho das presas que podem ser consumidas pelas serpentes (Figuras 5, 6 e 7). Talvez por isso,
diferencas significativas ainda permanecam quando se exclui separadamente cada uma dessas

varidveis morfoldgicas da andlise, indicando que os individuos da populacdo de altitude ainda
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consomem presas significativamente maiores em relacdo aos da populacdo litordnea. Portanto, a
divergéncia no tamanho das presas ingeridas entre as populacdes ndo pode simplesmente ser
atribuida apenas a um determinado cardter morfologico (i.e. comprimento relativo da cabega)
combinado com diferencas geogrificas nesse cardter, mas sim ao conjunto de caracteres
morfolégicos aqui analisados associado as suas maiores dimensdes nos individuos da populagdo de

altitude.

Comparacoes morfologicas

Comprimento rostro-cloacal (CRC)

Para espécies de animais com crescimento indeterminado, a variacdo geografica no CRC
pode ocorrer devido a diferengas nas taxas de crescimento individual ou na estrutura etdria das
populacdes nas dreas de ocorréncia dessas espécies (ANDREWS, 1982; KING, 1989). No primeiro
caso, o consumo diferencial de tipos e/ou de tamanhos de presas entre as populacdes podem ser a
principal causa da variacdo geogréfica para esse cardter (e.g. SHINE, 1987; FORSMAN, 1991a;
KRAUSE et al., 2003). Por exemplo, serpentes que consomem presas maiores podem apresentar
maior CRC em relacdo aquelas que consomem presas menores devido a maior taxa de crescimento
que € obtida pelo consumo de presas com maior biomassa (MADSEN & SHINE, 1993; QUERAL-REGIL
& KING, 1998; KRAUSE et al., 2003). Para um mesmo CRC, as serpentes das dreas mais elevadas do
estado de S@o Paulo alimentam-se de presas maiores em relacdo aquelas das dreas litordneas.
Assim, a biomassa das presas consumida pelos individuos da populagdo de altitude em determinado
periodo de tempo provavelmente € superior em relacdo aquela consumida pelos coespecificos da
populagdo litordnea, mesmo que, eventualmente, os individuos das dreas costeiras alimentem-se em
maior freqiiéncia ao longo do ano (e.g. QUERAL-REGIL & KING, 1998). Desse modo, o maior CRC
das serpentes adultas de ambos os sexos da populagdo de altitude deve estar relacionado as maiores
taxas de crescimento desses individuos em relacdo aqueles das dreas costeiras (embora seja

possivel, que os neonatos das dreas de altitude ja nascam maiores em relacio aos do litoral e que
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exista outras pressodes seletivas favorecendo fémeas maiores nas dreas de altitude; veja capitulo
seguinte). Além disso, serpentes maiores sdo morfologicamente mais aptas em consumir presas
maiores (POUGH & GROOVES, 1983; SHINE, 1991; FORSMAN & LINDELL, 1993; FORSMAN, 1994,
MARTINS et al., 2002) e diversos estudos, incluindo este, mostram uma relacao altamente positiva e
significativa entre o CRC das serpentes e o tamanho das presas ingeridas (veja revisdo em ARNOLD,
1993). Além de conferir vantagens durante o forrageamento (veja também abaixo), o maior CRC
das serpentes das dreas de altitude (e a maior robustez) talvez seja importante para a sobrevivéncia
dessas durante os periodos de inatividade, uma vez que individuos maiores podem sobreviver sem
alimento por periodos mais prolongados de tempo em relagdo aos menores (veja FORSMAN, 1991a;
1996b e referéncias associadas para raciocinio semelhante para as serpentes e outros grupos de
vertebrados que sdo maiores nas dreas onde a disponibilidade de presas € escassa ou oscila

imprevisivelmente ao longo do ano).

Comprimento relativo da cabeca

Todas as espécies de serpentes, com exce¢do de dois homalopsineos asidticos (veja JAYNE et
al., 2002), ingerem as suas presas inteiras e, portanto, o tamanho maximo da presa que pode ser
ingerida € limitado fisicamente pela abertura médxima da boca da serpente (POUGH & GROOVES,
1983; ARNOLD, 1993; GREENE, 1997). Essa limitacdo morfoldgica faz com que as dimensdes
corporais das presas exercam forte pressao seletiva sob o comprimento da cabeca e em estruturas do
cranio das serpentes associadas a biologia alimentar (GRUDZIEN et al., 1992; FORSMAN, 1994;
QUERAL-REGIL & KING, 1998; BONNET et al., 2001; AUBRET et al., 2004). Conseqiientemente, para
determinada espécie de serpente, as populagdes nas quais os individuos se alimentam de presas
maiores tenderdo a maior comprimento relativo de cabeca em relagdo as populacdes nas quais os
individuos se alimentam de presas menores (e.g. FORSMAN, 1991a; b; GRUDIZIEN et al., 1992;
AUBRET et al.,2004). Para um mesmo comprimento de cabega, as serpentes das dreas de altitude do

estado de Sdo Paulo se alimentam de presas de maior massa corporal em relacdo aquelas das dreas
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litoraneas, o que deve explicar o maior comprimento relativo desse cardter nas serpentes das dreas
de altitude. Além disso, o maior comprimento relativo da cabeca possibilita a ingestdao de presas
com maiores dimensdes corporais € com maior amplitude de tamanho, o que aumenta o sucesso de
forrageamento dos individuos através do aumento da taxa de encontros com presas potenciais por
unidade de tempo (FORSMAN, 1991b; 1994; 1996b). Assim, dada a possibilidade de se alimentarem
de presas mais caldricas, esses individuos necessitariam de um menor nimero de eventos de
forrageamento pela reducdo do niimero de itens alimentares necessdrios por unidade de tempo
(FORSMAN, 1991b). Esse mesmo raciocinio pode ser aplicado para as serpentes com maior tamanho
corporal (veja FORSMAN & LINDELL, 1993; FORSMAN, 1996b). Portanto, possuir maior tamanho
corporal e maior comprimento relativo de cabeca € claramente vantajoso para as serpentes que
habitam 4reas onde as oportunidades de forrageio podem ser menos previsiveis (cf. FORSMAN,

1991a; 1991b).

Robustez

As serpentes que se alimentam de presas maiores podem apresentar maior robustez em
relacdo aquelas que se alimentam de presas menores e, como conseqiiéncia, a variagdo geografica
nesse cardter pode ocorrer devido ao consumo de presas de tipos e/ou de tamanhos diferenciados
entre os individuos (FORSMAN, 1991b; KRAUSE et al., 2003; AUBRET et al., 2004). Desse modo, a
maior robustez de imaturos e adultos de ambos os sexos da populacdo de altitude pode estar
associada ao consumo de presas com maiores dimensdes corporais. Adicionalmente, serpentes mais
robustas podem acomodar itens alimentares bastante volumosos sem prejudicar as suas funcdes
fisiologicas (POUGH & GROOVES, 1983), além de garantirem uma quantidade suficiente de energia
armazenada, o que diminuiria os riscos de inanicdo durante um eventual periodo de inatividade
(FORSMAN & LINDELL, 1993). Em diversas espécies do gé€nero Bothrops, a robustez é um cardter
determinante para a capacidade de ingestdo de itens alimentares grandes e hd uma correlacio

positiva entre a proporcdo de mamiferos na dieta dessas espécies e a robustez (MARTINS et al.,
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2002). Portanto, dada a inexisténcia de diferencas no comprimento relativo da cabega entre os
individuos jovens das duas populagdes, é possivel que a maior robustez dos individuos jovens da
populagdo de altitude (veja item comparagdes morfoldgicas) seja o principal cardter morfoldgico em

possibilitar a ingestdo de presas endotérmicas por esses individuos de pequeno tamanho corporal.

Mudancas evolutivas ou plasticidade fenotipica?

Estudos experimentais tém demonstrado que a dieta pode induzir mudangas no tamanho
corporal, no tamanho relativo da cabega e na robustez em algumas espécies de serpentes e, que tais
modificagdes, podem ser o resultado de mudancas evolutivas (i.e. adaptagdes, caracteres que sio
produtos da selecdo natural e designados para funcdes especificas que aumentam o valor adaptativo
dos individuos), da plasticidade fenotipica ou de ambos os fatores agindo simultaneamente para
produzir o fenétipo individual especifico (e.g. MADSEN & SHINE, 1993; QUERAL-REGIL & KING,
1998; AUBRET et al., 2004). A existéncia de diferencas significativas no comprimento relativo da
cabega entre os adultos de ambos os sexos nas duas populacdes e a auséncia dessas diferencas entre
os jovens, sugere que esse cardter se modifica devido a plasticidade fenotipica da espécie e que,
portanto, os individuos jovens da populagdo de altitude ndo nascem com comprimento relativo de
cabega significativamente maior em relacdo aos da populacdo litordnea. Mudangas nas relagdes
alométricas ao longo da ontogenia na propor¢@o entre o tamanho da cabega e tamanho corporal
devido a pressdes ambientais foi amplamente documentado em serpentes (e.g. FORSMAN, 1996a;
BONNET et al., 2001). Por outro lado, a maior robustez dos imaturos da populacdo de altitude de
ambos 0s sexos e a manutengdo dessas diferengas nos adultos, sugere que um componente genético
e hereditdrio atua sob esse cardter. Entretanto, essas hipdteses s6 podem ser testadas através de
estudos experimentais bastante rigorosos envolvendo neonatos das duas populacdes e submetidos a
tratamentos de dieta especificos (cf. MADSEN & SHINE, 1993; AUBRET et al., 2004).

Apesar dos resultados indicarem a existéncia de uma relago positiva e significativa entre as

dimensdes morfoldgicas de B. jararaca e de suas presas, além de modificacdes nesses caracteres
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associados a dieta, isso ndo implica necessariamente que apenas essa dimensdo do nicho ecoldgico
da espécie seja a responsavel pelos resultados obtidos. Varidveis como efeitos ao acaso, uso do
ambiente e oportunidades para termorregulacdo, respostas correlacionadas entre caracteres,
interacdes bidticas de competicdo e predacdo e associadas a reproducdo também podem exercer
forte influencia nas dimensdes desses caracteres (e.g. DOBZHANSKY, 1956; DUNHAN et al., 1978;
GOULD & LEWONTIN, 1979; WASSERZUG et al., 1979; FITCH, 1985; KING, 1989; FORSMAN, 1991a;
PRICE & LANGEN, 1992; GREENE, 1997; KING, 1997; DALTRY et al., 1998; MARTINS et al., 2001).
Estudos futuros que explorem a possivel influéncia desses fatores nos caracteres morfologicos e
ecoldgicos das populagdes de B. jararaca habitantes das dreas litoraneas e das dreas adjacentes da
Serra do Mar e do planalto do Estado de Sdo Paulo sdo imprescindiveis para compreendermos de

modo mais abrangente as diferencas entre as populacdes para esses caracteres.
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Apéndice 1. Numero de registros e freqii€ncia das espécies de presas encontradas no trato digestdrio de
individuos de Bothrops jararaca de areas litordneas do estado de Sdo Paulo e identificadas ao menor nivel

taxondmico possivel. Em negrito, o nimero de registros e a freqiiéncia de presas nos maiores niveis

taxondmicos.
Presas Niimero de registros Freqiiéncia (%)
Amphibia 18 16,3
Anura
Anura nio identificados 4 3,7
Cycloramphidae
Hylodes asper 4 3,6
Hylodes sp. 3 2,7
Hylidae
Hylidae ndo identificados 2 1,8
Aplastodiscus albomarginatus 1 0,9
Leiuperidae
Physalaemus sp. 1 0,9
Leptodactylidae
Leptodactylidae ndo identificados 3 2,7
Reptilia 11 9,9
Squamata
Squamata ndo identificados 5 4,5
Gekkonidae
Gymnodactylus darwinii 2 1,8
Hemidactylus mabouia 4 3,6
Aves 3 2,7
Passeriforme
Passeriforme nao identificados 2 1,8
Emberezidae
Tangara sp. 1 0,9
Mammalia 79 71,1
Mamiferos ndo identificados 44 39,6
Marsupialia
Marsupialia ndo identificado 1 0,9
Didelphidae
Monodelphis sp. 1 0,9
Rodentia
Rodentia ndo identificados 5 4,5
Caviidae
Cavia sp. 1 0,9
Cricetidae
Cricetidae nao identificados 24 21,6
Akodon cf. cursor 1 0,9
Nectomys squamipes 1 0,9
Oligoryzomys nigripes 1 0,9
TOTAL 111 100
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Apéndice 2. Numero de registros e freqii€ncia das espécies de presas encontradas no trato digestdrio de
individuos de Bothrops jararaca de area da Serra do Mar e do Planalto adjacente do estado de Sdo Paulo e
identificadas ao menor nivel taxondmico possivel. Em negrito, o nimero de registros e a freqiiéncia de

presas nos maiores niveis taxondmicos.

Presas Niimero de registros Freqiiéncia (%)
Amphibia 30 13,7
Anura
Anura nio identificados 7 34
Hylidae
Hylidae ndo identificados 5 2,5
Aplastodiscus leucopygios 1 04
Dendropsophus minutus 2 0,9
Hipsyboas prasinus 2 0,9
Scinax fuscovarius 4 1,8
Scinax hayii 3 1,3
Scinax perereca 1 04
Leiuperidae
Physalaemus cuvieri 3 1,3
Leptodactylidae
Leptodactylidae ndo identificados 1 04
Leptodactylus notoakitites 1 04
Reptilia 15 6,8
Squamata
Gekkonidae
Hemidacylus mabouia 11 5,2
Gymnophthalmidae
Gymnophthalmidae ndo identificados 1 04
Colobodactylus taunayi 1 04
Colubridae
Sibynomorphus mikani 1 04
Xenodon neuwiedii 1 0.4
Aves 4 1,8
Galliformes
Phasianidae
Coturnix japonica 1 0,5
Passeriforme
Passeriforme nao identificados 1 0,5
Emberizidae
Emberezidae ndo identificados 1 04
Psittaciformes
Psittacidae
Melopsittacus undulatus 1 04
Mammalia 170 71,7
Mamiferos ndo identificados 90 41,3
Marsupialia
Didelphidae
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Didelphidae nao identificados 1 04
Rodentia

Rodentia ndo identificados 27 12,5
Caviidae
Cavia aperea 2 0,9
Cavia sp. 2 0,9
Echimyidae
Echimyidae ndo identificados 2 0,9
Phyllomys cf. nigrispinus 2 0,9
Proechimys sp. 1 04
Cricetidae
Cricetidae nio identificados 19 8.9
Akodon cf. cursor 1 04
Akodon sp. 1 04
Mus musculus 2 0,9
Nectomys gr. squamipes 1 04
Oligoryzomys flavecens 1 04
Oligoryzomys nigripes 2 0,9
Oryzomys cf. nigripes 9 4,1
Rattus norvegicus 6 2,7
Rattus rattus 1 04
TOTAL 219 100




CAPITULO 3

VARIACAO GEOGRAFICA NO DIMORFISMO SEXUAL E

EM CARACTERES REPRODUTIVOS DE POPULACOES

DE BOTHROPS JARARACA (SERPENTES: VIPERIDAE)
NO ESTADO DE SAO PAULO
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GEOGRAPHIC VARIATION IN SEXUAL DIMORPHISM AND REPRODUCTIVE
CHARACTERS OF BOTHROPS JARARACA POPULATIONS (SERPENTES: VIPERIDAE)

IN SAO PAULO STATE

Abstract

Widely distributed snakes exposed to different biotic and abiotic conditions throughout their
distributions may present geographic variation in the degree of sexual dimorphism and reproductive
characters associated to its life history patterns. Especially, interpopulational differences in these
characters should occur at least partially due to the consume of preys with different relative size
among those populations. Individuals of Bothrops jararaca from mid-elevation sites of Serra do
Mar and plateau in S@o Paulo state consumes relatively larger prey, i.e. more caloric preys, when
compared with those from the coastal sites. The coastal sites present seasonal climate less
pronounced than the altitude sites. Thus, I investigate whether these populations presented
geographic variation in the degree of sexual dimorphism of morphological characters and in
reproductive characters. I also review and discuss general aspects related to the sexual dimorphism
in the studied populations. I analysed 407 adults specimens of both sexes deposited in the Colecio
Herpetoldgica do Instituto Butantan (IBSP) and six litters from pregnant females received during
this study. The degree of the sexual dimorphism for the body length and stoutness is different
between the populations, which might be related to the differences in the diet between these
populations and selective agents acting to maximise the reproductive success of the males and
females. The absence of geographic variation in the degree of sexual dimorphism for the relative
head length might be due to the consume of preys with similar relative size between the sexes
associated to the parallel modifications in the relative head length of males and females, that
responds to the sizes of the prey locally consumed. Although there are climate differences between
the two studied sites, the reproductive cycle of both sexes is seasonal and did not differ between the
populations, possibly because this should be a conservative character in the genus Bothrops. The

individuals from the higher Serra do Mar and plateau sites become mature with smaller body size,
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have higher relative fecundity and presumably higher relative clutch mass in relation to those of the
coastal sites. These results should be associated, at least partially, to the more caloric preys ingested
by the population from the altitude sites. The neonates from the altitude sites seem to have larger
body size in relation to those from the coastal sites, what should be associated with the higher
frequency of endothermic prey in their diet. It is suggested that some differences between the
populations in the degree of the sexual dimorphism for the morphological characters and for the life

history patterns are due to the species phenotypic plasticity and others to evolutionary changes.

