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RESUMO

As espécies do género Bothrops ocupam os mais variados ambientes, desde o extrato terrestre
até o arboreo. Este estudo teve o objetivo de analisar a variacdo morfoldgica da cabeca e
corpo de quatros espécies de Bothrops (B. atrox, B. bilineatus, B. brazili e B. taeniatus),
relacionando ao uso dos ambientes arboreo e terrestre. Para analise dessa variagdo, utilizamos
dois tipos de morfometria: linear, onde foram aferidas nove medidas de distancia,
comprimento e largura da cabeca e corpo; e geométrica, onde foram analisados 18 landmarks
cefalicos. Nas analises de morfometria linear, o resultado da DFA apresentou como as
principais varidveis responsaveis pela variagdo comprimento e largura do corpo quando
analisamos todas as varidveis, ¢ largura da cabega e da regido loreal quando analisamos
somente as variaveis da cabeca. Observamos também uma tendéncia das espécies terrestres ¢
arboricolas, quanto a sua morfologia corporal, de se agruparem com as espécies de mesmo
habitat, sendo as espécies terrestres mais robustas e arboricolas mais delgadas. Quanto a
morfometria geométrica, as espécies terrestres apresentaram cabega mais robusta e curta, com
focinho mais estreito, o que pode ser explicado como a manuten¢d@o de uma caracteristica do
ancestral de Bothrops, que seria uma espécie terrestre e de dieta generalista, enquanto que as
arboricolas apresentaram cabeca mais estreita e alongada, com focinho mais arredondado,

morfologia essa mais proxima da apresentada por espécies arboricolas de outras familias.

Palavras-chave: ecomorfologia; morfometria geométrica; jararaca



ABSTRACT

The species of the genus Bothrops are present in the most varied environments, from
terrestrial to arboreal environment. This study had the purpose to analyze the morphological
variation of four Bothrops species (B. atrox, B. bilineatus, B. brazili and B. taeniatus) as
regards the use of both terrestrial and arboreal environments. To analyze these variations, we
used two kinds of morphometrics: linear, where we measured 9 distance, length and width
measures; and geometric, where were analyzed 18 cephalic landmarks. In the linear
morphometric analysis, the DFA result presented body length and width as the main variable
responsible for the variation in the all-variables analysis, whereas head width and loreal width
were the main variables in the head-variables analysis. Besides that, it was observed a
tendency of the terrestrial and arboreal species, in regards of their corporeal morphology, to
group themselves with the same habitat species, with terrestrial species being stouter and
arboreal species being slender. In the geometric morphometric analysis, the terrestrial species
showed a stouter and shorter head, with a sharper snout, which could be explained as a
conservation of the Bothrops ancestral characteristics, which were a terrestrial species with a
generalist diet, whereas the arboreal species showed a narrower and longer head, with a

rounder snout, all characteristics more akin to arboreal species from other families.

Key words: ecomorphology; geometric morphometrics; lancehead
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ABSTRACT.-

The species of the genus Bothrops are present in the most varied environments, from
terrestrial to arboreal environment. This study had the purpose to analyze the morphological
variation of four Bothrops species (B. atrox, B. bilineatus, B. brazili and B. taeniatus) as
regards the use of both terrestrial and arboreal environments. To analyze these variations, we
used two kinds of morphometrics: linear, where we measured 9 distance, length and width
measures; and geometric, where were analyzed 18 cephalic landmarks. In the linear
morphometric analysis, the DFA result presented body length and width as the main variable
responsible for the variation in the all-variables analysis, whereas head width and loreal width
were the main variables in the head-variables analysis. Besides that, it was observed a
tendency of the terrestrial and arboreal species, in regards of their corporeal morphology, to
group themselves with the same habitat species, with terrestrial species being stouter and
arboreal species being slender. In the geometric morphometric analysis, the terrestrial species
showed a stouter and shorter head, with a sharper snout, which could be explained as a
conservation of the Bothrops ancestral characteristics, which were a terrestrial species with a
generalist diet, whereas the arboreal species showed a narrower and longer head, with a

rounder snout, all characteristics more akin to arboreal species from other families.
Key words: Ecomorphology; Geometric Morphometrics; Lancehead
RESUMO.-

