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“Knowledge is experience. Everything else is just information”

Albert Einstein
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INTRODUCAO GERAL

ORIGEM DOS BOINAE E
PYTHONINAE: HISTORIA

EVOLUTIVA



O objetivo desta introdugdo € situar o leitor quanto a origem e histéria evolutiva dos
Boidae, com énfase na subfamilia Boinae. E importante ressaltar que apresento aqui uma
visdo geral e bastante simplificada dos possiveis cendrios evolutivos para este grupo. A
filogenia e origem das serpentes, bem como hipéteses biogeogréficas, ainda sdo
amplamente discutidas na literatura e nao existe um consenso geral ou uma hipétese melhor

aceita.

HIPOTESES FILOGENETICAS

A filogenia das serpentes € ainda amplamente discutida e um avango significativo
no desenvolvimento de trabalhos sobre este topico tem ocorrido nos dltimos anos (veja em
Slowinsky & Lawson 2002). A familia Boidae faz parte do grupo Macrostomata, que por
sua vez estd incluso no clado Alethinophidia (Cundall ef al. 1993, Kluge 1991, 1993a,b,
Lee & Scanlon 2002, Rieppel 1988). Diversos autores questionam o monofiletismo da
familia Boidae (Lawson et al. 2004, McDowell 1987, Slowinsky & Lawson 2002, Vidal &
Hedges 2002, Wilcox et al. 2002). As controvérsias ocorrem principalmente quando
comparadas hipéteses filogenéticas morfoldgicas e moleculares. A morfologia sugere um
grupo monofilético constituido pelas subfamilias Boinae, Pythoninae e Erycinae (Lee &
Scanlon 2002, Fig. 1). Lee & Scanlon (2002) utilizam-se de um grande actimulo de
informacdes comparativas referente & morfologia das espécies. Por outro lado, hipéteses
derivadas de dados moleculares ainda nido sdo completas o suficiente, em termos de
representacdo taxondmica, para serem conclusivas. De qualquer forma, a proximidade

filogenética entre os boineos e pitonineos € evidente na maioria dos estudos.



Macrostomata

Alethinophidia

Figura 1. Hipétese das relagdes filogenéticas entre os grupos maiores de serpentes.

Adaptado de Lee & Scanlon (2002).

Ap6s as propostas de Underwood (1976) e McDowell (1979), a hipétese de Kluge
(1991) para os Boinae representa a compilagdo de praticamente toda a evidéncia
morfoldgica conhecida até o momento e € baseada em parcimoOnia. Outras trés abordagens
alternativas provém de andlises moleculares. Vences et al. (2001) utilizam informagdes do
citocromo b, 12S s-rRNA, e 16S I-rRNA para um representante de cada género dos Boinae
(exceto Candoia e Corallus). Lawson et al (2004) e Burbrink (2005) utilizam seqiiéncias de
nucleotideos do citocromo b (Cytb). O trabalho de Burbrink (2005) apesar de restringir-se a
um unico gene (Cytb), apresenta maior amostragem taxondmica, incluindo representantes

de todos os géneros. Este autor utiliza o método de verossimilhanga maxima (“maximum



likelihood) para a andlise dos dodos moleculares e também, apresenta uma andlise conjunta
do citocromo b com os dados morfolégicos de Kluge (1991).

Segundo Kluge (1991) Candoia constitui o género boineo de divergéncia mais
basal, seguido de Corallus (Fig. 2a). Devido as estreitas relacdes filogenéticas obtidas entre
os dois géneros de Madagascar (Acrantophis e Sanzinia) € Boa constrictor da regido
neotropical, Kluge (1991) tratou os primeiros como sindnimos do género Boa (Fig. 2a).
Este ultimo clado foi indicado como grupo irmao de outro constituido por Epicrates e
Eunectes (Kluge 1991, Fig 2a). Cada um dos géneros definidos por este autor foram bem
corroborados como monofiléticos e as relagdes inter-especificas puderam ser
completamente (dicotomicamente) resolvidas (veja Kluge 1989, 1991).