VARIACAO GEOGRAFICA NO DIMORFISMO SEXUAL E EM CARACTERES
REPRODUTIVOS DE POPULACOES DE BOTHROPS JARARACA (SERPENTES:

VIPERIDAE) NO ESTADO DE SAO PAULO

Resumo

Espécies de serpentes com ampla distribuicdo geografica e sujeitas a diferentes condicdes
bidticas e abidticas ao longo de suas dreas de ocorréncia podem apresentar variacdo geografica no
grau de dimorfismo sexual e em caracteres reprodutivos associados a sua histéria de vida. Em
particular, diferencas interpopulacionais nesses caracteres devem ocorrer, a0 menos parcialmente,
devido ao consumo de presas com diferentes dimensdes relativas entre as populagdes. Individuos de
Bothrops jararaca de areas de maior altitude da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo
consomem presas relativamente maiores, i.e. mais caldricas, em relagdo aqueles das dreas litoraneas
do estado. As dreas litordneas apresentam sazonalidade climdtica menos acentuada em relagdo as
areas de altitude. Assim, foi investigado se essas populacdes apresentavam variagdo geografica no
grau de dimorfismo sexual para caracteres morfoldgicos e em caracteres reprodutivos. Também
foram revisados e discutidos aspectos gerais relacionados ao dimorfismo sexual nas populagdes
estudadas. Foram analisados 407 exemplares de individuos adultos de ambos os sexos depositados
na Colecdo Herpetoldgica do Instituto Butantan (IBSP) e seis ninhadas provenientes de fémeas

gravidas recebidas durante o periodo de estudo. O grau de dimorfismo sexual para o comprimento
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rostro-cloacal e robustez difere entre as populagdes, o que deve estar relacionado a interacdo da
dieta diferenciada entre os individuos dessas populacdes com pressdes seletivas para maximizar o
sucesso reprodutivo de machos e de fémeas. A auséncia de variagdo geogrifica no grau de
dimorfismo sexual do comprimento relativo da cabega deve estar relacionada ao consumo de presas
com dimensdes relativas similares entre os sexos associada as modificacdes paralelas no
comprimento relativo da cabeca de machos e fémeas em resposta as presas localmente consumidas.
Apesar das diferencas climdticas entre as duas dreas, o ciclo reprodutivo de ambos os sexos é
sazonal e ndo difere entre as populagdes, provavelmente porque esse deve ser um cardter
conservativo no género Bothrops. Jararacas de dreas de maior altitude da Serra do Mar e do planalto
atingem a maturidade sexual com menor tamanho, possuem maior fecundidade relativa e,
presumivelmente, maior massa relativa de ninhada em relacdo aquelas das dreas litordneas. Esses
resultados devem estar associados, a0 menos em parte, a dieta mais caldrica ingerida pelas fémeas
das dreas de maior altitude. Além disso, os neonatos dessas dreas aparentemente possuem maiores
dimensdes corporais em relacdo aos do litoral, o que deve permitir que consumam presas
endotérmicas em maior freqiiéncia em relagio aqueles das dreas litoraneas. E sugerido que algumas
diferencas entre as populac¢des no grau de dimorfismo sexual para os caracteres morfoldgicos e para
os caracteres associados a histéria de vida sejam devido a plasticidade fenotipica da espécie e outras

devidas a mudangas evolutivas.

INTRODUCAO

O estudo da biologia reprodutiva e da variacdo geogréfica em caracteres da histéria de vida
dos organismos constitui um dos aspectos mais importantes para a compreensao da evolucio,
ecologia e histdria natural das espécies (e.g. DARWIN, 1859; STEARNS, 1976; BEGON et al., 2000).
Primeiramente, porque a reproducg@o é um componente essencial do valor adaptativo dos individuos
e afeta profundamente a contribuicdo de seus gendtipos para as geracdes futuras (STEARNS, 1976;

MAYR, 1977; PIANKA, 1994; BEGON et al., 2006). Além disso, os caracteres da histéria de vida de
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uma espécie amplamente distribuida ndo podem ser adequadamente inferidos apenas pela
investigacdo de populagdes locais, uma vez que tais caracteres muitas vezes estdo sujeitos a
variacdo geogréfica (TAYLOR & DENARDO, 2005a).

O dimorfismo sexual em caracteres morfologicos é amplamente difundido em diversos
grupos de animais, inclusive nos répteis (DARWIN, 1871; FircH, 1981; SHINE, 1989). A atuacgdo da
selecdo natural para maximizar o sucesso reprodutivo de machos e fémeas (e.g. selecdo sexual e
selecdo de fecundidade) e a divergéncia de nicho intraespecifica na utilizacdo do hébitat e/ou da
dieta sdo os processos mais utilizados para explicar a origem e a manuten¢do do dimorfismo sexual
no comprimento rostro-cloacal, comprimento relativo da cabega e na robustez (massa relativa ao
tamanho do corpo) em serpentes (SHINE, 1986; 1989; 1993; 1994). Em Bothrops jararaca (Wied
1924, Viperidae), as fémeas atingem a maturidade reprodutiva com maior tamanho e idade em
relacdo aos machos, sdo maiores e mais robustas e possuem maior comprimento relativo de cabeca
(JANEIRO-CINQUINI et al., 1992; SAzIMA, 1992; CARDOSO, 2001; ALMEIDA-SANTOS, 2005).
Entretanto, ainda niao foram realizados estudos que abordassem a variagdo geografica no grau e na
dire¢do do dimorfismo sexual em caracteres morfoldgicos dessa espécie, bem como a idade e o
tamanho no qual os individuos atingem a maturidade sexual. Sabe-se que populacdes de muitas
espécies de répteis sujeitas a diferentes condigdes ambientais e que utilizam presas com diferentes
dimensdes corporais apresentam variacdo geografica no tamanho e na idade da maturidade sexual,
assim como no grau de dimorfismo sexual para caracteres morfolégicos (e.g. FITCH, 1981; GIBBONS
et al., 1981; SHINE & CREWS, 1988; KING, 1997; BRONIKOWSKY & ARNOLD, 1999; PEARSON et al.,
2002). Populagdes de B. jararaca de areas litordneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do
planalto do estado de Sdo Paulo também estdo sujeitas a tais variacdes (veja abaixo) e, portanto,
devem apresentar variacdo geografica nesses caracteres. De um modo geral, esses topicos ainda sio
muito pouco estudados em serpentes, sendo praticamente inexistentes estudos nessa dire¢do em

taxons de serpentes brasileiras (e.g. PIZZATTO & MARQUES, 2006a; b).
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Bothrops jararaca é uma serpente vivipara que produz em média 17 filhotes e o tamanho
das ninhadas pode variar de 3 a 34 neonatos (SAZIMA, 1992; ALMEIDA-SANTOS, 2005). Estudos
realizados com machos dessa espécie indicaram que o ciclo reprodutivo é sazonal (ALMEIDA-
SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). A espermatogénese inicia-se na primavera e
atinge um pico em meados do verdo, o que estd dissociado da época da cdpula, que ocorre
principalmente no outono (ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002;
ALMEIDA-SANTOS, 2005). Conseqiientemente, os espermatozédides sdo armazenados e podem ser
encontrados nos ductos deferentes ao longo do ano, sendo utilizados na época da cépula (ALMEIDA-
SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). Nessa época as fémeas apresentam foliculos
ovarianos vitelogénicos e sinalizam por meio de feromodnios sua receptividade aos machos
(ALMEIDA-SANTOS, 2005). Portanto, apesar de os machos de B. jararaca poderem potencialmente
se acasalar em qualquer periodo do ano, sdo as fémeas que determinam a época da copula, que deve
ocorrer em condi¢des naturais, no final do verdo e inicio de outono (ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO,
2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005).

As fémeas de B. jararaca apresentam ciclos reprodutivos bienais, caracterizados por
periodos restritos do ano em que os eventos reprodutivos se sucedem (JANEIRO-CINQUINI et al.,
1993a; ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; JANEIRO-CINQUINI,
2004a; ALMEIDA-SANTOS, 2005). O periodo de gestacdo ocorre na primavera e 0s nascimentos no
verdo, época mais quente e umida do ano (SAZIMA, 1992; ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002;
ALMEIDA-SANTOS, 2005), o que deve otimizar o desenvolvimento do embrido e garantir um
suprimento adequado de alimento aos neonatos (cf. MARTINS & OLIVEIRA, 1998; HARTMANN et al.,
2004; SHINE, 2005). A assincronia entre a vitelogénese (época da cdpula) e a fertilizagdo, faz com
que a estocagem de espermatozdides na por¢do posterior do ttero das fémeas por aproximadamente
cinco meses seja obrigatdria. Os espermatozéides permanecem vidveis durante todo o inverno nessa
regido e ascendem para os ovidutos no final da primavera, quando ocorre a fertilizagdo (ALMEIDA-

SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). Esse
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padrdo no ciclo reprodutivo de machos e de fémeas de B. jararaca também foi observado em
algumas espécies de viperideos de regides temperadas e para todas as espécies de Bothrops
estudadas até hoje, independentemente de as espécies habitarem dreas com sazonalidade climética
mais ou menos acentuada ao longo do ano, e deve representar, portanto, um padrao reprodutivo para
todo o género, historicamente vinculado a filogenia (ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; mas
veja SOLORZANO & CERDAS, (1989) para algumas populacdes de Bothrops asper ¢ MARTINS &
OLIVEIRA, (1998) para algumas populacdes de Bothrops atrox).

O esfor¢o reprodutivo indica a propor¢do de energia armazenada no corpo da progenitora
que € alocada para a reproduc@o em um determinado periodo de tempo (TINKLE, 1969; PIANKA &
PARKER, 1975; SEMLITSCH & GIBBONS, 1978). Em serpentes, o esforco reprodutivo da fémea pode
ser estimado pelo niimero de descendentes produzidos, comprimento e massa dos descendentes,
massa relativa da ninhada (MRN) e freqiiéncia reprodutiva (veja SEIGEL & FORD, 1987; WHITE et
al., 1995; P1zZATTO & MARQUES, 2006a). Esses parametros reprodutivos associados a idade e o
tamanho na primeira reproducio, também constituem os principais caracteres da histéria de vida de
um organismo (STEARNS, 1976; 1977; STEARNS & KOELLA, 1986; BEGON et al., 2006).

Espécies que apresentam populacdes amplamente distribuidas geograficamente estio
particularmente sujeitas a diferentes grupos de pressdes seletivas em dreas geogréficas distintas.
Através da interacdo dos genétipos individuais com as condi¢cdes ambientais especificas ou com
mudangas de natureza proximal do ambiente, os individuos tendem a desenvolver diferencas em
caracteres da histéria de vida que sdo mediados pela selecdo natural para maximizar o valor
adaptativo desses em nivel local e/ou pela plasticidade fenotipica da espécie (BALLINGER, 1983;
BEGON et al., 2006). Por exemplo, em muitos casos o tamanho dos descendentes (e.g. comprimento
e robustez) é considerado como perfeitamente “ajustado” (= adaptado) ao ambiente local (e.g.
SMITH & FRETWELL, 1974; PIANKA, 1976; STEARNS, 1976). Em serpentes, os neonatos que
eventualmente nascem com dimensdes corporais menores em relacdo a média populacional podem

morrer precocemente de inanicdo devido a baixa eficiéncia de forrageamento e baixas reservas de
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gorduras corporais (BONNET, 1997). De fato, alguns estudos t€m mostrado que o tamanho dos
descendentes em serpentes tende a ser um cardter da histéria de vida pouco sujeito a variagdes
associadas as condi¢des nutricionais das progenitoras (FORD & SEIGEL, 1989a; SEIGEL & FORD,
1991; 1992). Individuos jovens de B. jararaca de dreas de maior altitude no estado de Sdo Paulo
alimentam-se de presas endotérmicas em maior freqiiéncia em relacio aqueles das dreas litoraneas
e, portanto, os neonatos devem apresentar maiores tamanhos corporais nessas areas, o que deve
permitir a ingestdo dessas presas maiores (veja capitulo anterior). Por outro lado, caracteres da
histéria de vida como a idade e o tamanho no primeiro evento reprodutivo, o ndmero de
descendentes produzidos e a MRN tendem a ser mais plasticos em populacdes de serpentes e,
portanto, sdo mais susceptiveis a variacdes que podem ser atribuidas ao estado nutricional das
progenitoras (ANDREN & NILSON, 1983; SEIGEL & FORD, 1991; FORD & SEIGEL, 1994). Isso ocorre
porque a tomada de energia e a producdo reprodutiva sdo processos altamente relacionados nos
organismos (BALLINGER, 1983; FITCH, 1985; BEGON et al., 2006). Assim, foi demonstrado em
estudos laboratoriais € em condi¢des naturais que fémeas de serpentes submetidas a uma dieta mais
energética tendem a reproduzirem-se com menor idade e apresentarem maior esfor¢o e producio
reprodutiva (e.g. maior fecundidade relativa, ninhadas maiores € maior MRN) em relacido aquelas
submetidas a uma dieta menos energética (ANDREN & NILSON, 1983; SEIGEL & FITCH, 1985; FORD
& SEIGEL, 1989a; 1994; SEIGEL & FORD, 1991; 1992).

Sabe-se que individuos de B. jararaca que habitam dreas de maior altitude na Serra do Mar
e no planalto do estado de Sdo Paulo alimentam-se de presas relativamente maiores (i.e., presas
mais caldricas) em relacdo aqueles que habitam as dreas litordneas do estado. Essa divergéncia na
dieta deve estar associada as condi¢cdes climdticas caracteristicas de cada uma dessas dreas.
Portanto, apesar do periodo didrio e anual de atividade, que inclui as oportunidades de
forrageamento, provavelmente serem maiores para as jararacas que habitam as dreas litoradneas,
aquelas das dreas de altitude parecem obter maior sucesso de forrageamento em relacdo as primeiras

(veja capitulo anterior). Desse modo, outros fatores sendo semelhantes em ambas as populacdes
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(e.g. gastos energéticos, interagdes bidticas; mas veja abaixo e o item discussdo), espera-se que as
fémeas das areas de altitude do estado de Sdo Paulo apresentem maior esfor¢o reprodutivo.

STEARNS (1976), em ampla revisdao sobre a evolugdo de caracteres da histéria de vida em
diversos grupos de organismos, afirma que a simples dicotomia padrdo organismo-ambiente
baseada apenas em um fator ambiental € insustentdvel e muito simplista para explicar a evolucio
em caracteres da histéria de vida em populagdes naturais. O autor sugere que muitos processos
evolutivos, mediados por exemplo, por predacdo, competicdo e fatores climdticos, possivelmente
operam simultaneamente e podem produzir o mesmo efeito na histéria de vida de uma populacdo.
Além disso, um unico fator externo ambiental pode modificar diversos caracteres da histéria de vida
que coevoluiram na populagdo em questdo (veja também PIANKA, 1976 e STEARNS, 1977). Portanto,
a influéncia de outros fatores em moldar os caracteres da histéria de vida das populagdes aqui
examinadas e a possivel coevolucdo entre esses caracteres, ndo sdo desprezados neste estudo, mas
ndo sdo discutidos profundamente porque os dados nessa dire¢c@o sio bastante limitados.