As espécies do género Bothrops ocupam os mais variados ambientes, desde o extrato terrestre
até o arboreo. Este estudo teve o objetivo de analisar a variacdo morfoldgica da cabeca e
corpo de quatros espécies de Bothrops (B. atrox, B. bilineatus, B. brazili e B. taeniatus),
relacionando ao uso dos ambientes arboreo e terrestre. Para analise dessa variagdo, utilizamos
dois tipos de morfometria: linear, onde foram aferidas nove medidas de distancia,
comprimento e largura da cabega e corpo; e geométrica, onde foram analisados 18 landmarks
cefalicos. Nas analises de morfometria linear, o resultado da DFA apresentou como as
principais variaveis responsaveis pela variagdo comprimento e largura do corpo quando
analisamos todas as varidveis, e largura da cabeca e da regido loreal quando analisamos
somente as variaveis da cabeca. Observamos também uma tendéncia das espécies terrestres ¢
arboricolas, quanto a sua morfologia corporal, de se agruparem com as espécies de mesmo
habitat, sendo as espécies terrestres mais robustas e arboricolas mais delgadas. Quanto a

morfometria geométrica, as espécies terrestres apresentaram cabega mais robusta e curta, com



focinho mais estreito, o que pode ser explicado como a manuten¢@o de uma caracteristica do
ancestral de Bothrops, que seria uma espécie terrestre e de dieta generalista, enquanto que as
arboricolas apresentaram cabeca mais estreita e alongada, com focinho mais arredondado,

morfologia essa mais proxima da apresentada por espécies arboricolas de outras familias.

Palavras-chave: Ecomorfologia; Jararaca; Morfometria Geométrica

As caracteristicas morfologicas de uma espécie servem como evidéncias para uma
variada gama de estudos distintos, desde variagdo geografica (How et al., 1996), dimorfismo
sexual ou variagdes na forma de estruturas como cranios, escutelacdo cefalica (Gregory, 2004;
Meik et al., 2012; Fabre et al., 2014; Murta-Fonseca ¢ Fernandes, 2016), funcionalidade e/ou
presenga/auséncia de apéndices locomotores (Brandley et al., 2008; Sales Nunes et al., 2014)
e variacdo morfologica entre espécies (Ruane 2015). Essas variagdes morfologicas podem ser
fruto de uma historia evolutiva compartilhada, refletindo eventos de convergéncia ou
adaptacdo (Martins et al., 2001; Pizzatto et al., 2007; Alencar et al., 2016). Entende-se por
adaptacdo qualquer estrutura ou “novidade evolutiva” desenvolvida (ou adquirida) por um
processo de selegdo natural em que, uma relagdo positiva pode ser encontrada no aumento de
aptiddo entre a funcionalidade da estrutura em questdo e o uso do habitat (Eldredge, 1989). A
busca destas relagdes positivas com o habitat, ou seja, entre a morfologia (fenotipo) e aspectos
ecoldgicos (ex. habitat), seja de individuos, espécies e populacdes, € o foco da ecomorfologia
(Peres-Neto, 1999). Dada a diversidade de espécies e de ocupagdo de nicho por parte dos
Squamata (Vitt e Caldwell, 2014), os Squamata sdo um excelente grupo para se aplicar esse
tipo de metodologia.

Dentre os répteis, as serpentes constituem um grupo de Squamata terrestres derivados
(Apesteguia e Zaher, 2006; Zaher et al., 2009; Longrich et al., 2012), que conquistaram todos
os ambientes (aquatico, terrestre, fossorial e arboricola), apresentando uma gama de
adaptacdes morfologicas diretamente ligadas a vida em um corpo alongado e a auséncia de
membros locomotores (Martins et al., 2001; Apesteguia e Zaher, 2006; Pizzatto et al., 2007).

Cerca de 3.619 espécies de serpentes viventes sdo conhecidas (Uetz, 2017), dentre elas
as da familia Viperidae, que apresentam um aparato inoculador de veneno extremamente
sofisticado e figuram entre as principais causadoras de acidentes ofidicos (Vitt e Caldwell,
2014). Dentre os viperideos, encontramos as serpentes do género Bothrops, com 45 espécies

de distribuicdo sul-americana (Campbell e Lamar 2004; Uetz, 2016), divididas em sete grupos



(sensu Carrasco et al., 2012): grupo “alternatus”; grupo “jararaca”; grupo “microphtalmus;
grupo “neuwiedii”’; grupo “atrox”; grupo “jararacussu” e grupo “taeniatus”. Destes, ao
menos os trés ultimos grupos apresentam espécies com ocorréncia na Amazonia brasileira e
relativa representatividade de espécimes depositados em colecdes cientificas (Fig. 1).
Selecionamos para este trabalho as espécies Bothrops atrox, B. brazili, B. bilineatus e B.
taeniatus devido ao monofiletismo comprovado do clado formado pelos grupos “atrox”,
“jararacussu’ e “taeniatus”, onde essas espécies estdo inseridas (Carrasco et al., 2012;
Alencar et al., 2016).