Hipoteses filogenéticas para os Boinae, baseada em dados moleculares (Burbrink
2005, Lawson et al. 2004, Vences et al. 2001), embora plenamente congruentes entre si,
apresentam incongruéncias com a hipdtese morfoldgica de Kluge (1991). Burbrink (2005)
apresenta, até o momento, a hipédtese filogenética contendo informagdes moleculares, mais
completa em termos de numero de tdxons analisados. Nesta hipétese, os boineos de
Madagascar formam um clado mais basal, monofilético, (validando os géneros Sanzinia e
Acrantophis) e irmdo do género Candoia (Fig. 2b). O género Boa aparece basalmente
dentre os Boinae Neotropicais e as sucuris aparecem como grupo irmao das Epicrates das
Grandes Antilhas (o que torna o género Epicrates parafilético) (Fig. 2b).

Relacdes filogenéticas também estdo disponiveis para as subespécies de Epicrates
cenchria onde E. c. crassus aparece como grupo irmao de E. c. assisi (Passos 2003).

Dentre os Pythoninae, espécies do género Aspidites representam a linhagem mais
basal, ao passo que o género Python das regidoes Afro-Asidticas representa a mais derivada

(Kluge 1993a; Fig. 2c¢). Apesar de recentes estudos, dados moleculares para os pitonineos

4



australianos ainda nao permitem o reconhecimento de boas hipdteses filogenéticas, ja que a
maioria das relagdes entre as espécies nao podem ser resolvidas (veja em Rawlings 2001).
As duas topologias de arvore disponiveis para os Boinae (de Kluge 1991 e Burbrink
2005, complementadas pelos resultados de Passos 2003), bem como a topologia disponivel
para os Pythoninae (segundo Kluge 1993a), serdo empregadas como teorias alternativas
para a explicacdo da evolucdo de atributos ecoldgicos no presente trabalho. Apesar da
disponibilidade de uma hipodtese filogenética para os Erycinae (Kluge 1993b) este grupo

ndo serd incluido no presente trabalho.
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Figura 2. Hipétese das relacdes filogenéticas entre os Boidae. (a) Relagdes entre os Boinae,

proposta por Kluge (1989, 1991), (b) relacdes entre os Boinae, proposta por Burbrink

(2005) e (c) relacoes entre os Pythoninae (Kluge 1993a).



DISTRIBUICAO GEOGRAFICA

Representantes da sub-familia Boinae estdo distribuidos pelas areas continentais do
neotropico, Antilhas (Henderson et al. 1995), Madagascar e ilhas do Pacifico (McDowell
1979) (Fig. 3). Nas dreas neotropicais sdo encontradas as subspécies de Boa constrictor
(México, Américas Central e do Sul e nas Antilhas, nas ilhas Dominica e St. Lucia),
espécies de Corallus (Américas Central e do Sul, Ilha St. Vincent e Arquipélago de
Grenada), Epicrates (Américas Central e do Sul e Antilhas) e Funectes (América do Sul)
(Henderson 1997, Henderson et al. 1995). Em Madagascar ocorrem duas espécies de
Acrantophis e Sanzinia madagascariensis (sindbnimos de Boa, segundo Kluge 1991)
(McDowell 1987) e trés espécies do género Candoia sao encontradas nas ilhas tropicais do
Pacifico (de Ta’u, na Samoa Americana até Sulawesi, na Indonésia) (McDowell 1979).

Os Pythoninae estdo restritos ao velho mundo (Kluge 1993a, Fig. 3). Atualmente
ocorrem na Africa, ao sul do deserto do Sahara e do Paquistdo até as ilhas Salomao,
incluindo Austrdlia e Nova Guiné (Kluge 1993a). Existem cerca de 26 espécies de
Pythoninae bem reconhecidas, sendo que cerca de 15 ocorrem na Austrdlia e pelo menos
dez sdo endémicas a Australia (Barker & Barker 1994).

Os Erycinae ocorrem na América do Norte, Europa, Asia e Africa, ao norte, leste e sul

do Sahara (Fig. 3).