Assim, proponho as seguintes hipéteses: a) possiveis diferencas interpopulacionais no
tamanho da maturidade sexual em ambos os sexos € no grau de dimorfismo sexual para os
caracteres morfolégicos entre as populacdes deverdo estar associadas a dieta diferenciada entre
essas; b) a espermatogénese deve apresentar variagdo sazonal e ocorrer no periodo compreendido
entre a primavera e o verdo em ambas as populacdes e, portanto, ndo deve variar geograficamente;
c) os eventos reprodutivos que caracterizam os ciclos reprodutivos das fémeas devem ser sazonais e
ocorrerem em épocas semelhantes do ano em ambas as populacdes, de modo que o nascimento dos
jovens ocorra durante o verdo e, portanto, ndo devem variar geograficamente; d) os neonatos das
areas de altitude devem apresentar maiores dimensdes corporais em relacdo aqueles das dreas
litoraneas; e) as fémeas das areas de altitude devem apresentar maior esfor¢o reprodutivo,
evidenciado pela maior fecundidade relativa e maior massa relativa da ninhada (MRN).

Adicionalmente, sdo revisados e discutidos aspectos gerais relacionados ao dimorfismo

sexual no comprimento rostro-cloacal (CRC), no comprimento relativo da cabeca e na robustez de
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individuos adultos de B. jararaca nas populacdes estudadas. A possivel influéncia da plasticidade
fenotipica da espécie e/ou de mudancas evolutivas sob as modificacdes nos caracteres morfolégicos

e da histéria de vida associados a biologia reprodutiva também € brevemente discutido.

MATERIAL E METODOS

Métodos

Foram analisados neste trabalho 407 exemplares adultos de Bothrops jararaca depositados
na Cole¢do Herpetoldgica Richard Alphonse Hoge (IBSP) do Instituto Butantan, Sdo Paulo, Brasil,
sendo 126 provenientes de localidades litoraneas (grupo denominado "populacdo litoranea"; PL) e
281 provenientes de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo (grupo
denominado "populacdo de altitude"; PA). Também foram analisadas uma ninhada proveniente da
PL, que totalizou oito descendentes e cinco ninhadas provenientes da PA, que totalizou 87
descendentes. Para uma descricdo detalhada das dreas de procedéncia dos espécimes veja o capitulo
1.

Para cada exemplar preservado, os seguintes dados foram registrados: local de captura; sexo;
comprimento rostro-cloacal (CRC, em milimetros); comprimento da cabeca (da escama rostral até a
articulacdo quadrato-mandibular, em milimetros); comprimento da cauda (em milimetros); massa
total do corpo (apds drenar o excesso de liquido através de uma incisdo ventral, em gramas);
nimero de foliculos ovarianos vitelogénicos (iguais ou maiores que 10 mm), ovos e embrides nos
ovidutos; didmetro do maior foliculo ovariano, ovo ou embrido, em milimetros; comprimento,
largura e altura dos testiculos, em milimetros. Individuos alimentados foram pesados apds a
remogdo das presas e fémeas com foliculos ovarianos vitelogénicos ou com embrides ndo foram
pesadas (cf. MARTINS et al., 2001). As medidas de CRC e de comprimento da cauda foram
realizadas por meio de uma trena com acurécia de 1 mm e aquelas de comprimento da cabeca e de
estruturas reprodutivas, por meio de um paquimetro digital com acuricia de 0,1 mm. As medidas de

massa foram realizadas com balangas de precisdo de 1 g.
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O sexo dos individuos foi determinado pelo exame visual das gdonadas e para avaliar a
maturidade reprodutiva foi utilizado critério semelhante ao de SHINE et al. (1998) e PIZZATTO &
MARQUES (2006a): foram considerados maduros (adultos) os machos com canais deferentes
alargados (enovelados) e opacos ou com testiculos tirgidos e as fémeas que apresentaram foliculos
ovarianos em vitelogénese secundéria, ovos ou embrides nos ovidutos e/ou ovidutos pregueados.
Machos e fémeas que ndo apresentaram tais caracteristicas foram considerados imaturos (cf. SHINE
et al., 1998).

Ainda que o método mais preciso para a estimativa de caracteristicas da ninhada em
serpentes seja através de medidas obtidas na natureza logo ap6s o parto, esse método € impraticdvel
(FARR & GREGORY, 1991). Portanto, sempre que possivel, as fémeas gravidas recebidas no IBSP e
provenientes da drea de estudo foram mantidas em caixas pldsticas ou de madeiras adequadas aos
seus tamanhos com 4gua oferecida ad libidum e temperatura igual a do ambiente até o0 momento da
parturicdo. Apds o nascimento dos filhotes (até 48h apds o parto), as fémeas foram medidas e
pesadas. O tamanho da ninhada incluiu o nimero de filhotes vivos e natimortos completamente
desenvolvidos e cada um foi medido e pesado (e.g. FARR & GREGORY, 1991; MADSEN & SHINE,
1992; KING, 1993). As medidas das fémeas gravidas e dos filhotes foram tomadas pelo mesmo
método descrito acima.

O volume de cada testiculo foi calculado através da férmula do volume de um elipséide
(4/31abc, onde a é a metade do comprimento, b ¢ a metade da largura e ¢ é a espessura) e a
obtencao do volume total foi calculado somando-se o volume de ambos os testiculos (cf. PIZZATTO
& MARQUES, 2002; 2006a; b). Esse parametro foi utilizado como indicador da atividade
espermatogénica dos machos de cada populagdo ao longo do ano (cf. SHINE, 1977a; PIZZATTO &
MARQUES, 2002; 2006 a; b). Para ilustrar o ciclo reprodutivo dos machos, foram feitas regressdes
lineares entre o volume total dos testiculos e o CRC dos mesmos e os valores dos residuos dessa
regressdo obtidos para cada macho foi plotado em relagdo ao dia correspondente a sua coleta (cf.

P1zZATTO & MARQUES, 2002; PRADO, 2003).
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O ciclo reprodutivo das fémeas foi caracterizado pelo periodo de maturagdo folicular
(vitelogénese primdria ou secunddria), presenca de ovos e embrides nos ovidutos ao longo do ano e
época de nascimento dos neonatos (cf. ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS &
ORsI, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). Foram considerados foliculos vitelogénicos (em vitelogénese
secunddria) aqueles com didmetro igual ou superior a 10 mm e foliculos ndo vitelogénicos (em
vitelogénese priméria) aqueles com diametro inferior a 10 mm (ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002;
AILMEIDA-SANTOS, 2005). Foram denominados embrides em estdgio inicial de desenvolvimento
aqueles em que apenas o vitelo era visivel nos ovos e, embrides em estdgio avancado de
desenvolvimento, aqueles em que a quantidade de vitelo estava bastante reduzida e os embrides
nitidamente visiveis (cf. NOGUEIRA et al., 2003). A época de recrutamento dos jovens foi inferida
com base nos nascimentos registrados no laboratério de herpetologia durante o estudo e em

registros obtidos da colecido do IBSP.

Forma de analise dos resultados

Para minimizar eventuais tendéncias de coleta e a possivel influéncia de diferengas nas
classes etarias das populacdes sobre o tamanho dos exemplares adultos, foram considerados para as
comparacdes de dimorfismo sexual no CRC apenas os 30 maiores individuos machos e fémeas de
cada populacdo (cf. FORSMAN, 1991; KRAUSE et al., 2003). Assim, o CRC de machos e fémeas em
cada populacdo foi comparado através da andlise de varidncia unifatorial (ANOVA) com o CRC
como varidvel dependente e o sexo como fator, apds o teste de normalidade e de homocedasticidade
(cf. ZAR, 1999; VAIDUIO et al., 2002). O indice de dimorfismo sexual do tamanho corporal foi
calculado como em SHINE (1994): a média do CRC do maior sexo foi dividida pela média do CRC
do menor sexo e do resultado obtido foi subtraido 1,0. A existéncia ou ndo de uma interacio entre
os sexos e as localidades foi testada através da andlise de variincia fatorial para verificar a possivel
existéncia de variacdo gogrifica no grau de dimorfismo sexual referente ao CRC entre as

populagdes (KRAUSE et al., 2003; P1zZZATO & MARQUES, 2006a). A verificacdo de possivel variacio
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gogréfica no grau de dimorfismo sexual em relagdo ao comprimento relativo da cabeca entre as
populagdes foi feita visualmente através dos graficos dos residuos da regressdo do comprimento da
cabeg¢a e do tronco dos individuos em cada populagdo. E, a variagdo geogrifica no grau de
dimorfismo sexual de robustez (massa relativa ao tamanho do corpo) das serpentes, foi evidenciada
pela auséncia e presenca de dimorfismo sexual nesse cardter para os individuos da PL e da PA,
respectivamente (veja item resultados).

Uma vez que o comprimento relativo da cabeca em B. jararaca estd altamente relacionado
ao comprimento do tronco dos individuos (veja capitulo anterior), foram utilizados os residuos
dessas varidveis obtidos por meio de regressdes lineares e o teste de Mann-Whitney para comparé-
los entre os sexos (ZAR, 1999; PIZZATTO & MARQUES, 2006a). De forma semelhante, uma vez que a
massa em B. jararaca estd altamente relacionada com o comprimento total dos individuos (veja
capitulo anterior e item resultados), a comparacdo da robustez entre os sexos em cada populacdo foi
realizada por andlises de covaridncia (ANCOVA), com o sexo como fator e a massa € o
comprimento total dos individuos como varidvel dependente e covaridvel, respectivamente. Desse
modo, foi comparada a robustez entre os sexos excluindo-se os efeitos do tamanho do corpo sobre
essa varidvel (ZAR, 1999; NOGUEIRA et al., 2003). Para essa andlise, ambas as varidveis foram
transformadas para seus logaritmos naturais para satisfazer as exigéncias de normalidade e de
homocedasticidade exigidas pelo teste e também para linearizar as relagdes entre varidvel e
covariavel (cf. KING, 2000; KRAUSE et al., 2003; NOGUEIRA et al., 2003).

Para verificar a existéncia de varia¢do entre o volume total dos testiculos dos machos adultos
de cada populacdo e periodos do ano com caracteristicas distintas de temperatura e precipitacio, o
volume dos testiculos dos machos coletados entre outubro a mar¢o (meses mais quentes e imidos
do ano) foram comparados com o daqueles coletados entre abril a setembro (meses mais frios e
secos; veja ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002). Para essa comparacdo, foi utilizada a andlise de
covaridncia, com os periodos do ano como fator, o CRC dos individuos como covaridvel e o volume

dos testiculos como varidvel dependente (veja P1ZZATTO & MARQUES, 2002; 2006b para método
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semelhante). Assim, foi comparado o volume do testiculo relativo ao CRC dos machos para essas
estacdes do ano agrupadas, excluindo-se os efeitos do tamanho do corpo sobre essa varidvel.

Para verificar a relacdo entre o nimero de descendentes produzidos e a massa média da
ninhada foram obtidos os residuos da regressdo linear entre o nimero de descendentes produzidos
pelo CRC da progenitora nas duas populagdes conjuntamente e, posteriormente, esses valores foram
plotados em um gréifico contra a massa média das ninhadas produzidas. Esse método permite
analisar se as fémeas que produzem ninhadas maiores do que as esperadas para os seus tamanhos
corporais também produzem descendentes relativamente menores (e.g. MADSEN & SHINE, 1992).

Para verificar se o nimero de descendentes produzidos constitufa uma fun¢do do CRC das
fémeas foram feitas regressoes lineares baseadas na soma do nimero de foliculos vitelogénicos (=
10 mm), de ovos e embrides nos ovidutos e de neonatos sobre o CRC das progenitoras para cada
populacdo separadamente (cf. CAMPBELL & SOLORZANO, 1992; ALMEIDA-SANTOS, 2005; PIZZATTO
& MARQUES, 2006a). Posteriormente, a fecundidade relativa ao tamanho do corpo das fémeas em
ambas as populagdes foi comparada através da andlise de covaridncia, com a localidade como fator
e o nimero de descendentes (soma do nimero de foliculos vitelogénicos, ovos e embrides nos
ovidutos e neonatos) e comprimento total das progenitoras como varidvel dependente e covaridvel,
respectivamente (SEIGEL & FITCH, 1985; GREGORY & LARSEN, 1993; FORD & SEIGEL, 1994). Para
essa andlise, ambas as varidveis foram transformadas para seus logaritmos naturais (veja KING,
2000; NOGUEIRA et al., 2003). Ainda que, a inclusdo da soma do nimero de foliculos vitelogénicos
e de ovos nos ovidutos tenda a superestimar a fecundidade relativa em serpentes (veja FITCH, 1985;
FORD & KARGES, 1987; CAMPBELL & SOLORZANO, 1992), esse método foi aplicado em ambas as
populacdes e, portanto, deve causar pouca influéncia na comparacdo desse paradmetro reprodutivo
entre as mesmas.

A massa relativa da ninhada (MRN) foi obtida pela razdo da massa da ninhada pela massa da
progenitora apds o parto (TINKLE, 1969; SHINE, 1977b; 1980; WHITE et al., 1995; TAYLOR &

DENARDO, 2005a) em um intervalo maximo de 48 horas apds o nascimento dos neonatos. Esse
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parametro pode fornecer uma medida confidvel do esforco reprodutivo em serpentes (SEIGEL &
FORD, 1987; mas veja VITT & CONGDON, 1978 e VITT & PRICE, 1982).
As andlises estatisticas foram realizadas com o programa Statistica (STATSOFT, 1998) e as

hipéteses nulas foram rejeitadas quando o nivel de significancia foi igual ou menor a 0,05.

RESULTADOS

Maturidade sexual

Os machos atingem a maturidade sexual com tamanho menor do que as fémeas em ambas as
populagdes. Os menores machos maduros da PL possuem CRC de 635, 640 e 645 mm e as menores
fémeas maduras possuem CRC de 897, 910 e 916 mm. Na PA, os menores machos maduros
possuem CRC de 560, 589 e 603 mm e as menores fémeas maduras possuem CRC de 762, 770 e
780 mm. Portanto, tanto os machos quanto as fémeas da PA atingem a maturidade sexual com

menor CRC em relacdo aqueles da PL.

Dimorfismo sexual

As fémeas adultas apresentaram CRC significativamente maior em relacdo aos machos
adultos nas duas populagdes estudadas. O CRC médio das fémeas variou de 1120,7 £ 5,2 mm a
1236,7 £ 5,8 mm, enquanto que nos machos, o CRC médio variou de 850,7 £ 2,4 mm a 875,8 = 3,0
mm (Tabelas 1 e 2; Figura 1). De forma similar, as fémeas adultas apresentaram comprimento
relativo de cabeca significativamente maior em relacio aos machos adultos em ambas as
populagdes (Tabelas 1 e 2; Figuras 2 e 3). Entretanto, as fémeas foram significativamente mais
robustas do que os machos apenas nas dreas de altitude, o que indica a existéncia de variacdo
geogréfica no dimorfismo sexual para esse cardter (Tabelas 1 e 2; Figuras 4 e 5). O indice de
dimorfismo sexual no tamanho corporal (SSD) foi de 0,318 e 0,412 para os individuos adultos da
PL e da PA, respectivamente. Houve interacdo significativa entre o sexo e a localidade quando os

30 maiores individuos adultos de ambos os sexos foram analisados, o que indica a existéncia de
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variacdo gografica entre as populagdes no grau de dimorfismo sexual referente ao CRC (Fy 16 =
11,12; p < 0,001; gl = 1). A andlise visual dos resultados obtidos por meio das regressdes entre o
comprimento da cabeca e o tronco dos individuos nas duas populagdes, indicaram auséncia de
variacdo geogréfica no grau de dimorfismo sexual para o comprimento relativo da cabeca (Figuras 2

e 3).
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Tabela 1. Resultados das andlises estatisticas para comparacdo do comprimento rostro-cloacal (CRC), do comprimento relativo da cabeca (CRCab) e da
robustez entre machos e fémeas adultas de Bothrops jararaca de édreas litoraneas e de 4reas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo
Paulo (veja item forma de anédlise dos resultados). Resultados significativos em negrito. MAL = machos adultos do litoral; FAL = fémeas adultas do
litoral; MAA = machos adultos de altitude; FAA = fémeas adultas de altitude; U = valor do teste de Mann-Whitney; F = valor da andlise de variancia; N

= tamanho da amostra; M = machos; F = fémeas.