Popularmente conhecidas como “jararacas”, as serpentes do género Bothrops ocupam
os mais diversos ambientes de floresta imida primaria e secundaria, sendo algumas espécies
(ex. B. atrox) encontradas também proximas a habitagdes humanas (Cunha e Nascimento,
1978, 1993). Outras, mais raras (ex.. B. brazili, B. bilineatus ¢ B. taeniatus), ocorrem em
ambientes de floresta primaria, podendo também ser encontradas, eventualmente, em
ambientes de floresta secundaria (Cunha e Nascimento, 1978, 1993; Martins e Oliveira, 1999;
Turci et al., 2009).

Bothrops atrox (Linnaeus, 1758) e B. brazili (Hoge, 1954) sdo essencialmente
terrestres, que forrageiam no chdo ou na vegetacao (este ultimo habito sendo mais comum em
juvenis), sendo encontradas em areas de floresta proximas a lagos ou geralmente suscetiveis a
alagamentos (Martins e Oliveira, 1999; Turci et al., 2009). Apresentam corpo robusto e cauda
curta (Martins et al., 2001), seguindo o padrao morfologico de serpentes terrestres observado
na maioria das espécies do género (Campbell e Lamar, 2004). Por sua vez, B. bilineatus
(Wied, 1825) e B. taeniatus (Wagler in Spix, 1824) forrageiam essencialmente sobre a
vegetacdo, sendo encontradas sobre arbustos e principalmente na copa das arvores (Turci et
al., 2009). Apresentam corpo delgado e cauda alongada, aspectos morfoldgicos caracteristicos
de espécies arboricolas (Shine, 1983; Guyer e Donnelly, 1990; Pizzatto et al., 2007), com
massa corporal relativamente menor quando comparada a seus congéneres terrestres (Martins
et al., 2001; Turci et al., 2009).

Quanto a dieta, Bothrops atrox, B. brazili, B. bilineatus ¢ B. taeniatus sao espécies
generalistas, alimentando-se de sapos, lagartos e mamiferos (pequenos roedores e marsupiais)
(Cunha e Nascimento, 1978, 1993; Dixon e Soini, 1986; Martins ¢ Oliveira, 1999; Martins et
al., 2002; Turci et al., 2009). Também inclui-se aves (B. atrox ¢ B. taeniatus), serpentes (B.

atrox e B. bilineatus) e centopéias (B. atrox ¢ B. brazili) em sua dieta (Martins et al., 2002)
(Fig. 2).



Padrdes morfologicos semelhantes entre espécies filogeneticamente distintas podem
servir como preditores de convergéncia e adaptacdo ao ambiente ou exploragdo de recursos.
Por exemplo, as gonadas e desenvolvimento da ninhada de serpentes aquaticas ocorre em uma
posicdo mais anterior do corpo quando comparada a serpentes terrestres (Shine, 1988).
Aparentemente, tal padrdo morfologico reflete a transposicdo de desafios biomecanicos
relacionados a natagdo, como o movimento de propulsdo realizado pela parte posterior do
corpo (Shine, 1988).

Em serpentes arboricolas, a principal adaptagdo ¢ um corpo relativamente longo e
delgado, aliado a uma cauda longa (por vezes préensil), provavelmente um reflexo de
vantagens para a escalada, deslocamento ou camuflagem entre os ramos de arvores (Pough,
1988; Lillywhite e Henderson, 1993; Pizzatto et al., 2007). Em boideos e pitonideos, o curso
evolutivo para a arborealidade culminou em espécies com o corpo delgado e cauda longa,
tamanho da ninhada relativamente menor e menor sobreposi¢do anterior/posterior dos
ovarios, quando comparadas serpentes aquaticas ou terrestres (Pizzatto et al., 2007). Os
dados disponiveis na literatura para Boidae, Pythonidae e Colubridae, corroboram a hipdtese
que, a evolugdo da arborealidade em serpentes ¢ acompanhada por significantes modificagdes
morfologicas (Vitt e Vangilder, 1983; Guyer e Donnelly, 1990; Lillywhite e Henderson,
1993).

As espécies de Bothrops apresentam diversas adaptagdes morfologicas (e.x. espécies
terrestres ou arboricolas) provavelmente em decorréncia da ampla gama de habitats que
ocupam, ainda que outros fatores, tais como dieta e disponibilidade de presas também possam
ter exercido influéncia no curso evolutivo de tais adaptacdes, (Martins et al., 2001; Wiister et
al., 2005). Como apontado por Martins et al. (2001), as espécies de Bothrops ocupam
ambientes diversos, com adaptacdes morfologicas para o uso de cada ambiente, tendo a
arborealidade evoluido mais de uma vez no género.