Pythoninae
Erycinae

Boinae

Figura 3. Distribui¢do geral dos atuais Boidae. Adaptado de Pough et al. 1997 por H.

Ferrarezzi.

A SEPARACAO DOS CONTINENTES

Durante o periodo Tridssico (Era Mesozodica, cerca de 225 Ma) Gondwana
constituia a parte mais ao sul da Pangéia. O clima na Gondwana ndo era uniforme. A regiao
norte, formada pelo norte da América do Sul, Africa, Madagascar, India, norte da Australia
e Nova Guiné possuia clima tropical. O sul de Gondwana formado pelo sul da América do
Sul, Australia, Antéartida, Nova Zelandia, Nova Caleddnia e sul da Africa era temperado
(Sanmartin & Ronquist 2004). A forma como ocorreu a quebra da Gondwana e
conseqiiente formagdo dos continentes do hemisfério sul ainda é controversa e duas
hipdteses principais sdo apresentadas resumidamente a seguir.

Segundo Sanmartin & Ronquist (2004) Gondwana comecou a se dividir no
Jurdssico (ca. 165-150 Ma). O bloco principal que constituia a parte tropical (Norte da

América do Sul, Africa, Madagascar e India) separou-se da Gondwana essencialmente



temperada (Nova Zelandia, Nova Caledonia, sul da América do Sul, Austrilia e Nova
Guiné — embora o norte da Austrdlia e Nova Guiné fossem tropicais) hé cerca de 135 Ma
(Fig. 4). O bloco Madagascar-India se separou da Africa e tomou sua posi¢do préxima a
Mocambique no inicio do Creticeo, hd 121 Ma (Fig. 4). A India separou-se de Madagascar
no final do Creticeo (88-84 Ma) e colidiu com a Asia hd 50 Ma. A América do Sul
comecou a separar-se da Africa no inicio do Creticeo (135 Ma) a separacdo so foi efetiva
no Creticeo (110-95 Ma) quando, entdo, a Africa comecou a migrar para nordeste indo
colidir com a Eurasia, no Paleoceno (Periodo Tercidrio da Era Cenozdica, 60 Ma). Nova
Zelandia, Austrélia, sul da América do Sul e Antértida permaneceram conectadas até o final
do Creticeo quando o bloco Nova Zelandia-Nova Caleddnia comegou a se separar da
Antértida (80 Ma). Nova Zelandia e Nova Caledonia podem ter sudo constantemente
submergidas durantre o Oligoceno e finalmente se separaram no meio do Terciério (40-30
Ma). A Austrélia e o sul da América do Sul permaneceram conectadas via Antartida até a
total separacdo da Austrdlia no final do Eoceno (35 Ma). A América do Sul e Antartida se
separaram no Oligoceno (30-28 Ma), quando também a Nova Guiné comegou a separar-se

da Austrélia (Sanmartin & Ronquist 2004, Fig. 4).
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Figura 4. Cladograma geoldgico representando as relagdes entre os blocos continentais do
Hemisfério Sul baseados em evidéncias paleogeograficas. O tempo de vicariancia indica a
fragmentacdo primdria. Em itdlico: bloco principal constituinte da Gondwana tropical.
Negrito: bloco principal constituinte da Gondwana temperada. Adaptado de Sanmartin &

Ronquist 2004.

Entretanto, segundo Storey (1995) a primeira quebra de Gondwana, ha
aproximadamente 160 Ma, ocorreu entre o oeste (América do Sul-Africa) e o leste
(Antartida, Australia, India e Nova Zelandia) (Fig. 5, 6). Assim, uma das grandes
diferencas entre as duas hipéteses estd na localizacdo do bloco India-Madagascar durante a

primeira quebra de Gondwana (Fig. 4 e 5).
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Figura 5. Reconstrucdo de Gondwana segundo revisdo de Storey (1995). a) 200 Ma, b) 160
Ma, c¢) 130 Ma e d) 100 Ma. As diferentes cores representam as principais placas existentes

em cada periodo e as bordas escuras representam os locais de quebra. SP = pdlo sul.