Populagdes CRC N CRCab N Robustez N
F p M F U p M F F p M F
MAL X FAL 1349 <0,0001 30 30 1088,0 0,002 61 53 2,48 0,118 53 33
MAA X FAA 647.4 <0,0001 30 30 6130,0 <0,0001 111 150 13,92 <0,0001 99 83
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Tabela 2. Estatistica descritiva de medidas brutas das varidveis morfoldgicas de populagdes de machos e fémeas adultas de Bothrops jararaca de 4reas

litoraneas e de 4reas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sao Paulo. CRCm (mm) = média do comprimento rostro-cloacal; Ccabm (mm) =

média do comprimento da cabe¢a; Mam (g)= média da massa; N = tamanho da amostra, representada pelos niimeros entre parénteses; DP = desvio padrio.

Para maiores detalhes, veja item forma de anélise dos resultados.

CRCm (N) + DP amplitude Ccabm (N) + DP amplitude Mam (N) + DP amplitude
populaciao do litoral
macho adulto 850,7 (30) 55,7 767,0-1000,0 30,2 (61) 24 25,2-36,4 92,0 (53) 45,4 33,0-270,0
fémea adulta 1120,7 (30) 114,4 994,0-1438,0 43,0 (53) 5,2 33,2-56,2 267.4 (33) 113,1 122,0-600,0
populacio de altitude
macho adulto 875,8 (30) 45,6 820,0-990,0 30,9 (111) 3,0 24,2-38,6 120,1 (99) 45,2 48,0-235,0
fémea adulta 1236,7 (30) 62,8 1166,0-1450,0 44,14 (150) 5,8 32,8-55.9 326,6 (83) 151,1 110,0-850,0
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Figura 1. Comparag¢do do tamanho corporal entre os 30 maiores machos e fémeas de Bothrops jararaca de
dreas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo Paulo, a partir dos
valores brutos de CRC (mm). Areas litorAneas (Anova): Fys5 = 134,9; p < 0,0001; SSD = 0,318; 4reas de
altitude (Anova): F,sg = 647,4; p < 0,0001; SSD = 0,412. Linha = média; caixas = desvio padrdo; barras
horizontais = amplitude. MAL = machos da populacio litordnea; FAL = fémeas da populacdo litoranea;
MAA = machos da populacdo de altitude; FAA = fémeas da populacdo de altitude. Para maiores detalhes,

veja forma de andlise dos resultados.
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Figura 2. Comparagdo do comprimento relativo da cabeca entre machos e fémeas adultas de Bothrops
jararaca de éreas litoraneas do estado de Sdo Paulo, a partir dos residuos da regressdo do comprimento da
cabeca e do tronco. Mann Whitney: U = 1088,0; Z = -3,0; p = 0,002. Linha = média; caixas = desvio padrio;
barras horizontais = amplitude. MAL = machos da populagio litordnea (n = 61); FAL = fémeas da populacdo

litoranea (n = 53). Para maiores detalhes, veja forma de andlise dos resultados.
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Figura 3. Comparagdo do comprimento relativo da cabeca entre machos e fémeas adultas de Bothrops
jararaca de areas do planalto e da Serra do Mar do estado de Sao Paulo, a partir dos residuos da regressdo do
comprimento da cabega e do tronco. Mann Whitney: U = 6130,0; Z = -3,64; p < 0,0001. Linha = média;
caixas = desvio padrdo; barras horizontais = amplitude. MAA = machos da populacdo de altitude (n = 111);
FAA = fémeas da populagdo de altitude (n = 150). Para maiores detalhes, veja forma de andlise dos

resultados.
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Figura 4. Relagdo entre comprimento total e massa de machos e fémeas adultas de Bothrops jararaca de
dreas litordneas do estado de Sdo Paulo. Machos: circulos vazios, linha pontilhada; 12 = 0,631; = 0,799; p <
0,0001; n = 53. Fémeas: circulos cheios, linha continua; r2 = 0,655; = 0,817; p < 0,0001; n = 33. Ancova:
Fa.83) = 2,48; p = 0,118. Escalas logaritimizadas em ambos os eixos. Para maiores detalhes, veja forma de

analise dos resultados.
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Figura 5. Relagdo entre comprimento total e massa de machos e fémeas adultas de Bothrops jararaca de
areas do planalto e da Serra do Mar do estado de Sdo Paulo. Machos: circulos vazios, linha pontilhada; 12 =
0,707; B = 0,843; p < 0,0001; n = 99. Fémeas: circulos cheios, linha continua; r2 = 0,791; B = 0,891; p <
0,0001; n = 83. Ancova: F@,179) = 13,92; p < 0,0001. Escalas logaritimizadas em ambos os eixos. Para

maiores detalhes, veja forma de analise dos resultados.
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Ciclos reprodutivos

Ciclos reprodutivos dos machos

Os residuos do volume dos testiculos apresentaram maiores valores entre os meses de
outubro a mar¢o (primavera e verdo) em relacdo aos meses de abril a setembro (outono e inverno)
nas duas populacdes (Figuras 6 e 7). Entretanto, ndo foi observada diferenca significativa no
volume relativo dos testiculos entre esses periodos para os machos da populagdo litoranea (Fi 50 =
1,15; p = 0,287; n = 62). Para os machos da populagdo de altitude a diferenga foi significativa (Fi 9,

=25,37;p <0,0001; n=95).

Ciclos reprodutivos das fémeas

Para as fémeas da PL, foliculos em vitelogénese secunddria ocorrem entre os meses de
marco a junho e em setembro, novembro e dezembro. Portanto, a vitelogénese inicia-se no final do
verdo e estende-se até o final da primavera. Ovos nos ovidutos foram registrados principalmente no
final do ano, de outubro a dezembro (primavera), mas também no inicio do ano, em janeiro. A
julgar pelas datas de parturicdes observadas (veja abaixo), somadas aos registros da colegdo, os
nascimentos ocorrem entre os meses de fevereiro a abril, ou seja, em meados do verdo e inicio do
outono (Figura 8).

Para as fémeas da PA, foliculos em vitelogénese secunddria ocorrem principalmente entre os
meses de fevereiro a setembro, mas também em novembro. Portanto, a vitelogénese inicia-se em
meados do verdo e se prolonga principalmente até o final do inverno. Ovos nos ovidutos foram
registrados principalmente no final do ano, de outubro a dezembro (primavera), mas uma fémea
apresentou ovos nos ovidutos em margo. Embrides em estdgio avangado de desenvolvimento foram
registrados no inicio do ano, de janeiro a marco (verdo). A julgar pelas datas de parturicdes
observadas (veja abaixo), somadas aos registros da cole¢do, os nascimentos ocorrem entre 0S meses

de fevereiro a abril, ou seja, a partir de meados do verdo até o inicio do outono (Figura 9).
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Figura 6. Variacdo sazonal do volume relativo dos testiculos (residuos de volume em relacdo ao

comprimento rostro-cloacal) em machos adultos de Bothrops jararaca de areas litordneas do estado de Sdo

Paulo. Veja métodos para maiores detalhes.
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Figura 7. Variagdo sazonal do volume relativo dos testiculos (residuos de volume em relagdo ao

comprimento rostro-cloacal) em machos adultos de Bothrops jararaca habitantes de dreas da Serra do Mar e

do planalto do estado de Sdo Paulo. Veja métodos para maiores detalhes.
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Figura 8. Ciclo reprodutivo de fémeas adultas de Bothrops jararaca de areas litoraneas do estado de Sdo
Paulo: variacdo sazonal do didmetro do maior foliculo ovariano (circulos cheios) e ovos nos ovidutos com

embrides em estagio inicial de desenvolvimento (circulos vazios). As setas indicam a época de nascimentos.
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Figura 9. Ciclo reprodutivo de fémeas adultas de Bothrops jararaca de dreas da Serra do Mar e do planalto
do estado de Sdo Paulo: variagido sazonal do didmetro do maior foliculo ovariano (circulos cheios); ovos nos
ovidutos com embrides em estagio inicial de desenvolvimento (circulos vazios) e embrides bem

desenvolvidos (tridingulos). As setas indicam a época de nascimentos.
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Producio reprodutiva e esforco reprodutivo

Tamanho das ninhadas e dos neonatos

A Unica fémea proveniente das dreas litordneas do estado de Sdo Paulo que chegou gravida
durante o periodo de estudo, deu a luz em abril. O tamanho da ninhada foi de oito neonatos, o CRC
médio desses foi de 246,1 + 10,3 mm e a massa média de 6,18 + 0,4 g (Tabela 3). Os menores
recém-nascidos preservados dessas dreas apresentaram CRC de 202,0, 218,0 e 225,0 mm e massa
de 4,0,4,0 e 4,2 g, respectivamente.

Cinco fémeas provenientes das dreas de altitude do estado de Sdo Paulo chegaram gravidas
durante o periodo de estudo e deram a luz em fevereiro (n = 1), marco (n = 2) e abril (n = 2). O
tamanho médio da ninhada foi de 17,4 + 3,8 neonatos, o CRC médio desses foi de 262,6 £16,5 mm
e a massa média de 9,9 £1,8 g (Tabela 3). Os menores recém-nascidos preservados dessas dreas
apresentaram CRC de 225,0, 230,0 e 232,0 mm e massa de 5,0, 6,0 e 7,4 g, respectivamente.

Niao foi observada relag@o significativa entre o tamanho da ninhada, quando eliminado o
efeito do CRC das progenitoras sobre essa varidvel, e massa média dos descendentes produzidos,
tanto quando as ninhadas de ambas as popula¢des foram analisadas conjuntamente (12 = 0,012; B =
0,11; p = 0,83; n = 6; Figura 10) ou quando foi considerada somente as ninhadas produzidas pelas

fémeas da populagdo de altitude (12=0,223 ; B =0,47; p =0,421; n=5).

Fecundidade relativa e massa relativa da ninhada (MRN)

Em ambas as populacdes, houve uma relagdo positiva e significativa entre a soma do
nimero de foliculos vitelogénicos (= 10 mm), ovos, embrides e neonatos com o CRC das fémeas
(Figuras 11 e 12). A média da soma desses parametros para as fémeas da PL foi de 15,0 £ 9,2 (7-
44) e para as fémeas da PA foi de 19,3 + 6,9 (7-35). Além disso, as fémeas da PA apresentaram
maior fecundidade relativa (mimero de foliculos > 10mm, ovos, embrides e neonatos para

progenitoras de mesmo CRC) em relacdo as da PL (F174 = 12,18; p < 0,001; n =77; Figura 13).
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A massa relativa da ninhada (MRN) para a fémea da PL foi de 0,08 e a média para as fémeas

da PA foi de 0,45 + 0,18 (Tabela 3).

100



Tabela 3. Pardmetros das ninhadas e das progenitoras de Bothrops jararaca de dreas litorneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado

de Sao Paulo. CRCm = média do comprimento rostro-cloacal dos descendentes (mm); Masm = média da massa dos descendentes (g); CRCp = comprimento

rostro-cloacal das progenitoras (mm); Masp = massa das progenitoras (g); MRN = massa relativa da ninhada; DP = desvio-padrao.

ninhadas descerlilentes CRCm +£DP  amplitude Masm +DP  amplitude CRCp Masp MRN p;ﬁiggo
Ifémea do litoral
1 8 246,1 10,3 229,0-264,0 6,1 0,4 5,4-6,8 1388 560 0,088 abr/05
2fémeas da altitude
1 15 260,5 6,1 245,0-266,0 11,9 1,2 9,0-15,0 1120 460 0,389 fev/05
2 13 256,0 10,1  242,0-272,0 9,3 0,8 8,0-10,2 1255 565 0,221 mar/05
3 19 242.4 11,3 222,0-260,0 8,2 1,1 4,5-10,2 1017 250 0,624 mar/05
4 23 2654 7.4 248,0-280,0 8,9 0,6 7,4-10,0 1300 550 0,374 abr/05
5 17 287,2 52 279,0-300,0 11,9 0,4 11,0-13,0 1137 310 0,654 abr/05

1 Os resultados referentes a ninhada do litoral descrevem parametros de uma tnica ninhada.

2 Para a ninhada de “nimero 2” da altitude, exceto o parametro RCM, foram tomados os dados de 10 neonatos.
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Figura 10. Relagdo entre o tamanho da ninhada e massa média dos descendentes produzidos por fémeas de
Bothrops jararaca de éareas litoraneas e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo
Paulo. Rz = 0,012; B = 0,11; p = 0,83; n = 6. Veja o item forma de andlise dos resultados para maiores

detalhes.
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Figura 11. Relag@o entre o comprimento rostro-cloacal e o nimero de foliculos vitelogénicos (= 10 mm),
ovos e neonatos em fémeas de Bothrops jararaca de éreas litorAneas do estado de Sdo Paulo. Escalas
logaritmizadas em ambos os eixos. Circulos vazios = foliculos; circulos cheios = ovos; tridngulo = neonatos.

R2=0,32; 3 =0,572; p=0,02; n = 15.
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Figura 12. Relag@o entre o comprimento rostro-cloacal e o nimero de foliculos vitelogénicos (= 10 mm),
ovos e neonatos em fémeas de Bothrops jararaca de areas da Serra do Mar e do planalto do estado de Sdo
Paulo. Escalas logaritmizadas em ambos os eixos. Circulos vazios = foliculos; circulos cheios = ovos;

tridngulo = neonatos. R2 = 0,44; B = 0,667; p < 0,0001; n = 62.
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Figura 13. Relag@o entre o comprimento rostro-cloacal e o nimero de foliculos vitelogénicos (= 10 mm),
ovos e neonatos em fémeas de Bothrops jararaca de éreas litordneas (circulos vazios, linha pontilhada; 12 =
0,32; B = 0,572; p = 0,02; n = 15) e de dreas adjacentes da Serra do Mar e do planalto (circulos cheios, linha
continua; 2 = 0,44; B = 0,667; p < 0,0001; n = 62) do estado de Sdo Paulo. Ancova: F,74) = 12,18; p <
0,0001; n=77).
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DISCUSSAO
Tamanho na maturidade e dimorfismo sexual: aspectos gerais e variacio geografica

Maturidade e comprimento rostro-cloacal (CRC)

Os machos atingem a maturidade sexual com menor tamanho corporal em relagcdo as fémeas
em ambas as populacdes e, conseqiientemente, apresentam CRC médio menor do que as fémeas
coespecificas. Esses resultados concordam com dados previamente obtidos para individuos adultos
de B. jararaca provenientes principalmente de localidades da regido sul e sudeste do Brasil
(VANZOLINT, 1946; JANEIRO-CINQUINT et al., 1992; SAZIMA, 1992; CARDOSO, 2001), para outras
espécies do género (e.g. FITCH, 1981; SOLORZANO, 1989; SOLORZANO & CERDAS, 1989; MARQUES,
1998; MARTINS & OLIVEIRA, 1998; HALLER & MARTINS, 1999; VALDUIO et al., 2002; NOGUEIRA et
al, 2003; CAMPBELL & LAMAR, 2004; HARTMANN et al., 2004; MONTEIRO et al., 2006) e para a
maioria das espécies de serpentes estudadas (veja SHINE, 1978a; 1993; 1994; FrrcH, 1981; PARKER
& PLUMMER, 1987; GREENE, 1997; RIVAS & BURGHARDT, 2001). Sabe-se também, que juntamente
com as diferencas intersexuais no tamanho em que atingem a maturidade, as diferencas nas taxas de
crescimento entre machos e fémeas antes da maturidade também sdo importantes em determinar o
dimorfismo sexual no tamanho médio do adulto (SHINE, 1990; 1993; MADSEN & SHINE, 1994).
Neonatos de ambos os sexos de B. jararaca apresentam CRC e robustez bastante semelhantes na
época do nascimento e o dimorfismo sexual para esses caracteres se pronuncia aproximadamente
apés um ano de vida, com as fémeas apresentando maiores taxas de crescimento e robustez em
relacdo aos machos (FURTADO et al., 2006). Portanto, os machos adultos sdo em média menores do
que as fémeas adultas por pelo menos dois motivos: apresentam taxas de crescimento antes da
maturidade mais baixas e atingem a maturidade com menor tamanho corporal (e com menor idade;
e.g. SHINE, 1990; MADSEN & SHINE, 1994; KING et al., 1999). Taxas de crescimento diferenciadas
entre os sexos podem ser resultantes de diferencas inerentes na eficiéncia de assimilacdo do
alimento e na freqiiéncia de alimentacdo entre os mesmos (SHINE, 1993; QUERAL-REGIL & KING,

1998). Em B. jararaca, as fémeas alimentam-se com freqiiéncia significativamente maior do que os