Neste trabalho, verificamos se existe um padrao morfoldgico entre as espécies
terrestres (Bothrops atrox e B. brazili) e arboricolas (B. bilineatus e B. taeniatus),
considerando a hipotese proposta por Alencar et al. (2016), onde B. atrox e B. brazili estdo em
clados distintos e irmdos do clado B. bilineatus e B. taeniatus. Para isto, analisamos,
quantificamos e descrevemos a variacdo morfologica cefalica e corporea desta quatro espécies

de jararacas amazonicas, fazendo uso da morfometria linear e geométrica.



MATERIAL E METODOS

Os espécimes analisados encontram-se depositados na Colecao Herpetoldgica
“Osvaldo Rodrigues da Cunha”, do Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), municipio de
Belém, Par4, Brasil. Analisamos 169 espécimes para a morfometria linear e 122 para
morfometria geométrica, sendo: Bothrops atrox (30 machos; 30 fémeas), B. bilineatus (n= 11
machos; 9 fémeas), B. taeniatus (n=27 machos; 21 fémeas) ¢ B. brazili (16 machos; 25
fémeas). Em fun¢@o da baixa amostragem das trés tltimas espécies, consideradas raras por
diversos autores, ndo realizamos a analise de dimorfismo sexual nas analises de morfometria
linear e geométrica, sendo machos e fémeas tratados conjuntamente. Para as informacdes a

respeito de uso do substrato, habito e dieta, utilizamos dados em literatura.

Utilizamos morfometria linear para analisar os caracteres cefalicos e corporais,
enquanto que utilizamos morfometria geométrica para analise da forma da regido cefilica.
Visando eliminar o efeito da variacdo ontogenética nos resultados, utilizamos somente
individuos adultos (169 espécimes) em todas as analises realizadas (CRC > 400mm),
seguindo a proposta de Matias et al. (2011) para Bothrops jararaca. Considerando Bothrops
atrox como uma espécie com estudos que indicam diferengas moleculares e morfologicas em
populagdes distintas dentro da espécie (Wiister et al., 1999; Martins et al., 2001), optamos
pela utilizag@o de espécimes de uma mesma populacdo, denominada populagdo Nordeste-
Sudeste do Para (espécimes provenientes dos Estados do Para ¢ Maranhdo, sensu Werman,
2005). As espécies foram agrupadas em terrestres (B. atrox e B. brazili) e arboricolas (B.
bilineatus e B. taeniatus), segundo dados da literatura (Martins & Oliveira 1999; Martins et
al. 2002). Subtemos os grupos as andlises estatisticas univariada e multivariada (Zar, 1998),

comparando as espécies e os grupos ambientais (terrestre e arboricola).

Para a obtencdo de dados da morfometria linear, utilizamos paquimetro com precisao
de 0,1 mm, com exce¢do de medidas do comprimento-rostro-cloacal (CRC) e comprimento da
cauda (CCA), tomadas com fio de nylon sobre a linha média da cabeca e vertebral do corpo e
aferidas sobre régua metalica milimetrada. As medidas tomadas seguiram a proposta de
Matias et al. (2011), sendo: largura da regido média do corpo (LCO), altura da regido média
do corpo (ACO), comprimento da cabega (Ccab), largura da cabeca tomada na regido da pos-
ocular (Lca), largura da o6rbita ocular (LO), largura entre as narinas (LN) e largura tomada na

regido da fosseta loreal (LL).



Submetemos os dados obtidos & Analise de Componentes Principais (PCA —
“Principal Component Analysis™) para verificar o grau de variancia entre as espécies e quais
as variaveis de maior efeito na variagdo total de tamanho, utilizando-se a matriz de variancia e
covariancia de variaveis logaritimizadas. Posteriormente, submetemos os dados a Analise de
Fungdo Discriminante (DFA — “Discriminant Function Analysis”), com o objetivo de
comparar o grau de variancia existente dentro de cada grupo com o grau de variancia entre os
grupos (Zar, 1998). Realizamos estas analises nos softwares PC ORD v. 5.0 e STATISTICA
v. 7.0. Fizemos as analises em duas etapas, sendo a primeira com todas as medidas aferidas e,

na segunda, apenas com as medidas tomadas na cabeca. (Ccab, Lca, LO, LN e LL).