América do Sul

I Africa
7 ——— Madagascar
(160 Ma) ” india
(80 Ma)
Vol Australia, Nova Zelandia,
(el Antartica, Nova Guiné

Figura 6. Cladograma geoldgico representando as relacdes entre os blocos de terra do

Hemisfério Sul segundo revisio de Storey (1995).
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A formacdo das ilhas do Caribe é geologicamente mais recente (veja em Donnelly
1989). H4 cerca de 119 Ma (final do Creticeo), um arco proto-Antilhas comeca a se
movimentar ligando a América do Sul a um bloco que, mais tarde, fard parte da América
Central. A separacdo dos componentes deste arco em relagdo a América do Sul s6 ocorre no

final do Eoceno, hé cerca de 84 Ma (Donnelly 1989).

BIOGEOGRAFIA: DISPERSAO X VICARIANCIA

Os processos mais conhecidos que podem resultar em especiacao sio a dispersao ou
vicariancia (Nelson & Platnick 1981). Na dispersdo, os organismos alcangam a nova regiao
ultrapassando uma barreira, ou seja, a formacao da nova espécie € mais recente do que a
barreira (Croizat et al. 1974). J4 na vicaridncia, a nova espécie € tdo antiga quanto a
barreira, ou seja, ela se forma devido ao isolamento originado pela formagdo de uma
barreira (Croizat et al. 1974, Nelson & Platnick 1981).

A dispersdo para novas dreas deve resultar em padrdes aleatdrios de distribuicdo e
nao pode ser testada (Croizat ef al. 1974). Ao contrério, evidéncias a favor da vicariancia
podem ser obtidas quando os padrdes de dispersdo se repetem em diferentes organismos e
quando os cladogramas bioldgicos de drea sobrepdem-se entre si ou com cladogramas
geoldgicos de area (Nelson & Platnick 1981, Rosen 1978, 1979). Sanmartin & Ronquist
(2004) relatam que a dispersdo € evento raro dentre animais, a0 passo que a vicariancia é
significativamente mais comum que o esperado pelo acaso. Além do mais, quando existe
correspondéncia entre os cladogramas biolégicos e geoldgicos, de um modelo de
vicariancia podem derivar coroldrios como, por exemplo, a datacdo absoluta dos eventos

geomorfoldgicos responsdveis pela especiagdo. A partir dessa informacgdo, pode-se
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extrapolar a evolugdo de caracteres ecolégicos de um nivel taxondmico para uma dimensao
espago-temporal.

Underwood (1976) e Underwood & Stimson (1990) propdem que os Pythoninae se
originaram dos Xenopeltidae na Asia. Depois disso, poderiam ter se dispersado para a
Africa para depois se irradiarem (Underwood 1976). Alternativamente, o género Python
poderia ter duas origens independentes na Africa (Underwood & Stimson 1990). O género
Candoia, proximamente relacionado aos Boinae, teria se dispersado para o oeste, da
América tropical para o Pacifico (Underwood 1976).

Entretanto, a hipétese filogenética apresentada por Kluge (1993a) para os
Pythoninae ndo suporta a irradiacdo dessas serpentes na Austrdlia, a partir de ancestral
vindo da Asia (Kluge 1993a). Neste caso, a origem dos Pythoninae teria ocorrido na
Austrdlia, com posterior irradiacdo neste continente e na Nova Guiné para entdo, mais
tarde, dispersarem-se para a Africa e sudeste da Asia (Kluge 1993a).

No caso dos Boinae, Darlington (1948) sugere que o grupo era cosmopolita
(segundo a classificacdo da época Boinae abrangia as espécies que hoje constituem os
Erycinae), os Pythoninae teriam derivado dos Boinae e os substituido nos continentes do
velho mundo (Darlington 1948). Os Boinae teriam remanescido como relictos em
Madagascar e ilhas do Pacifico, assim como os lagartos Iguanidae (Darlington 1948).