104



machos e, portanto, é possivel que isso influencie no grau de dimorfismo sexual do tamanho
corporal nessa espécie (dados ndo apresentados; veja também SHINE, 1993 e PEARSON et al., 2002).
Machos mais precocemente maduros em relacio as fémeas constitui um padrio bastante difundido
em serpentes e tal fendmeno deve estar associado principalmente aos baixos custos reprodutivos
independentes da fecundidade vivenciados por esses (SHINE, 1978b; 1993; MADSEN & SHINE, 1994;
PEARSON et al., 2002). Desse modo, o sucesso reprodutivo dos machos estd diretamente relacionado
ao nimero de acasalamentos que eles podem realizar ao longo da vida (KREBS & DAVIES, 1996;
PoucGH et al., 1999). E, nas espécies de serpentes onde ndo ocorre combate intrasexual (veja
abaixo), a selecdo pode favorecer machos menores porque tdo logo a maturidade sexual € atingida,
maior serd o nimero de fémeas possiveis que podem fertilizar. Isso pode resultar em vantagem
seletiva em relagdo aos machos que atingem a maturidade com maior tamanho corporal (SHINE,
1978a; 1993). Além disso, é esperado que os machos aumentem seus movimentos durante a estacio
reprodutiva em busca de fémeas para cortejar e acasalar e, 0 menor tamanho corporal, pode facilitar
a mobilidade permitindo que maior nimero de fémeas seja fertilizada (JANEIRO-CINQUINI et al.,
1992). Machos menores também apresentam baixos custos de locomoc¢do e menor possibilidade de
serem detectados visualmente por predadores (RIVAS & BURGHARDT, 2001). Para as serpentes
fémeas, a reproducdo envolve altos custos relativamente independentes da fecundidade devido as
modificacdes comportamentais associadas a reproducdo, como a termorregulacdo por periodos
prolongados e habilidade locomotora reduzida, o que implica em maior vulnerabilidade aos
predadores. Além disso, muito freqlientemente, as fémeas ndo se alimentam durante os periodos
mais proximos da parturi¢do (veja SHINE, 1980; 2003; ANDREN, 1982; SEIGEL et al., 1987; MADSEN
& SHINE, 1994; GREENE, 1997). Assim, as fémeas devem maximizar o sucesso reprodutivo ao longo
da vida atrasando a maturidade até atingirem um grande tamanho corporal e estarem aptas a
produzirem ninhadas relativamente grandes (SHINE, 1978b; 1993; 1994). Isso € particularmente
verdadeiro em serpentes de espécies viviparas e com baixa freqiiéncia reprodutiva, como € o caso

de B. jararaca (veja BULL & SHINE, 1979; SEIGEL et al., 1987; SAZIMA, 1992). Além disso, a
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selecdo natural pode favorecer fémeas maiores do que os machos devido a existéncia de uma
relacdo positiva entre a fecundidade e o tamanho corporal (DARWIN, 1871; mas veja SHINE, 1988),
uma vez que o sucesso reprodutivo dessas fémeas estd diretamente relacionado ao ndmero de
descendentes que podem produzir (KREBS & DAVIES, 1996; POUGH et al., 1999; veja também a
discussdo sobre fecundidade relativa). Para as serpentes, tal relacio ja havia sido documentada para
B. jararaca (JANEIRO-CINQUINI et al., 1990; SAZIMA, 1992; JANEIRO-CINQUINI, 2004b; ALMEIDA-
SANTOS, 2005) e é amplamente difundida em taxons de diversos géneros (e.g. FITCH, 1981; SEIGEL
& FITCH, 1984; 1985; FITCH, 1985; SHINE, 1986; PARKER & PLUMMER, 1987; VITT, 1992; MADSEN
& SHINE, 1994; MARQUES, 1996a; b; PIZZATTO & MARQUES, 2002), incluindo o género Bothrops
(ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; NOGUEIRA et al., 2003; CAMPBELL & LAMAR, 2004;
HARTMANN et al., 2004). Isso ocorre simplesmente devido as fémeas maiores disporem de maior
espaco fisico para acomodar ovos ou filhotes em desenvolvimento (GREENE, 1997; RIVAS &
BURGHARDT, 2001). Sabe-se também que esse padrdo no dimorfismo sexual geralmente estd
presente nas espécies de serpentes onde nio ocorre combate entre os machos pelas fémeas (SHINE,
1978a; 1993; 1994). Nas populacdes de B. jararaca estudadas, o grau de dimorfismo sexual foi de
0,31 e de 0,41, para os individuos da populagdo litordnea e de altitude, respectivamente. Esses
valores sdao semelhantes ao encontrado em B. pubescens, espécie do g€nero que ndo apresenta
combate entre machos (HARTMANN et al., 2004). Além disso, tais valores sdo muito superiores aos
registrados para as espécies de viperideos onde os machos combatem pelas fémeas (veja SHINE,
1994). No género Bothrops, o combate entre machos parece estar restrito apenas a B. atrox e B
moojeni, ambas do grupo B. atrox. Entretanto, mesmo nesses casos, as fémeas ainda s@o maiores e
mais robustas em relacdo aos machos (veja ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002).

Tanto os machos quanto as fémeas de B. jararaca da populagdo de altitude atingem a
maturidade com menor tamanho corporal e possivelmente com menor idade em relagdo aos da
populacdo litordnea. Em serpentes, o tamanho corporal e a idade podem estar dissociados em

algumas populacdes (BRONIKOWSKI & ARNOLD, 1999). Contudo, os resultados indicam que as
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jararacas de ambos os sexos das duas populacdes apresentam plasticidade no tamanho corporal
minimo em que se tornam maduras (veja Figuras 11 e 12). A inexisténcia de uma idade e/ou de um
tamanho corporal fixo quando ocorre o primeiro evento reprodutivo foi demonstrada para algumas
espécies de serpentes (e.g. FORD & SEIGEL, 1994; BRONIKOWSKI & ARNOLD, 1999; TAYLOR &
DENARDO, 2005b) e consiste em uma tatica da historia de vida bastante comum em diversas
espécies de vertebrados (veja STEARNS & KOELLA, 1986 e referéncias associadas).

A heterogeneidade ambiental produz variagdes nas taxas de crescimento e nas taxas de
mortalidade especificas da idade e do tamanho corporal dos organismos (STEARNS & KOELLA,
1986). Tais variagdes podem operar ao longo do tempo evolutivo de modo que a idade e o tamanho
na maturidade dos organismos sejam determinados por intera¢des entre componentes ambientais e
genéticos (GIBBONS et al., 1981; STEARNS & KOELLA, 1986; BRONIKOWSKI & ARNOLD, 1999). A
qualidade e a quantidade de alimento ingerido por jovens podem influenciar na idade em que as
serpentes atingem a maturidade e iniciam a reproducdo. Machos e fémeas jovens com dieta mais
calérica podem atingir a maturidade e reproduzirem-se mais precocemente em relagdo aos que
possuem dieta menos calérica (FORD & SEIGEL, 1994; BRONIKOWSKY & ARNOLD, 1999; TAYLOR &
DENARDO, 2005b). Jovens de ambos os sexos da populagdo de altitude alimentam-se de presas
endotérmicas (i.e., presas mais caldricas) em freqiiéncia significativamente maior do que os da
populacdo litordnea (veja capitulo anterior). Assumindo que os menores individuos maduros das
areas de altitude sejam mais jovens do que os menores coespecificos maduros das dreas litoraneas, a
dieta diferenciada entre esses jovens deve constituir um importante componente em possibilitar a
maturidade e o inicio da reprodu¢do mais precoce para os individuos da populagdo de altitude.

Em serpentes, a variacdo geografica no grau de dimorfismo sexual do CRC pode ocorrer
devido a existéncia de diferencas na razdo sexual operacional entre as populacdes nas espécies onde
os machos combatem por acesso as fémeas (FORSMAN, 1991; PEARSON et al., 2002). Entretanto,
devido a auséncia de combate entre machos em B. jararaca, essa hipdtese € desconsiderada. A outra

causa que pode resultar em variacdo geografica no grau de dimorfismo sexual no CRC de serpentes,
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€ a taxa de crescimento diferenciada de um dos sexos em determinada populacdao que € obtida pelo
consumo de presas mais caldricas quando comparada as consumidas pelos coespecificos de mesmo
sexo em outra populacio (e.g. MADSEN & SHINE, 1993; SHINE et al., 1999; KRAUSE et al., 2003).
Em alguns casos, isso pode ocorrer em associagdo a pressdes seletivas para diferentes tamanhos
corporais entre os sexos (e.g. FORSMAN, 1991; KRAUSE et al., 2003). Por exemplo, em populacdes
de Thamnophis sirtalis (Colubridae) habitantes de areas relativamente préximas, os machos nao
diferem no tamanho corporal devido a selecdo disruptiva que favorece individuos com pequeno
tamanho corporal, mas as fémeas sdo consideravelmente maiores na drea em que as principais
presas disponiveis sdo anfibios do que na drea em que hd maior disponibilidade de anelideos, o que
acarreta em variagdo geogrifica no CRC (KRAUSE et al., 2003). Individuos de B. jararaca da
populacdo de altitude sdo mais dimérficos no CRC (SSD = 0,41) em relacdo aos da populacio
litoranea (SSD = 0,31) e as diferencas no CRC entre as fémeas das duas populagdes sdo mais
acentuadas do que as diferengas entre os machos para esse cardter (veja Figura 1). Isso sugere que
tanto a dieta diferenciada entre as populacdes, em termos de tamanho relativo das presas
consumidas, quanto a selecdo natural favorecendo diferentes tamanhos corporais entre 0s sexos,
influenciam na existéncia da variacdo geogréfica no grau de dimorfismo sexual do CRC. A dieta
mais caldrica das fémeas da populacio de altitude associada a selecdo de fecundidade deve resultar
em fémeas com CRC significativamente maior em relacdo aquelas da populag@o litoranea. Por outro
lado, apesar dos machos da populagdo de altitude também consumirem presas mais caldricas em
relacdo aos da populacdo litordnea e possuirem maior CRC, o CRC méximo que atingem deve ser
limitado pela selecdo natural para a maximizacdo do sucesso reprodutivo, como acima discutido
(veja KRAUSE et al., 2003 para exemplo semelhante). Portanto, outros fatores sendo iguais (e.g.
fatores fisioldgicos, pressdes de predacdo) as fémeas devem ser tdo grandes quanto possivel em
ambas as populacdes devido ao aumento que isso proporciona na fecundidade e o seu tamanho
corporal miximo talvez seja limitado principalmente pela freqiiéncia e dimensdes relativas das

presas consumidas, as ultimas sendo maiores nas areas de altitude (e.g. FORSMAN, 1991). Os
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machos por sua vez devem ter o seu tamanho médximo limitado principalmente para maximizacao
do sucesso reprodutivo, ainda que, possam atingir, maiores tamanhos médios maximos nas dreas em

que consomem presas maiores, como demonstrado no capitulo anterior.

Comprimento relativo da cabeca

De modo semelhante ao CRC, as fémeas das duas populacdes apresentaram comprimento
relativo de cabega significativamente maior em relacdo aos machos. Essa direcdo no dimorfismo
sexual para esse cardter é preponderante em serpentes e ji foi relatado para algumas espécies do
género Bothrops (e.g. CAMILLERI & SHINE, 1990; SHINE, 1991; HALLER & MARTINS, 1999;
NOGUEIRA et al., 2003; MONTEIRO et al., 2006; mas veja VALDUJO et al., 2002). Diferencas
intersexuais no tamanho relativo da cabeca em serpentes estdo comumente associadas a diferencas
na dieta (e.g. SHINE, 1986; HOUSTON & SHINE, 1993; SHETTY & SHINE, 2002; VINCENT et al., 2004).
Devido as serpentes serem predadoras limitadas pela abertura da boca (ARNOLD, 1993; GREENE,
1997; mas veja JAYNE et al., 2002), as dimensdes relativas das presas consumidas exercem forte
pressdo seletiva no tamanho da cabeca e em estruturas do crinio associadas a biologia alimentar
(CAMILLERI & SHINE, 1990; SHINE, 1991). Portanto, qualquer selecdo para um aumento no tamanho
da presa ingerida poderd implicar em um aumento no tamanho da cabega e o sexo com maior
tamanho relativo de cabeca poderd consumir presas relativamente maiores (e.g. SHINE, 1986;
CAMILLERI & SHINE, 1990; HOUSTON & SHINE, 1993; SHETTY & SHINE, 2002; VINCENT et al., 2004).
Tais modificacdes morfoldgicas podem ser adaptacdes que permitem a utilizacio especializada e/ou
diferencial dos recursos alimentares entre os sexos e a conseqiiente maximizagcdo no sucesso de
forrageamento intrasexual ou a possivel redu¢do da competicdo intraespecifica (e.g. SCHOENER,
1967; SHINE, 1986; 1989; 1991; HOUSTON & SHINE, 1993; SHETTY & SHINE, 2002; VINCENT et al.,
2004). Entretanto, em ambas as populagcdes, os machos e as fémeas ndo apresentaram diferencas
significativas em relacio aos tipos de presas (ectotérmicas e endotérmicas) e classes das principais

presas consumidas (anuros, lagartos e mamiferos) e também ndo apresentaram diferencas
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significativas nas dimensdes relativas das presas consumidas (tamanho corporal e robustez; dados
ndo apresentados). Esses resultados ndo eram esperados por dois motivos: a) devido as fémeas
possuirem maior comprimento relativo de cabega era esperado que se alimentassem de presas
relativamente maiores; b) o veneno das fémeas de B. jararaca é aproximadamente oito vezes mais
letal para roedores em relacdo ao dos machos (FURTADO et al., 2006). Entretanto, também nao
foram observadas diferencas nos tipos e nas classes das presas consumidas entre os sexos. Portanto,
apesar da dieta possivelmente ter exercido modificagdes nos caracteres morfoldgicos das
populagdes de B. jararaca que habitam areas com diferentes condi¢cdes climdticas no estado de Sdo
Paulo (veja capitulo anterior), essa dimensdo do nicho aparentemente ndo influenciou na evolucio
do dimorfismo sexual do comprimento relativo da cabeca nessas populacdes e nas diferencas
bioquimicas e farmacoldgicas do veneno entre os sexos (mas veja NOGUEIRA et al., 2003 para B.
moojeni). Vantagens adaptativas para um maior tamanho relativo de cabeca nas fémeas podem estar
associadas a defesa mais eficiente contra predadores (SHINE, 1991). As fémeas grdvidas de B.
Jjararaca freqiientemente aquecem-se ao sol em micro-hditats abertos (SAZIMA, 1989; 1992; SAZIMA
& HADDAD, 1992), o que pode expd-las aos predadores diurnos (cf. SHINE, 1980). As vezes,
determinadas caracteristicas dos organismos refletem adaptagdes que ocorreram em tdxons
ancestrais e, portanto, nao representam adaptagdes ou modificagdes durante periodos mais recentes
(PEARSON et al., 2002). Nesse sentido, 0 maior comprimento relativo de cabeca nas fémeas pode ser
reflexo de uma competi¢do intraespecifica pretérita por alimento (LUISELLI et al., 2002) ou
alternativamente, uma conseqiiéncia acidental de efeitos hormonais durante a ontogenia dos machos
(SHINE & CREWS, 1988). Outra hipédtese, é que o dimorfismo sexual nesse cariter pode ser
resultante de inércia filogenética, uma vez que fémeas com maior comprimento relativo de cabeca
podem ocorrer em outras espécies do gé€nero Bothrops que aparentemente nio apresentam
diferencas intersexuais nos tipos de presas consumidas (e.g. MONTEIRO et al., 2006). Portanto, a
diferenca entre os sexos no comprimento relativo da cabeca talvez ndo esteja necessariamente

vinculada a causas adaptativas (e.g. SHINE & CREWS, 1988; CAMILLERI & SHINE, 1990).
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Em Thamnophis sirtalis, as fémeas habitantes de dreas onde as presas sdo relativamente
maiores apresentam maior comprimento relativo de cabeca quando comparada as coespecificas
habitantes de 4reas onde as presas sdo relativamente menores. Entretanto, a variacdo geografica no
tamanho relativo da cabeca ndo estd presente nos machos, embora suas dietas sejam semelhantes a
das fémeas simpétricas (KRAUSE et al., 2003). Em conjunto, esses resultados levam a existéncia de
variagdo geografica no grau de dimorfismo sexual no comprimento relativo da cabeca nessa espécie
(veja KRAUSE et al., 2003). Por outro lado, em B. jararaca, a auséncia de variagdo geografica no
grau de dimorfismo sexual para esse cardter pode ser devido a similaridade nas dimensdes relativas
das presas consumidas entre os sexos em cada populacdo associada as modificagdes paralelas no
comprimento relativo da cabeca de machos e de fémeas em resposta as presas localmente

consumidas.