Para obten¢do de dados da morfometria geométrica, fizemos imagens de alta resolucdo
da cabega de cada espécime, em vistas lateral e dorsal. Para tal, utilizamos uma camera digital
Nikon D90 (resolucdo de 12.4 “megapixels”) acoplada a um tripé e posicionada
perpendicularmente a base das fotos para obtencdo das imagens. Com o auxilio do programa
TPS-Util, convertemos as imagens de pixels para milimetros. Os landmarks, ou marcos
anatomicos, escolhidos (listados na Tabela 1) foram, em sua maioria, pontos de intersecao de
escamas, classificados assim como landmarks do tipo I (de acordo com Bookstein, 1991)
(Laterais: landmarks 1-5; Dorsais: landmarks 1-3 e 5-11), com excecdo de trés landmarks,
classificados como tipo II (Bookstein, 1991) (Laterais: 6 e 7; Dorsal: 4), por serem pontos de

extremidades de duas estruturas (Fig. 3).

Digitalizamos todos os landmarks, utilizando o programa TPS Dig 2 (Rohlf, 2011).
Através do programa Morphol (Klingenberg, 2011), fizemos uma analise de Sobreposi¢ao
Generalizada por Quadrados Minimos (GLS) ou Sobreposicdo de Procrustes, onde os dados
de morfometria geométrica foram transladados, redimensionados e rotacionados, objetivando
eliminar os efeitos de posi¢do e tamanho. Ao final dessa analise, as configuragdes sobrepostas
formam uma forma geométrica média referente a forma cefalica das espécies analisadas
(Monteiro e Reis, 1999). Realizamos uma analise exploratéria dos dados a partir da PCA,
seguido de uma Analise de Variaveis Candnicas (CVA) para identificar potenciais
divergéncias/similaridades morfologicas (Monteiro e Reis, 1999; Klingenberg, 2010). Para
ilustrar as variagdes encontradas na forma, utilizamos grades de deformacdo (Monteiro e Reis,

1999).



RESULTADOS
Morfometria linear

Na PCA que realizamos, observamos que as varidveis altura do corpo e comprimento
da cabega foram as principais responsaveis pela variagdo entre os grupos terrestre e arboricola
(PC1=87%, PC2= 6%). Na DFA, considerando todos os dados morfométricos, as principais
variaveis responsaveis pela variacdo foram o comprimento e largura do corpo [Wilk’s
Lambda: ,0753640; approx. F (27,456)= 24,05620; p < 0,0000]. Observa-se no grafico (Fig.
4) a separagdo entre os grupos terrestre e arboricola, mostrando uma tendéncia das espécies
em agrupar-se com as de mesmo habitat. Contudo, houve uma pequena sobreposi¢do de

Bothrops bilineatus com B. atrox e B. brazili e uma sobreposicao maior com B. taeniatus

(Fig. 4).

Quanto a analise que realizamos utilizando apenas os caracteres cefalicos, as
principais variaveis responsaveis pela variagdo foram a largura da cabega e a largura tomada
na regido da fosseta loreal. Observa-se no grafico uma grande sobreposi¢ao entre os grupos
ambientais, com B. atrox separando-se discretamente das demais espécies, B. brazili

agrupando-se com B. bilineatus e B. taeniatus e B. bilineatus agrupando-se com B. taeniatus

(Fig. 5).

Morfometria geométrica

Na PCA que realizamos para a forma da cabeca em vista lateral, observa-se variacao
total igual a 69%, sendo o primeiro fator (PC1) responsavel por 34% dessa variacdo, o
segundo fator (PC2) por 21%, o terceiro (PC3) por 10% e o quarto (PC4) por 4%. Na CVA, o
primeiro eixo corresponde a 63% e o segundo eixo a 22% da variagdo total (Fig. 6). Os
landmarks que apresentaram a maior influéncia na variag@o, no primeiro eixo, foram os 11
(intersecdo entre as escamas pos-oculares) e 7 (intersecdo entre a 1* supralabial e a escama

rostral), em sentidos negativo e positivo.

Bothrops atrox e B. brazili, posicionadas no sentido negativo do primeiro eixo,
apresentaram cabeca mais robusta e proporcionalmente mais curta, olhos proporcionalmente
menores ¢ fosseta loreal mais afastada das supralabiais (Fig. 7). Enquanto, B. bilineatus ¢ B.

taeniatus, posicionadas no sentido positivo do primeiro eixo, apresentaram uma cabec¢a mais



estreita e alongada, com olhos proporcionalmente maiores e fosseta loreal mais proxima as

supralabiais (Fig. 8).