Segundo Underwood (1976) os Boinae, teriam distribuicdo Gondwanica e sua
irradiacdo teria ocorrido antes da quebra do continente, seguida de colonizacdo
transocednica até Madagascar (Underwood 1976). A atual auséncia dos Boinae na Africa
seria atribuida a entrada dos Pythoninae, por meio do contato das placas Africanas e
Asiéticas e, estas teriam alcangado a Austrdlia e Nova Guiné via ilhas da Indonésia, durante

o Terciario (Underwood 1976, Underwood & Stimson 1990).
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E pouco provavel que a distribui¢c@o atual disjunta dos Boinae tenha sido originada
por meio de dispersdes transocednicas ou transcontinentais. Desta forma, a sugestdo de
Darlington (1948) € plausivel quanto a hipdtese de que a histéria evolutiva dos Boinae deve
envolver mais eventos de extingdes do que dispersdes. Entretanto, este autor ndo oferece
um modelo explicativo para a diferenciag¢do das principais linhagens de boineos.

Cladogramas bioldgicos de drea podem ajudar a elucidar padrdes de especiacdo por
vicariancia. Estes cladogramas sao construidos segundo método desenvolvido por Rosen
(1978) e aprimorado por Nelson & Platnick (1981) onde os taxa de um cladograma
bioldgico sdo sobrepostos por suas dreas de ocorréncia (Nelson & Platnick 1981, Rosen
1978).

Padrdes biogeogréficos semelhantes ao dos Boinae, segundo a hipétese filogenética
de Kluge (1991) sdo encontrados em outros grupos de organismos, como insetos Diptera
(Amorim & Pires 1996), lagartos (Iguanidae — Williams 1988), tartarugas (Pelomedusidae)
(Noonan 2004) e Caecilidae (veja em Kluge 1991). Entretanto, o padrdo biogeografico
semelhante ao obtido segundo a hipdtese filogenética de Burbrink (2005) também ¢&
encontrado em outros organismos, como € o caso de peixes Cichlidae (Sparks & Smith
2004) e plantas (McLoughlin 2001). Além disso, ambas as hipdteses filogenéticas podem
ser explicadas por vicariancia. A hipotese filogenética de Kluge (1991) se ajusta melhor ao
modelo de quebra Gondwanica proposto por Sanmartin & Ronquist (2004) (Fig. 6) e a
hipétese de Burbrink (2005) se ajusta melhor ao modelo revisto por Storey (1995) (Fig. 7).

A distribuicdo atual dos Boinae possivelmente representa um remanescente de uma
distribui¢do ancestral mais ampla na Gondwana. Considerando a hipétese filogenética de
Kluge (1990), pode-se supor que Candoia derivou de um ancestral que se isolou quando A

Gondwana tropical separou-se da temperada hd 165 Ma. Apesar da conexdo da Nova Guiné
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ao bloco América do Sul-Africa via Austrilia-Antértida que existia durante essa época, é
bom ressaltar que Boinae é um grupo de distribuicdo tipicamente tropical. Portanto, é
possivel que ndo tenha ocorrido fluxo génico entre Nova Guiné e América do Sul via
Antartida, que era essencialmente temperada. Assim, Candoia pode ter uma origem
bastante antiga (até de 165 Ma), datada da separacdo da Gondwana tropical e temperada
(Fig. 6). A préxima quebra separou Madagascar do bloco Africa-América do Sul,
possibilitando a diferenciacdo das Boas de Madagascar (110 Ma, Fig. 6). A especiagdo das
Epicrates caribenhas e continentais, segundo a proposta de Kluge, deve ser mais recente, no
maximo hd 38 Ma (Fig. 6). A auséncia de Boinae na Africa e Austrilia poderia ser

explicada por extin¢des envolvendo competi¢do com os Pythoninae, seus equivalentes

ecoldgicos.
Indo-Australia (Candoia)
— Neotrépico {Coraflus)
/' — Neotropico {(Boa
135 Ma A

Madagascar (Sanzinia, Acrantophis)
110 Ma

Neotropico (Epicrates gr. cenchra)
Cuba (Epicrates angulifer)

outras Grandes Antilhas (Epicrates spp.)
38 Ma

Neotropico (Eunectes)