Robustez

Maior robustez de fémeas em relagdo aos machos ja foi relatada para individuos adultos de
B. jararaca provenientes principalmente de localidades da regido sul e sudeste do Brasil
(VANZOLINT, 1946; JANEIRO CINQUINI et al., 1992; SAZIMA, 1992), para outras espécies do género
(e.g. ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; VALDUIO et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003) e é
relativamente comum em serpentes (veja FITCH, 1981; SHINE, 1993). De forma semelhante ao CRC,
a selecdo natural pode favorecer fémeas mais robustas devido ao aumento na fecundidade com o
aumento da robustez, o que proporciona maior espacgo fisico para acomodar os embrides em
desenvolvimento (e.g. FITCH, 1981; 1985; SHINE, 1986; 1993). Entretanto, as fémeas sdo
significativamente mais robustas do que os machos apenas nas dreas de altitude e as diferengas para
esse carater em ambos 0s sexos entre as populacdes também devem estar associadas a dieta mais
caldrica dos individuos das dreas de altitude (veja capitulo anterior) e por outras pressdes seletivas

que podem favorecer fémeas mais robustas nas dreas mais elevadas (veja item fecundidade

relativa). Contudo, sabe-se que no género Bothrops, hd uma correlacio altamente positiva entre a
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robustez das espécies e o substrato utilizado por essas (MARTINS et al., 2001). Por exemplo, as
espécies mais delgadas apresentam hdabitos mais arboricolas em relagdo as mais robustas, que
utilizam apenas o solo (MARTINS ef al., 2001). Assim, as fémeas da populacio litordnea deveriam
utilizar com maior freqiiéncia substratos arboriolas em relagdo aquelas da populagdo de altitude, o
que poderia justificar a existéncia da variacdo geografica no grau do dimorfismo sexual referente a
robustez. A disponibilidade de presas é considerada um dos principais agentes seletivos para as
mudangas na utilizacdo do hébitat e, conseqiientemente, na robustez entre as espécies do género
Bothrops (MARTINS et al., 2001). Se os anfibios anuros fossem consumidos em freqiiéncia
significativamente maior pelas fémeas da populag@o litoranea, isso reforcaria a hip6tese da maior
utilizacdo de substratos arboricolas por esses individuos e poderia ser uma das explicacdes para a
auséncia do dimorfismo sexual na robustez entre os sexos nessa populagcdo. De fato, na populacao
litoranea, as fémeas jovens consomem presas ectotérmicas em freqiiéncia muito superior aquelas
endotérmicas ao passo que, na populacdo de altitude, as diferengas no consumo entre esses tipos de
presas por fémeas jovens sdo pouco evidentes. Contudo, é bastante duvidoso que essa possivel
diferenca no uso do ambiente associada a dieta apenas durante a fase juvenil seja suficiente para
resultar em fémeas adultas menos robustas nas dreas litordneas. Uma explicacdo alternativa para a
menor robustez das fémeas das dreas litoraneas € que a morfologia mais delgada poderia conferir
uma vantagem seletiva na fuga de predadores, caso a pressdo seletiva de predacio fosse maior sob
as fémeas dessa populacdo (veja abaixo e também GOULD & LEWONTIN, 1979 para outras
explicacdes). Entretanto, alguns autores alertam para a dificuldade de se interpretar dados
comparativos referentes a robustez em serpentes. O principal motivo € que a massa relativa pode ser
influenciada pela histéria recente de alimentacdo dos individuos e, portanto, pela flutuacdo temporal
na disponibilidade de presas (SHINE, 1994; KING, 1997; KRAUSE et al., 2003). A massa corpdrea das
serpentes obtidas neste estudo foi tomada de individuos da cole¢do do IBSP coletados ao longo de
véirias décadas e de muitas estagdes em diferentes localidades do estado de Sdo Paulo e,

provavelmente, a disponibilidade de presas sofreu oscilagdes temporais ao longo desses anos,

112



mesmo dentro de localidades restritas. Contudo, é impossivel determinar até que ponto isso pode ter
influenciado nos resultados obtidos. De qualquer forma, se essas diferencas forem verdadeiras, € de
especial interesse a identificagcdo das causas responsdveis pela menor robustez observada nas
fémeas da populagdo litordnea devido as suas implicacdes para o potencial reprodutivo desses

individuos (e.g. BALLINGER, 1983; FITCH, 1985).

Ciclos reprodutivos

Ciclo reprodutivo dos machos

Com base em medidas morfométricas que indicam a época de recrudescéncia da atividade
testicular, alguns trabalhos mostraram que machos de B. jararaca de areas do sul e do sudeste do
Brasil apresentam espermatogénese com inicio e pico de ocorréncia entre a primavera € o verio
(outubro a marg¢o), o que caracteriza um ciclo reprodutivo sazonal (JANEIRO-CINQUINI ef al., 1993b;
ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; ALMEIDA-SANTOS, 2005). CARDOSO (2001) ndo observou
variacOes significativas na massa dos testiculos de B. jararaca ao longo do ano em machos
provenientes do municipio de Sdo Paulo e arredores e concluiu que a espermatogénese nessa
populagdo deve ser continua. Entretanto, o resultado obtido em seu estudo é questiondvel devido a
andlise estatistica inadequada que foi empregada para verificar esse parametro. Ciclo reprodutivo
sazonal com aumento significativo no volume dos testiculos durante o periodo mais quente do ano
foi observado em diversas espécies de viperideos, inclusive de regides temperadas, e isso estd
associado, ao menos em parte, a0 aumento da temperatura corporal das serpentes durante o processo
final de formacdo dos espermatozdides (veja ALDRIDGE, 1975; ALDRIDGE & DUVALL, 2002;
ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; SALOMAO & ALMEIDA-SANTOS, 2002; ALMEIDA-SANTOS et
al., 2004; ALMEIDA-SANTOS, 2005). Contudo, aumento significativo no volume dos testiculos
durante o periodo mais quente do ano (outubro a margo) apenas foi constatado para os machos da
populacdo de altitude. Para os machos da populacdo litordnea, a espermatogénese parece ser

continua ao longo do ano, o que caracteriza um ciclo reprodutivo continuo (cf. SAINT-GIRONS,
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1982; SCHUETT, 1992). Esse resultado ndo era esperado por dois motivos: a) Bothrops jararaca,
assim como outras espécies de viperideos, armazena espermatozédides nos ductos deferentes por
periodos prolongados de tempo (e.g. DILLER & WALLACE, 1984; SCHUETT, 1992; JANEIRO-CINQUINI
et al., 1993b; ALDRIDGE & BROWN, 1995; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002), o que deve
ocorrer em ambas as populacdes estudadas; e b) apesar da influéncia da temperatura no processo
final de espermatogénese, o ciclo reprodutivo dos machos nas regides tropicais sdo mais
dependentes dos ciclos reprodutivos das fémeas (SAINT-GIRONS, 1982; SOLORZANO & CERDAS,
1989). Assim, o periodo de espermiogé€nese nos machos de B. jararaca faz com que o pico de
armazenamento de espermatozdides nos ductos deferentes coincida com o periodo da cépula
(ALMEIDA-SANTOS, 2005). Esse periodo € o mesmo em que as fémeas apresentam foliculos
ovarianos vitelogénicos e sinalizam através de feromonios sua receptividade aos machos (ALMEIDA-
SANTOS, 2005; veja também SCHUETT, 1992 e AIDRIDGE & DUVALL, 2002). Portanto, em B.
Jjararaca, sao as fémeas que determinam a época da copula, que deve ocorrer em um periodo que
maximiza o sucesso reprodutivo de ambos os sexos (cf. SCHUETT, 1992). Além disso, esse padrdo
de espermatogénese € o unico relatado para pitvipers de regides temperadas (SCHUETT, 1992;
ALDRIDGE & DUVALL, 2002) e parece estar fixado na grande maioria das espécies de Bothrops,
sugerindo a existéncia de conservatismo filogenético para esse cardter em todo o género (ALMEIDA-
SANTOS & SALOMAO, 2002).

Tanto as fémeas das dreas litordneas quanto aquelas das dreas de altitude iniciam a
vitelogénese secunddria em épocas semelhantes do ano e, portanto, a época da cépula (final do
verdo e inicio de outono; ALMEIDA-SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002)
deve ser semelhante em ambas as populagdes (acasalamento do tipo unimodal sensu ALDRIDGE &
DuvALL, 2002). De fato, estudos tém mostrado que o periodo de acasalamentos entre populacdes de
uma mesma espécie de viperideo tende a ser similar (ALDRIDGE & DUVALL, 2002). Essas
informacdes tomadas em conjunto e associadas a existéncia de custos fisioldgicos relativamente

altos na producdo de espermatozédides em serpentes (cf. OLSOON & SHINE, 1997; SHINE, 2003),
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tornam dificil a interpretacdo da espermatogénese aparentemente continua dos machos das dreas
litoraneas. O fato de o maior volume relativo dos testiculos nos machos dessa populacio ocorrer na
primavera e no verao (padrdo semelhante ao observado nos machos das dreas de altitude) sugere
que o tamanho amostral talvez ndo tenha sido adequado para detectar diferencas sazonais
significativas e que, portanto, a espermatogénese dos machos da populacdo litordnea também deve
ser sazonal. Espermatogénese no inicio da primavera e espermiogénese com término ao final do
verdo ou no outono, com subseqiiente estocagem de esperma nos ductos deferentes durante todo o
inverno, caracterizam o ciclo reprodutivo do Tipo I, também denominado aestival ou pds-nupcial

(SAINT-GIRONS, 1982; SCHUETT, 1992).

Ciclo reprodutivo das fémeas

Todas as fases do ciclo reprodutivo das fémeas em ambas as populacdes apresentaram forte
sobreposicdo temporal, indicando a existéncia de uma sincronia dos diferentes eventos reprodutivos
e auséncia de varia¢do geografica no periodo em que ocorrem. De um modo geral, a vitelogénese
secunddria inicia-se em fevereiro ou marco (final do verdo, o que a caracteriza como vitelogénese
do Tipo II; veja ALDRIDGE, 1979) se estendendo principalmente até setembro (final do inverno) nas
fémeas das areas de altitude e até dezembro (final da primavera) nas fémeas das dreas litoraneas;
ovos nos ovidutos sdo observados entre outubro a janeiro (primavera e inicio do verdo); embrides
em estigios bem desenvolvidos ocorrem entre os meses de janeiro a marco (verdo); e os
nascimentos ocorrem de fevereiro a abril (meados do verdo e inicio do outono), indicando que o
periodo de gestacdo varia de quatro a seis meses. Esses resultados concordam com estudos
anteriores que abordaram o ciclo reprodutivo de fémeas de B. jararaca provenientes de dreas do sul
e do sudeste do Brasil (veja JANEIRO-CINQUINI et al., 1993a; CARDOSO, 2001; ALMEIDA-SANTOS &
ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002; JANEIRO-CINQUINI, 2004a; ALMEIDA-SANTOS,
2005) e enfatizam a sazonalidade do ciclo reprodutivo nas fémeas dessa espécie (cf. ALMEIDA-

SANTOS & ORSI, 2002; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002). Fémeas com reprodugdo sazonal que

115



apresentam ocorréncia dos eventos reprodutivos em estagdes do ano similares ao de B. jararaca,
sobretudo em relacdo ao periodo de gestacdo e nascimento dos neonatos, sdo observadas em muitas
espécies de viperideos de regides temperadas (e.g. CAMPBELL & SOLORZANO, 1992; SCHUETT, 1992;
ALDRIDGE & DUVALL, 2002) e em todas as espécies do complexo Bothrops estudadas, independente
da regido que habitam (e.g. HALLER & MARTINS, 1999; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002;
VALDUIJO et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003; HARTMANN et al., 2004; MONTEIRO et al., 2006). Por
exemplo, fémeas de B. moojeni provenientes do bioma Cerrado de regides do Brasil Central e do
sudeste brasileiro e de B. pubescens de dreas de pampas e de florestas deciduas da regido sul do
Brasil, ambientes com forte sazonalidade climética, apresentam ciclos reprodutivos semelhantes ao
de B. atrox de regides da Amazodnia e de B. jararacussu provenientes do litoral sul do estado de Sdo
Paulo, ambientes com sazonalidade climética menos pronunciada. Em todas essas espécies, a época
do desenvolvimento embriondrio e de nascimento dos neonatos ocorre durante o verdo (CUNHA &
NASCIMENTO, 1975; NOGUEIRA et al., 2003; HARTMANN et al., 2004; MARQUES & SAZIMA, 2004).
Portanto, se ndo hd diferencas substanciais no ciclo reprodutivo entre espécies do género Bothrops
habitantes de dreas onde a sazonalidade climédtica difere em grande extensao, ja era esperado que as
fémeas de B. jararaca das populacdes estudadas ndao apresentassem variacdo geografica no ciclo
reprodutivo, apesar das diferencas climdticas existentes entre as duas dreas. Tais resultados
enfatizam a importancia da influéncia de fatores histéricos vinculados a filogenia na determinacdo
dos ciclos reprodutivos em serpentes (e.g2. MARQUES, 1996a; b; PRADO, 2003). Também indicam
que a reproducdo sazonal pode ser conservativa em algumas linhagens de répteis que ocorrem em
regides tropicais, independente se as condicdes ambientais locais sdo em alguns casos favoraveis a
reproducdo continua (e.g. temperatura, pluviosidade e disponibilidade de presas favorecendo a
reproducdo continua; cf. VITT, 1992; MARQUES, 1996a; 1998; P1ZZATTO & MARQUES, 2006b, mas
veja DIXON & SOINI, 1977 e MARTINS & OLIVEIRA, 1998 para algumas populagcdes de Bothrops

atrox ¢ SOLORZANO & CERDAS, 1989 e CAMPBELL & LAMAR, 2004 para algumas populagdes de

116



Bothrops asper; mas veja também FITCH, 1982 para explicacdes alternativas sobre extensdo e
variacdes dos ciclos reprodutivos dos répteis em regides tropicais).

Interpretacdes adaptativas para a ocorréncia do periodo de gestacdo durante a primavera e o
verdo € que essas estagdes coincidem com a época do ano em que temperaturas maiores € mais
constantes sdo mais ficeis de serem obtidas pelas serpentes (MARQUES, 1996a; HARTMANN et al.,
2004). A selecdo de temperaturas adequadas durante esse periodo pode aumentar a taxa de
desenvolvimento embriondrio, reduzir a incidéncia de anomalia dos neonatos e aumentar o valor
adaptativo das fémeas (ANDRADE & ABE, 1998; O’DONNEL & ARNOLD, 2005; veja também SHINE,
2005 e referéncias associadas). A época de recrutamento, principalmente durante o verdo, é
sincrOnica com o pico de atividade de anuros nessas regides (e.g. POMBAL-JR., 1997; BERTOLUC]I,
1998; MORAES, 2005), que consiste o principal tipo de presa para os neonatos de jararacas (SAZIMA,
1992; MARQUES & SAZIMA, 2004). Alguns autores sugerem que esse fator € um dos responsaveis
pela sazonalidade dos ciclos reprodutivos de algumas serpentes de regides tropicais devido a forte
imposi¢do da selecio sob o predador para sincronizar seu ciclo reprodutivo com o de sua presa (e.g.
MADSEN & SHINE, 1996; 1998; SOLORZANO, 1989; MARTINS & OLIVEIRA, 1998). Contudo, tanto as
serpentes quanto as suas presas potenciais podem responder de forma similar as mesmas condigdes
ambientais (e.g. chuva, umidade, temperatura ou uma combinagdo desses fatores), sem haver
necesariamente uma relacido de causa e efeito entre a abundancia de presas e o recrutamento das
serpentes (VALDUJO et al., 2002; NOGUEIRA et al., 2003). Os nascimentos durante a época mais
umida do ano também pode evitar a desidratagdo de neonatos e aumentar suas chances de

sobrevivéncia (CAMPBELL & SOLORZANO, 1992).