Nas analises que realizamos para a forma da cabeca em vista dorsal, uma variacao de
86% foi apresentada pela PCA para as espécies analisadas, sendo o primeiro fator (PC1)
responsavel por 36%, o segundo fator (PC2) por 26%, o terceiro (PC3) por 14% e o quarto
(PC4) por 10% dessa variagdo. Na CVA, o primeiro eixo respondeu por 55% e o segundo
eixo por 39% da variacdo total (Fig. 9). Os landmarks que apresentaram a maior variagdo no
primeiro eixo foram os 5 (interse¢@o entre as escamas pos-ocular e temporal) ¢ 3 (intersecdo

entre as escamas pré-ocular e cantal), em ambos os sentidos.

Posicionadas no sentido negativo do primeiro eixo, B. bilineatus e B. taeniatus
apresentaram cabeca mais estreita, focinho mais arredondado e olho proporcionalmente maior
(Fig. 10). Posicionadas no sentido positivo, B. atrox e B. brazili apresentaram cabega mais

larga, focinho mais estreito e olho proporcionalmente menor (Fig. 11).

DISCUSSAO

O resultado de ambas as analises realizadas na morfometria linear, mostraram que
existe varia¢do na altura do corpo, comprimento da cabeca (PCA), comprimento e largura do
corpo (DFA) em todas as espécies analisadas. Essas variacao esta relacionada diretamente as
adaptacdes morfoldgicas identificadas em ambos os grupos. A altura do corpo pode estar
relacionada a robustez, significando um corpo mais robusto e achatado dorso-ventralmente
nas espécies terrestres ¢ mais delgado nas espécies arboricolas. Em relagdo a largura do
corpo, como apresentado por Martins et al. (2001), a manutengdo do corpo mais robusto é
uma caracteristica compartilhada com a maioria das espécies do género, sendo um reflexo da
morfologia plesiomorfica, que se manteve na maioria das linhagens subsequentes (Martins et
al., 2001). Por outro lado, a redugdo de tamanho e robustez do corpo provavelmente, seja

reflexo da arborealidade em Bothrops.

Segundos nossos resultados, o estreitamento no corpo das espécies arboricolas e a
diminui¢do corporal indicam modificagdes morfologicas e fisiologicas resultantes da
adaptacao a arborealidade, conforme sugeriram Lillywhite e Henderson (1993). Quanto ao
aumento do comprimento da cabeca, pode estar relacionado ao alongamento na cabeca de

espécies arboricolas, possivelmente ligado ao hédbito arboricola dessas espécies (Lillywhite e



Henderson 1993). Segundo Martins et al. (2001), a arborealidade teria ocorrido ao menos trés
vezes no género, com o grupo “faeniatus” (B. bilineatus e B. taeniatus) sendo um dos grupos

onde ela ocorreu.

As diferencas morfologicas apresentadas neste estudo corroboram Martins et al.
(2001), que apontam que Bothrops apresenta uma alta diversidade de uso do macrohabitat.
Embora a filogenia de Alencar et al. (2016) nao aborde explicitamente a questdo dos grupos
de espécies, a topologia desses grupos indica que a arborealidade teria surgido varias vezes
independente em diferentes clados. Carrasco et al. (2012) ratificaram o monofiletismo dos
grupos de Bothrops, da mesma forma que a hipotese de Alencar et al. (2016). Segundo
Alencar et al. (2016), a variedade de macrohabitats ocupados por Bothrops e o surgimento de

fossetas loreais estariam relacionados a alta taxa de especiagdo observada no estudo.

Alencar et al. (2016) apontaram que houve um pico de especiacdo durante o Mioceno,
mesmo periodo do surgimento do ancestral de Bothrops (Martins et al. 2001), e que
posteriormente houve uma queda na taxa de especiagdo. Segundo os autores, uma das
provaveis causas dessa queda seria a ocupag@o de novos nichos por novas linhagens logo apos
a colonizagdo da América do Sul (Alencar et al. 2016). Essa ocupagdo de novos nichos pode
estar relacionada com o sucesso evolutivo apresentado por Bothrops, incluindo a adaptagdo a
arborealidade dentro do género (Martins et al., 2001). As diferengas morfologicas
apresentadas pelas espécies aqui analisadas podem indicar adaptacdes para a ocupacado de
substratos diferentes e a ocupagdo de novos nichos, resultando, provavelmente, no sucesso

evolutivo do género (Martins et al., 2001).