Producio reprodutiva e esforco reprodutivo

Tamanho das ninhadas

Com base nos nascimentos registrados em cativeiro, os resultados obtidos para o tamanho da

ninhada concordam com os verificados em estudos anteriores para populagdes de B. jararaca do
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estado de Sao Paulo (JANEIRO-CINQUINI et al., 1990; SAZIMA, 1992; CARDOSO, 2001; ALMEIDA-
SANTOS, 2005). Quando ambas as populacdes sdo analisadas conjuntamente, a amplitude varia de 8
a 23 neonatos, o que estd dentro da amplitude conhecida para a espécie, que é de 3 a 34 neonatos
(SAzZIMA, 1992), mas € superior a amplitude de 2 a 16 neonatos, estabelecida para diversas espécies
de serpentes estudadas (SEIGEL & FITCH, 1984). Quando sdo consideradas apenas as ninhadas da
populacdo de altitude, a média é de 17,4 descendentes, praticamente idéntica a encontrada por
AILMEIDA-SANTOS (2005). A média e o valor minimo e médximo da amplitude do tamanho de
ninhada obtidas neste estudo sdo de modo geral superiores as de outras espécies de Bothrops com
ocorréncia no Brasil, incluindo: B. alcatraz (média = 2,0 descendentes; n = 2, MARQUES et al.,
2002), B. alternatus (média = 6,6 descendentes; amplitude 3-9; n = 3, MURPHY & MITCHELL, 1984),
B. erythromelas (11 descendentes; n = 1, LIRA-DA-SILVA et al., 1993), B. fonsecai (14
descendentes; n = 1, SAZIMA & MANZANT, 1998), B. insularis (média = 6,5 descendentes; amplitude
2-10, HOGE et al., 1959), B. leucurus (média = 12,0 descendentes, LIRA-DA-SILVA et al., 1993), B.
moojeni (média = 15,6 descendentes; amplitude 3-32; n = 21, NOGUEIRA et al., 2003), B. neuwiedi
(senso lato - média = 12,3 descendentes; amplitude 3-32; n = 6, CAMPBELL & LAMAR, 2004), B.
pauloensis (média = 9,2 descendentes; amplitude 4-20; n = 15; VALDUJO et al., 2002 e B. pubescens
(média = 11,0 descendentes; amplitude 4-25; n = 13, HARTMANN et al., 2004). Entretanto, esses
valores sdo inferiores aqueles obtidos para B. atrox (média = 33,5 descendentes; amplitude 9-53; n
=4, FERNANDES et al., 1993), B. jararacussu (amplitude 13-73 descendentes, MARQUES & SAZIMA,
2004) e B. mattogrossensis (amplitude 18-37 descendentes; n = 3, MONTEIRO et al., 2006; veja
também as revisdes de CARDOSO, 2001; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002 e CAMPBELL &
LAMAR, 2004). Portanto, B. jararaca aparentemente é uma espécie que produz um nimero
relativamente alto de filhotes quando comparada as espécies brasileiras do género Bothrops.

Apesar da progenitora da drea litoranea ser maior em relacdo as das dreas de altitude, essa
fémea foi a que produziu a ninhada com o menor nimero de descendentes. Dados preliminares nio

publicados e obtidos de algumas ninhadas de B. jararaca de éreas litoraneas do estado de S@o
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Paulo, também sugerem que as fémeas dessas localidades produzem ninhadas menores em relagio
aquelas das dreas de altitude, além de produzirem descendentes, em média, com comprimento e
massa menores (CARDOSO, 2001), o que também concorda com os dados aqui obtidos (veja abaixo).
Menor fecundidade para as fémeas das dreas litoraneas em relacdo aquelas das dreas de altitude
quando eliminado o efeito do tamanho corporal, também foi observado quando o nimero de
foliculos vitelogénicos e o nimero de ovos e embrides foram incluidos na estimativa da

fecundidade relativa (veja item fecundidade relativa).

Comprimento e massa dos neonatos

Para as cinco ninhadas amostradas das areas de altitude, a média do CRC e da massa, bem
como as medidas de variabilidade, foram bastante similares ao de resultados obtidos em estudos
anteriores para ninhadas de B. jararaca procedentes principalmente de dreas de altitude do estado
de Sao Paulo (JANEIRO-CINQUINI et al, 1990; SAzZIMA, 1992; CARDOSO, 2001; ALMEIDA-SANTOS,
2005). Contudo, para a tinica ninhada amostrada da populac¢ao litoranea, o resultado das médias de
CRC e principalmente da média da massa dos neonatos foi bastante inferior em relacdo as médias
desses caracteres obtidos para a populagdo de altitude e, conseqiientemente, das relatadas
anteriormente. O comprimento e a robustez dos neonatos em serpentes constituem importantes
atributos morfolégicos dos individuos e podem estar correlacionados ao valor adaptativo das fémeas
(BONNET, 1997). O primeiro pode aumentar a eficiéncia de forrageamento dos individuos (e.g.
individuos com maiores comprimentos podem se alimentar de uma maior amplitude de presas,
incluindo presas maiores) e o segundo, pode aumentar a resisténcia do individuo durante periodos
de baixa disponibilidade de alimento, além de influenciar nas dimensdes relativas das presas que
podem ser consumidas (e.g. individuos mais robustos possuem maior energia armazenada e podem
consumir presas relativamente maiores; BONNET, 1997; MARTINS et al., 2002). Apesar de o
tamanho amostral das ninhadas ndo permitir anédlises morfolégicas mais refinadas entre os neonatos

das duas populacdes, aparentemente os descendentes da populacdo litordnea sio menores € menos
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robustos em relagdo aqueles da populagdo de altitude, o que também foi sugerido por CARDOSO
(2001). As jararacas jovens das areas de altitude consomem itens alimentares relativamente maiores
em relacdo aquelas do litoral, incluindo maior freqii€ncia de presas endotérmicas (i.e., presas mais
caldricas), o que deve ser possivel devido a maior robustez (veja MARTINS et al., 2002). Esse
consumo de presas mais caldricas pode ser vantajoso em dreas onde o periodo de forrageamento é
mais limitado (veja capitulo anterior) e pode garantir a sobrevivéncia dos neonatos. Nesse sentido,
seria 16gico pensar que a selecdo favorece a producdo de descendentes maiores e mais robustos nas
areas de altitude do estado de Sdo Paulo devido ao maior valor adaptativo que esses caracteres
proporcionam a esses individuos e, consequentemente, aos seus pais (e.g. PIANKA, 1976; STEARNS,
1976; BONNET, 1997).

Modelos tedricos que abordam o tamanho 6timo de descendentes predizem uma relacio
inversa entre o tamanho da ninhada e o tamanho dos descendentes (e.g. SMITH & FRETWELL, 1974;
PIANKA, 1976). Isso deve ocorrer porque a alocacdo de energia disponivel para reproducdo € finita
em determinado tempo e deve ser dividida entre esses dois componentes da produgdo reprodutiva
(SMITH & FRETWELL, 1974; MADSEN & SHINE, 1996). Em muitas espécies de répteis, o tamanho da
ninhada estd inversamente relacionado ao tamanho dos descendentes e uma determinada alocagao
de energia para a reprodugdo pode ser dividida em poucos e grandes ou em muitos € pequenos
descendentes. Portanto, um decréscimo no tamanho da ninhada pode significar um aumento no
tamanho dos descendentes e vice-versa (FITCH, 1985; SHINE, 2005). Esse menor tamanho dos
neonatos pode ser um compromisso evolutivo para manter elevado o tamanho da ninhada através da
reducdo da energia provida pela progenitora para cada descendente individual (FIrcH, 1985). Em
serpentes, a relacdo inversa entre tamanho da ninhada e tamanho dos descendentes foi observada
em algumas espécies (e.g. FORD & SEIGEL, 1989b; MADSEN & SHINE, 1992; 1996) ao passo que, em
outras, o tamanho dos descendentes varia independentemente do tamanho da ninhada produzida
(e.g. FORD & KARGES, 1987; KING, 1993). Nesse tltimo caso, € possivel que os recursos advindos

durante a gestagdo sejam suficientes para resultar em dissociacdo entre tamanho e nimero de
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descendentes produzidos em uma mesma ninhada (KING, 1993). Ainda que, o tamanho amostral
seja insuficiente para realizar andlises mais complexas sobre as relagdes entre tamanho corporal da
progenitora, nimero e tamanho dos descendentes produzidos (veja FORD & SEIGEL, 1989b; KING,
1993 e MADSEN & SHINE, 1996), os resultados sugerem que o tamanho dos descendentes varia
independentemente do tamanho da ninhada produzida pelas fémeas de B. jararaca e que, portanto,
deve haver uma dissociacdo entre esses dois componentes da producdo reprodutiva (e.g. KING,
1993). CARDOSO (2001) também verificou por meio da andlise de 10 ninhadas de B. jararaca
procedentes de dreas da grande S@o Paulo que as ninhadas maiores ndo eram as que continham
descendentes menores e vice-versa, o que deve ser também verdadeiro para as ninhadas das 4reas

litoraneas.

Fecundidade relativa

Foi observada uma relagio positiva e significativa entre o nimero potencial de descendentes
que podem ser produzidos com o CRC das fémeas em ambas as populagdes de B. jararaca. Para
espécies de répteis amplamente distribuidas, essa relacdo é bastante consistente em populagdes
segregadas de uma mesma espécie (FITCH, 1985; veja discussdes no item maturidade e
comprimento rostro-cloacall). Entretanto, quando eliminado o efeito do comprimento rostro-cloacal,
as fémeas das 4dreas de altitude apresentam maior fecundidade em relacdo aquelas das areas
litoraneas. A alimentacdo e a producgdo reprodutiva sdo processos intimamente relacionados nos
organismos (STEARNS, 1976; BALLINGER, 1983; SEIGEL & FORD, 1987). Quando o periodo de
disponibilidade de presas é extenso para as serpentes e/ou os individuos de uma determinada
populacdo tem maior oportunidade de forragear ao longo do ano, as fémeas podem produzir
ninhadas maiores e mais pesadas em relacdo aos periodos em que a disponibilidade de presas é
pouco extensa e/ou os individuos tem menor oportunidade de forrageamento (ANDREN & NILSON,

1983; SEIGEL & FITCH, 1985; SEIGEL & FORD, 2001). Isso ocorre porque, na primeira situacdo, em

que a tomada de energia pelas fémeas € maior, essas podem armazenar gorduras e proteinas que as
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permitem investir na produ¢do de um maior nimero de descendentes (ANDREN & NILSON, 1983).
Estudos em laboratério que submeteram serpentes a dietas diferenciadas obtiveram resultados
semelhantes. Por exemplo, fémeas de Thamnophis marcianus (Colubridae) e de Elaphe guttata
(Colubridae) submetidas a dieta de alta energia produziram mais descendentes e ninhadas mais
pesadas em relacdo aquelas submetidas a uma dieta de baixa energia (FORD & SEIGEL, 1989a;
SEIGEL & FORD, 1991; 1992). Portanto, é bem possivel que a dieta mais caldrica (= mais energética)
das serpentes fémeas das dreas de altitude influencie no maior nimero potencial de descendentes
que podem ser produzidos. FITCH (1985), revisando a variagdo geogréfica no tamanho da ninhada
em répteis do Novo Mundo, observou uma tendéncia consistente de aumento da ninhada de 4reas de
menor altitude (abaixo de 1000 m) para areas mais elevadas (entre 1000 e 2000 m; veja também
GREENE, 1997). Esse aumento da fecundidade paralelo ao aumento da altitude compensa a
diminui¢@o no comprimento da estagdo de crescimento vivenciada pelas populagdes das dreas mais
elevadas e ocasionada pelo clima relativamente frio, que encurta os dias e as estacOes de atividade
das serpentes. Em conjunto, esses fatores atrasam a maturidade e aumentam o periodo de geragdo,
diminuindo o nimero de ninhadas por estagdo reprodutiva. Apesar do periodo de atividade das
jararacas das dreas de altitude provavelmente ser menos extenso em relagdo aos periodos de
atividade daquelas das 4reas litorneas, os individuos adultos de ambos os sexos atingem a
maturidade e reproduzem-se com tamanho menor (e possivelmente com menor idade) nessas dreas,
0 que ndo condiz com a existéncia de um maior periodo de geragdo para as jararacas das dreas mais
elevadas. Possivelmente, tais resultados devem-se a menor discrepancia altitudinal entre as
populacdes aqui estudadas (0 a 900 m) e aquelas analisadas por FITCH (1985), o que deve resultar
em diferengas ambientais mais sutis e, portanto, ndo suficientes para a ocorréncia de um maior
periodo de geracdo para as fémeas das dreas de altitude. Por outro lado, é possivel que o fator
altitude influencie nas diferencas de fecundidade relativa entre as populacdes via condicdes
ambientais mais ou menos estdveis. STEARNS (1976), em ampla revisdo sobre evolucao de taticas da

histéria de vida em diversos grupos de organismos, concluiu que a hipétese melhor suportada por
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seus dados foi a que prediz que os organismos que habitam ambientes menos estdveis (e.g. maior
sazonalidade climdtica) sdo caracterizados por maior producdo reprodutiva em relagdo aos que
habitam ambientes mais estdveis (e.g. clima mais homogéneo; veja também GREENE, 1997 para as
serpentes). Ainda que, os ambientes que o autor considerou mais ou menos estdveis sejam muito
mais dispares climaticamente (e.g. florestas tropicais versus florestas temperadas; floresta equatorial
versus areas desérticas) do que os aqui estudados, seus resultados concordam com os obtidos neste
estudo. As dreas de maior altitude da Serra do Mar e as dreas do planalto do estado de Sao Paulo
apresentam maior sazonalidade climdtica em relacdo as dreas litordneas e, nas primeiras, a
fecundidade relativa das fémeas é maior. Sob condi¢des climdticas menos estdveis, 0s riscos
durante o desenvolvimento dos neonatos sdo maiores e as taxas de mortalidade podem ser mais
acentuadas e, portanto, o maior tamanho da ninhada nessas populag¢des pode ser o resultado de
ajustes evolutivos compensatérios (STEARNS, 1976; FITCH, 1985). Sabendo-se que fémeas de
jararacas maiores produzem em termos absolutos, maior nimero de descendentes, essa possivel
pressdo seletiva para um aumento da fecundidade em dreas menos estdveis climaticamente também
deve influenciar nas maiores dimensdes corporais das fémeas das dreas de altitude (veja capitulo

anterior).

Massa relativa da ninhada (MRN)

Assim como o nimero e o tamanho dos descendentes produzidos e a freqiiéncia reprodutiva,
a massa relativa da ninhada (MRN) também constitui um parametro confidvel do esforco
reprodutivo em fémeas de serpentes (SEIGEL & FORD, 1987; PRADO, 2003; PIZZATTO & MARQUES,
2006a; mas veja VITT & CONGDON, 1978 e VITT & PRICE, 1982) e constitui uma medida mais direta
do esforco reprodutivo porque envolve a razdo entre a massa da ninhada pela massa da progenitora
apods o parto (SHINE, 1980; WHITE et al., 1995).

A média da MRN obtida de cinco fémeas da populacdo das areas de altitude do estado de

Sao Paulo foi de 0,45 + 0,18. Esse resultado é muito semelhante 2 média de 0,44 + 0,1 obtida para
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jararacas dessas mesmas dreas por ALMEIDA-SANTOS (2005). Quando se inclui a massa da ninhada
no denominador e, portanto, o indice da MRN passa a ser a razdo da massa da ninhada pela massa
da progenitora antes do parto (veja VITT & PRICE, 1982; SEIGEL & FITCH, 1984; SEIGEL et al., 1986),
o resultado para a populagdo de altitude € de 0,30 + 0,088. Esse valor estd dentro da amplitude de
MRN estabelecida para diversas espécies de Viperidae (0,14 - 0,41) e é ligeiramente superior a
média constatada para espécies de serpentes viviparas que cacam de espreita, que é de 0,29 + 0,07
(SEIGEL & FITCH, 1984).

Infelizmente, assim como outros pardmetros reprodutivos que foram obtidos das fémeas das
areas litoraneas do estado de Sdo Paulo, o tamanho amostral da MRN ¢ inadequado para realizar
andlises estatisticas comparativas mais complexas. Contudo, algumas conclusdes parecem
pertinentes.