Quanto a analise de morfometria linear dos caracteres cefalicos, foi observada uma
sobreposi¢ao generalizada da largura da cabeca e da regido loreal entre Bothrops brazili, B.
taeniatus e B. bilineatus, com B. atrox se afastando discretamente das demais. Na hipotese de
Alencar et al. (2016), as espécies analisadas formam dois grupos distintos, onde B. brazili se
encontra mais proximo de B. atrox do que de B. bilineatus e B. taeniatus. De acordo com
Carrasco et al. (2012), esses dois grupos formam um clado monofilético. Isso pode indicar
uma leve similaridade morfoldgica nesse aspecto, com o distanciamento de B. atrox sendo
possivelmente um reflexo do seu posicionamento no cladograma (Alencar et al. 2016). A

dieta generalista compartilhada pelas quatro espécies pode ser um reflexo dessa similaridade.

A cabecga maior, mais robusta e mais larga em vista lateral apresentada por Bothrops

atrox e B. brazili estdo de acordo com as informagdes de Pough e Groves (1983), quando
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afirmaram que cabeca mais larga ¢ uma caracteristica comum da familia Viperidae. A
manutengdo de caracteristicas selecionadas nos ancestrais de algumas familias (ex. Boidae,
Viperidae) foi apontada por Franca et al. (2008) como um reflexo da filogenia sobre a
morfologia desses grupos, ainda que possa existir convergéncia adaptativa na morfologia das
mesmas. Com isso, pode-se afirmar que o habito terrestre e morfologia mais robusta no corpo
de Bothrops atrox e B. brazili, sdo caracteristicas plesiomorficas retidas do ancestral do
género (Martins et al., 2002). Vincent et al. (2006) afirmaram que serpentes com cabecas
maiores e mais largas possuem uma facilidade maior em ingerir presas mais robustas. Presas
robustas fazem parte da dieta da maioria das espécies de Bothrops, incluindo de B. atrox e B.
brazili (Dixon e Soini, 1986; Cunha e Nascimento, 1993; Martins e Oliveira, 1998; Martins et
al., 2002; Turci et al., 2009). Pequenos mamiferos e algumas aves, na maioria das vezes, sao
mais robustos que lagartos, sapos, serpentes e centopéias, além de se tornarem mais

frequentes na dieta de adultos de B. atrox ¢ B. brazili (Martins et al., 2002) (Fig. 2).

A sobreposi¢@o dos caracteres de comprimento e largura do corpo, assim como largura
da cabega e da regido loreal de Bothrops bilineatus e B. taeniatus, pode ser reflexo da historia
compartilhada por essas espécies arboricolas (Martins et al. 2001; Wiister et al. 2002;
Carrasco et al. 2012; Pyron et al. 2013; Alencar et al. 2016). Corpo mais delgado, cabeca mais
alongada e olhos proporcionalmente maiores dessas espécies indicam habito arboricola
(Lillywhite e Henderson, 1993), observados em outras espécies filogeneticamente distantes
(como Leptophis ahaetulla, Oxybelis fulgidus ¢ Phylodrias olfersii) (Cunha e Nascimento,
1978; Henderson, 1982; Hartmann e Marques, 2005). Esse padrao morfologico semelhantes
em espécies distantes é definido como convergéncia adaptativa (Shine 1983; Guyer e
Donelly, 1990; Lillywhite e Henderson, 1993; Pizzatto et al. 2007), tendo o ambiente
exercido uma pressdo seletiva sobre as espécies (Segall et al., 2016). O aumento no tamanho
dos olhos, presente em espécies arboricolas, sugerem uma maior habilidade para cacar,
considerando que sdo predadores altamente visuais € com apurada visdo binocular

(Henderson, 1982).

As diferencas morfoldgicas observadas na cabega das espécies terrestres (B. atrox e B.
brazili) e das arboricolas (B. bilineatus e B. taeniatus) provavelmente, sejam reflexo do
ambiente, considerando que todas sdo generalistas (Dixon e Soini, 1986; Cunha e
Nascimento, 1993; Martins et al., 2002). Os estudos de Hartmann e Marques (2005) com dieta
de Phylodryas olfersii e de Scartozzoni et al. (2009) com dieta de Oxybelis fulgidus,
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mostraram serpentes com dietas generalistas, cujas cabegas sdo alongadas em fungdo do

substrato que ocupam.

Os resultados da morfometria geométrica sugerem que os ambientes ocupados pelas
quatro espécies de Botrhops exercem uma pressao maior sobre a morfologia do que a dieta,
cuja robustez do corpo e cabeca sdo distintas entre os grupos analisados (terrestres e
arboricolas). A eficacia da morfometria geométrica na identificagdo dessas diferencas foi um
ponto fundamental na compreensao dos processos historicos ocorridos no género, conforme ja
apontado por Ruane (2015). A utilizagdo dessa metodologia nos demais grupos de Bothrops
seria um excelente fonte de informacao, considerando que a morfologia de muitas espécies

ainda € pouco investigada (Martins et al., 2001, 2002).
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TABELAS

Tabela 1. Landmarks definidos e utilizados nas analises de morfometria geométrica, em vista

dorsal (A) e lateral (B).