O fato das jararacas de altitude apresentar maior fecundidade relativa em relacdo aquelas das
dreas litordneas em associacdo a inexisténcia de relagdo entre o tamanho e o nimero de
descendentes produzidos em B. jararaca, sdo fatores que sugerem que hd variagdo geogrifica na
MRN entre essas populacdes. Em répteis Squamata, diferentes valores de MRN entre espécies ou
entre populacdes de uma mesma espécie estdo relacionados principalmente a diferencas na
disponibilidade de recursos (e.g. tomada diferencial de energia entre as populagdes), modo
reprodutivo, estratégia de forrageamento, comportamento de fuga de predadores e morfologia das
espécies (e.g. VITT & CONGDON, 1978; VITT & PRICE, 1982; SEIGEL & FITCH, 1984; SEIGEL et al.,
1986; SEIGEL & FORD, 1987; SEIGEL & FORD, 1991). Assim, os maiores valores de MRN
verificados para as fémeas da populacdo de altitude podem ser reflexo da dieta caldrica dessas
fémeas, o que permitiria um maior investimento na reproducdo (e.g. VITT & CONGDON, 1978; VITT
& PRICE, 1982; SEIGEL & FORD, 1991). Por outro lado, sabe-se que a MRN pode apresentar valores
relativamente fixos em algumas populacdes e que sdao determinados por um compromisso entre a
produgdo reprodutiva efetiva (e.g. maximizacdo do nimero de descendentes produzidos) e o grau

em que carregar uma ninhada volumosa aumenta a probabilidade de a espécie ser predada ou ter a
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sua eficiéncia de forrageamento comprometida (VITT & CONGDON, 1978; veja também SHINE,
1980; SEIGEL et al., 1987 e VITT, 1992). Se por algum motivo (i.e. as fémeas das dreas litoraneas
devem estar ativas por periodos mais prolongados de tempo em relacio aquelas das dreas de altitude
e, portanto, mais susceptiveis a eventos predatdrios), a pressdo seletiva de predag@o for mais intensa
sob as jararacas gravidas (ou em vitelogénese secunddria) das dreas litordneas, isso poderia
selecionar fémeas com menor MRN nessa populacdo (e.g. VITT & CONGDON, 1978; SEIGEL et al.,
1986; SEIGEL & FORD, 1987; SHINE, 2003). Contudo, apenas conhecendo a intensidade e a natureza
da predacdo sob essas duas populagdes de jararacas, as diferencas na MRN podem ser
adequadamente interpretadas sob esse parametro (e.g. VITT & CONGDON, 1978). Também ¢é
possivel, que a pressdo seletiva para produzir um maior nimero de descendentes seja maior sob os
individuos da populacdo de altitude (veja item acima), o que também favoreceria diretamente um

aumento na média da MRN nesta populagdo (veja SHINE, 2003; 2005).

Plasticidade fenotipica ou mudancas evolutivas?

Os caracteres que constituem a histéria de vida dos organismos estdo altamente sujeitos a
modificagdes devido a atuacio da selecdo natural para maximizar o valor adaptativo dos individuos
ao ambiente local (e.g. PIANKA, 1976; STEARNS, 1976) e/ou devido a plasticidade fenotipica da
espécie e das populagdes (e.g. BALLINGER, 1983, BEGON et al., 2006). Essa plasticidade consiste na
modificacdo de caracteres em resposta aos fatores proximais do ambiente, muito freqiientemente,
oscilacdes temporais na disponibilidade de presas ou disponibilidade diferencial de tipos de presas
entre as populacdes (STEARNS, 1976; BALLINGER, 1983). Para os répteis, foi constatado que
variacOes geogrificas em caracteres da histéria de vida podem ser atribuidas a ambos os fatores
(e.g. BALLINGER, 1983; FITCH, 1985; SHINE, 2003) e que alguns caracteres podem ser mais plésticos
em relacdo a outros (ANDREN, 1982; ANDREN & NILSON, 1983; SEIGEL & FITCH, 1985; FORD &
SEIGEL, 1989a; SEIGEL & FORD, 1991). Além disso, o grau de plasticidade em um carater especifico

da histéria de vida também pode variar entre diferentes tdxons (FORD & SEIGEL, 1989a; SEIGEL &
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FORD, 1991) ou até mesmo entre populacdes de uma mesma espécie de serpente (SEIGEL & FORD,
2001).

Embora seja recomendado um conhecimento prévio de quais caracteres da histéria de vida
da espécie a ser estudada podem ou ndo apresentar modificacdes devido a plasticidade fenotipica
(veja FORD & SEIGEL, 1989a; SEIGEL & FORD, 1991), este estudo representa um primeiro passo para
a compreensdo das diferencas nesses caracteres entre as populagdes de jararacas que habitam &dreas
costeiras e dreas adjacentes mais elevadas no estado de Sdo Paulo. Primeiramente, pelo simples fato
de demonstrar que essas populacdes diferem em alguma extensd@o no grau de dimorfismo sexual
para caracteres morfolégicos e na grande maioria dos caracteres de histéria de vida estudados. E,
que tais modificacdes presumivelmente devem ter sido mediadas por mudangas evolutivas e/ou
através da plasticidade fenotipica da espécie, como sugerido por diversos pesquisadores (e.g.
BALLINGER, 1983; FITCH, 1985; GOTTHARD & NYLIN, 1995). Contudo, sdo necessarios estudos mais
detalhados para verificar quais desses caracteres de fato podem se modificar devido a influéncia de
fatores proximais e quais estdo menos sujeitos a variacdes dessa natureza. Posteriormente, seria de
grande importincia investigar se variacdes semelhantes também pode ocorrer em outros tdxons do

género Bothrops que habitam dreas geograficas com diferentes condicdes ambientais.
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DISCUSSAO GERAL E
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DISCUSSAO GERAL E CONCLUSOES

Assim como constatado para populagdes de diversas espécies de répteis Squamata
distribuidas geograficamente ao longo de 4reas com diferentes condicdes bidticas e abidticas,
populagdes de Bothrops jararaca do estado de Sdo Paulo habitantes de dreas litoraneas e de dreas
adjacentes mais elevadas da Serra do Mar e do planalto (altitudes variando entre 450 a 950 m e
sazonalidade climdtica mais acentuada em relacdo as primeiras), também apresentam variagdo
geogréfica em caracteres morfolégicos e associados a biologia alimentar e reprodutiva. Tais
variacdes devem estar relacionadas as oportunidades diferenciadas para as atividades de
forrageamento e de captura de presas entre os individuos das duas populacdes, bem como a
disponibilidade diferencial de presas potenciais ao longo do ano nas dreas de ocorréncia dessas
populagdes. Assim, a sazonalidade climética mais acentuada das dreas de altitude do estado de Sdo
Paulo deve restringir os periodos de forrageamento, além de reduzir as taxas de captura de presas
pelas jararacas habitantes dessas dreas. Presumivelmente, para compensar o menor consumo de
presas, essas jararacas consomem itens alimentares relativamente maiores (= presas mais caldricas)
em relagdo aquelas das dreas litoraneas, o que deve resultar na obtencdo de maior biomassa por
unidade de tempo gasto forrageando (= maior sucesso de forrageamento). Esse mesmo fator
também pode estar relacionado & maior freqiiéncia de presas endotérmicas encontrada na dieta dos
jovens das dreas de altitude. Além disso, € possivel que as condi¢des climdticas mais homogéneas
das areas litoraneas favorecam uma disponibilidade de presas ectotérmicas as jararacas ao longo de
todo o ano e também influencie nessas diferengas. Por outro lado, a auséncia de diferengas nos tipos
e nas classes das presas consumidas entre os individuos sub-adultos e adultos das duas populacdes
deve estar associada ao abandono de itens alimentares relativamente pequenos (e.g. presas
ectotérmicas) ao longo da ontogenia, o que resulta na existéncia de mudanga ontogenética na dieta
das jararacas de ambas as populacdes.

A freqiiéncia de serpentes alimentadas e o nimero de individuos com presas multiplas no

sistema digestorio € baixa e deve estar relacionada principalmente a baixa demanda energética e a
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elevada eficiéncia dos ectotérmicos em converter a energia de suas presas em biomassa. A
existéncia de diferengas significativas na freqiiéncia de serpentes alimentadas na populagdo de
altitude entre os meses mais quentes e Umidos e aqueles mais frios e secos, bem como na freqiiéncia
de serpentes alimentadas entre as populacdes para os meses mais frios e secos do ano,
provavelmente deva-se a ineficiéncia alimentar (e.g. reducdo nas taxas de captura de presas) das
jararacas das dreas de altitude durante esse periodo. A inexisténcia de diferengas na freqiiéncia de
serpentes alimentadas entre as populagdes para os meses mais quentes € imidos do ano sugere que
os individuos da populacdo de altitude ndo compensam o menor periodo disponivel para forragear
alimentando-se em maior freqiiéncia durante esse periodo. Presumivelmente, o consumo de presas
relativamente maiores pelos individuos das areas de altitude (veja abaixo) seja suficiente para
compensar o menor periodo disponivel para forragear. Além disso, as espécies de serpentes mais
derivadas alimentam-se com pouca freqiiéncia e de itens alimentares relativamente grandes.

Para um mesmo comprimento rostro-cloacal (CRC), comprimento de cabeca e massa
corporal, os individuos das dreas de altitude consomem presas com maiores dimensdes relativas (=
presas mais caldricas) em relacdo aqueles das dreas litordneas, o que deve ser suficiente para
compensar o menor periodo disponivel para forragear vivenciado pelos primeiros. Parece haver
uma relacdo causal entre os caracteres morfolégicos analisados das serpentes e as dimensdes das
presas consumidas, sugerindo que o CRC, o comprimento relativo de cabeca e a robustez
desempenham, conjuntamente, um importante papel na biologia alimentar das jararacas. Os
individuos adultos de ambos os sexos da populacdo de altitude apresentam maior CRC, maior
comprimento relativo de cabeca e maior robustez em relagdo aqueles da populacdo litoranea.
Individuos jovens e sub-adultos das duas populagdes ndo apresentam diferencas no comprimento
relativo de cabeca, mas apresentam maior robustez nas dreas de altitude. Portanto, as diferencas nos
caracteres morfoldgicos entre os individuos das duas popula¢des em praticamente todas as classes
de tamanho examinadas, sugerem que o consumo de itens alimentares relativamente maiores pelos

individuos da populagdo de altitude deve ter influenciado nessas diferencas. A variagdo geogréfica
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em caracteres morfolégicos associados a biologia alimentar devido ao consumo de presas de
diferentes tipos, classes e/ou tamanhos ja foi observada em outras espécies de serpentes amplamente
distribuidas ao longo de dreas com diferentes condi¢des ambientais. O maior tamanho relativo de
cabega observado nos individuos adultos de ambos os sexos da populacdo de altitude parece ser
mediado pela plasticidade fenotipica dessa populag@o, a julgar pela auséncia dessas diferencas entre
os individuos jovens. Por outro lado, a maior robustez observada nos individuos da populacio de
altitude em todas as classes de tamanho examinadas deve ter sido mediada por mudangas
evolutivas.

Os machos atingem a maturidade sexual com tamanho menor do que as fémeas em ambas as
populagdes e ha plasticidade no tamanho (e possivelmente idade) em que os individuos de ambos os
sexos tornam-se adultos e iniciam a reprodugdo, fato também demonstrado em outras espécies de
vertebrados. E possivel que a dieta mais calérica dos machos e das fémeas habitantes das dreas de
altitude seja um dos fatores responsaveis pela maturidade mais precoce desses individuos nas dreas
mais elevadas do estado de S@o Paulo.

As fémeas adultas apresentam maior CRC em relagdo aos machos adultos nas duas
populagdes, o que deve estar relacionado principalmente a selecdo de fecundidade sob as fémeas e,
em menor extensio, a pressoes seletivas sob os machos para um CRC que maximize as taxas de
encontro e fertilizagdo das fémeas durante a época da cépula. De modo similar, as fémeas adultas
apresentam maior comprimento relativo de cabeca em relagdo aos machos adultos em ambas as
populagdes e, as explicacdes para esse dimorfismo devem envolver causas adaptativas
contemporaneas, como a maior eficiéncia no combate a predadores, ou pretéritas, como a evitacio
da competicdo intraespecifica por alimento. Alternativamente, tais diferencas podem representar
uma conseqiiéncia acidental de efeitos hormonais durante a ontogenia dos machos ou ainda pode ser
resultante de inércia filogenética, como j4 sugerido para outras espécies congenéricas.

Ha variagcdo geogrifica entre as populagdes no grau de dimorfismo sexual para o CRC e

robustez, o que deve estar relacionado as diferencas na dieta entre os individuos da populacio
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costeira e aqueles da populagdo de altitude somada a pressdes seletivas sob cada um dos sexos para
maximizar o sucesso reprodutivo. Por outro lado, a auséncia de diferencas no grau de dimorfismo
sexual entre as populagdes para o comprimento relativo de cabeca, deve-se ao consumo de presas
com dimensdes relativas similares entre os sexos em cada populacdo associado as modificagdes
paralelas no tamanho relativo da cabeca de machos e fémeas, em resposta as presas localmente
consumidas.

Presumivelmente, ndo hd variacdo geogrifica no ciclo reprodutivo dos machos e a
espermatogénese deve ocorrer apenas durante a primavera e o verdo em ambas as populacdes,
época mais quente e umida do ano. Similarmente, hd auséncia de variacdo geogrifica entre as
populagdes nos eventos reprodutivos que caracterizam o ciclo reprodutivo das fémeas, sobretudo na
época de desenvolvimento dos embrides e nascimento dos neonatos. A sazonalidade no periodo em
que a espermatogénese ocorre € no periodo de desenvolvimento embriondrio e de nascimento dos
neonatos ¢ amplamente difundida em espécies do género Bothrops, independente se as populagdes
habitam dreas relativamente asazonais ou com sazonalidade climatica bastante acentuada ao longo
do ano. Isso sugere que existe um fator histérico vinculado a filogenia do grupo que determina a
extensdo do ciclo reprodutivo e os periodos em que os eventos reprodutivos ocorrem em ambos os
sexos. Portanto, esse deve ser o principal fator responsdvel pela auséncia de variagdo geogréfica
nesse parametro reprodutivo para os machos e fémeas nessas populacdes de jararacas do estado de
Sao Paulo.

A inexisténcia de uma relacdo significativa entre o tamanho da ninhada e tamanho dos
descendentes produzidos pelas fémeas de B. jararaca, sugere que os recursos advindos durante a
gestacdo sdo suficientes para resultar em uma dissociacdo entre esses dois componentes do esforco
reprodutivo. Em outras palavras, ninhadas maiores ndo implicam necessariamente em descendentes
com menores dimensdes corporais € vice-versa.

Ha uma relagdo positiva e significativa em ambas as populagdes entre a fecundidade e o

CRC das fémeas, fato constatado para a maioria das espécies de serpentes estudadas até hoje.
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Entretanto, as fémeas das dreas mais elevadas do estado de Sao Paulo apresentam maior
fecundidade relativa e presumivelmente produzem descendentes maiores e mais robustos, além de
maior massa relativa da ninhada. A forte associacdo entre a tomada de energia e a producio
reprodutiva nos organismos sugere que a dieta mais caldrica das fémeas das dreas de altitude deve
possibilitar o maior esforco reprodutivo pelas fémeas dessa populacdo. Adicionalmente, é possivel
que pressoes seletivas relacionadas a necessidade dos jovens das dreas de altitude em consumirem
presas relativamente maiores (= presas endotérmicas), taxas de mortalidade diferenciadas sob os
jovens das duas populagdes e taxas de predagdo mais intensas sob as jararacas das dreas litoraneas
resultem na producdo de tamanhos de ninhada e neonatos maiores nas dreas de altitude do estado de
Sao Paulo.

Quando comparada a maioria das espécies de Bothrops com ocorréncia no Brasil, B.
jararaca aparentemente ¢ uma espécie bastante prolifica, pois as fémeas produzem em média,
descendentes em maior nimero e com valor minimo e méaximo de amplitude superiores aos
registrados para essas espécies.

As diferencas entre as populagdes no grau de dimorfismo sexual para os caracteres
morfoldgicos e para os caracteres da historia de vida estudados presumivelmente sdo mediadas pela
plasticidade fenotipica e/ou por mudangas evolutivas.

O hébito alimentar generalista de B. jararaca (incluindo o uso de presas exdticas), o fato de
a espécie ser relativamente prolifica, a plasticidade na utilizacdo do habitat, a possibilidade de
mudancgas morfoldgicas para habitar dreas com caracteristicas abidticas distintas e caracteres
inerentes a sua fisiologia, devem permitir que a espécie ocorra desde ambientes com caracteristicas
florestais até ambientes bastante antropizados ao longo de extensa drea geogrifica e podem
constituir os principais fatores responsdveis pela elevada abundincia relativa da espécie nas

taxocenoses atuais de serpentes das quais faz parte.
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