A - Vista dorsal da regido cefalica

1. Intersecdo entre as escamas internasais

2. Interse¢do entre as escamas internasal e cantal

3. Intersecdo entre as escamas cantal e supraocular

4. Interse¢@o entre as escamas supraocular e pods-ocular
5. Intersecdo entre as escamas pos-ocular e temporal

6. Ponto de inflexdo entre a cabega e 0 pescogo

7. Ponto de comissura bucal, definido pela tiltima supralabial

B- Vista lateral da regido cefalica

1. Intersecdo entre as escamas rostral, internasal e pré-nasal
Intersecdo entre as escamas supraocular e pré-ocular
Intersecdo entre as escamas supraocular e pos-ocular
Ponto de comissura bucal, definido pelo encontro entre a mandibula e a maxila

Interse¢do entre a 4* e 5* escama supralabial

2.
3.
4.
5.
6. Intersecdo entre a 3* e 4* escama supralabial
7. Intersecdo entre a 1* supralabial e rostral

8. Intersecdo entre as escamas nasais

9. Intersecdo entre as escamas loreal e 2* supralabial
10. Intersecdo entre as escamas pré-oculares

11. Intersecdo entre as escamas pos-oculares
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LEGENDAS DAS FIGURAS

Figura 1.- Hipotese filogenética obtida de analise molecular da familia Viperidae. Em
destaque, as espécies do género Bothrops que foram analisadas neste trabalho, pertencentes

9% Cc

aos grupos “atrox”, “jararacussu” ¢ “taeniatus” (modificado de Alencar et al., 2016).

Figura 2.- Composicdo e frequéncia relativa da dieta de quatro espécies de Bothrops da

Amazonia brasileira (adaptado de Martins et al., 2002).

Figura 3.- Landmarks definidos e utilizados nas analises de morfometria geométrica, em vista

lateral (A) e dorsal (B). Espécie representada: B. bilineatus.

Figura 4.- Representacdo grafica da analise discriminante (DFA) realizada para identificagao
das variaveis quanto a morfologia cefalica e corporea de espécies terrestres (Bothrops atrox e
B. brazili) e arboricolas (B. bilineatus ¢ B. taeniatus) da Amazonia Brasileira.

Figura 5.- Representacdo grafica da analise discriminante (DFA) realizada para identificagao
das variaveis quanto a morfologia cefalica de espécies terrestres (Bothrops atrox e B. brazili)
¢ arboricolas (B. bilineatus e B. taeniatus) da Amazonia Brasileira.

Figura 6.- Representacdo grafica da analise de varidveis candnicas (CVA) dos marcos
anatomicos em vista lateral da cabega das espécies terricolas (Bothrops atrox e B. brazili) e

arboricolas (B. bilineatus ¢ B. taeniatus).

Figura 7.- Representacdo grafica da forma evidenciada da escutelagdo cefalica de Bothrops
atrox e B. brazili no sentido negativo do primeiro eixo, em vista lateral, gerada pelo método
de Sobreposi¢do de Procrustes. Os pontos pretos representam a variagdo na forma apresentada

pelos individuos analisados.

Figura 8.- Representacdo grafica da forma evidenciada da escutelagdo cefalica de Bothrops
bilineatus e B. taeniatus no sentido positivo do primeiro eixo, em vista lateral, gerada pelo
método de Sobreposicdo de Procrustes. Os pontos pretos representam a variacdo na forma

apresentada pelos individuos analisados.
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Figura 9.- Representacdo grafica da andlise de varidveis canonicas (CVA) dos marcos
anatomicos em vista dorsal da cabeca das espécies terricolas (Bothrops atrox e B. brazili) e

arboricolas (B. bilineatus e B. taeniatus).

Figura 10.- Representagdo grafica da forma evidenciada da escutelagdo cefalica de Bothrops
bilineatus e taeniatus no sentido negativo do primeiro eixo, em vista dorsal, gerada pelo
método de Sobreposi¢cdo de Procrustes. Os pontos pretos representam a variagdo na forma

apresentada pelos individuos analisados.

Figura 11.- Representagdo grafica da forma evidenciada da escutelagdo cefalica de Bothrops
atrox e brazili no sentido positivo do primeiro eixo, em vista dorsal, gerada pelo método de
Sobreposicdo de Procrustes. Os pontos pretos representam a variagdo na forma apresentada

pelos individuos analisados.
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