Figura 6. Tempo médximo de surgimento de alguns dos Boinae, segundo a hipétese
filogenética de Kluge (1991) e o tempo dos eventos geoldgicos apresentados por Sanmartin

& Ronquist (2004).
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No caso da hipétese filogenética de Burbrink (2005), o ancestral dos Boinae teria
até cerca de 160 Ma e Candoia poderia ter divergido do ancetral dos Boinae de Madagascar
ha até 130 Ma (Fig. 7). Austin (2000) apdia a proximidade filogenética de Candoia e
Sanzinia, a partir de dados moleculares e, neste caso, sugere que a presenca desses Boinae

em Madagascar e Papua representam ocorréncias relictuais.

Indo-Australia {Candoia)

/1 Madagascar (Sanzinia, Acrantophis)
_/, L Neotrdpico (Boa)
160 Ma Neotrépico (Corallus)
Neotropico (Epicrates gr.cenchria)
— — Cuba (Epicrates angulifer)
EF outras Grandes Antilhas (Epicrates spp.)

Neotropico (Eunectes)
Figura 7. Tempo méaximo de surgimento de alguns dos Boinae, segundo a hipdtese

filogenética de Burbrink (2005) e o tempo dos eventos geoldgicos apresentados por Storey

(1995).

A origem da semelhanca de grupos de vertebrados na América do Sul e Madagascar
que, a0 mesmo tempo, estdo ausentes na Africa, é ainda controversa. Como discutido
anteriormente, as explicagdes mais comuns sio a extingdo, do grupo em questdo, na Africa
ou sua dispersdo via Antdrtida pelo sul da América do Sul (rota sul). Entretanto, Rage
(2003) apresenta outra hipétese: a formacio de uma rota norte, ligando a Laurasia a India-

Madagascar, no final do Maastrichtiano (Fig. 8). De qualquer forma, a existéncia das rotas
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sul e norte ndo sdo incompativeis ja que a ligacdo Asia-India deve ter ocorrido em um

periodo ap6s a rota sul (Rage 2003).

A
8 {
Figura 8. Rota norte hipotética (? final do Maatrichtiano), de acordo com Rage (2003). nT

= norte do Tibet, sT = sul do Tibet, Inc = Indochina, S = Seychelles, M = Madagascar, AU

= Australia.

REGISTRO FOSSIL

A origem das serpentes € ainda muito discutida e controversa (veja em Coastes &
Ruta 2000) e o registro féssil € bastante incompleto. O féssil mais antigo de Squamata data
do inicio do Jurdssico médio, ao passo que existem, até o momento, registros fosseis de

serpentes a partir do inicio do Cretdceo, com no maximo 140 Ma (Coates & Ruta 2000,

Evans 2003, Rage 1987; Fig. 9).
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Lepidosauria
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Figura 9. Diagrama filogenético mostrando as relagdes entre as maiores linhagens de
Lepidosauromorpha. Os circulos cheios representam os registros mais antigos para cada
grupo, as linhas tracejadas sdo as idades estimadas em milhdes de anos (Adaptado de Evans

2005).

O f6ssil mais antigo de um possivel Boidae data do final Cretidceo (Campaniano-
Maastrichtiano, de 69 a 65 Ma) (Albino 2000, Rage 1987, Rage et al. 2003). Entretanto, a
maioria dos fésseis de serpentes € constituida apenas de vértebras e muitas das

caracteristicas utilizadas para a classificacdo podem representar caracteres ancestrais (e.g.
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forame paracotilar, H. Ferrarezzi, com. pess.). Assim, muitos dos f6sseis de Boidae ndo
podem ser separados de outros grupos como os Madtsoiidae (Albino 2000, Rage et al.
2003), que por si s6 ndo deve representar um grupo monofilético (Rieppel et al. 2002).
Além disso, o registro fossil muitas vezes € dificil de ser interpretado e gera interpretagdes
errOneas, por exemplo, o holétipo de Paleopython, um suposto boideo, era composto de
restos fosseis de diferentes individuos (Szyndlar & Rage 2003). Por outro lado, vértebras de
Erycinae apresentam sinapomorfias inconfundiveis (H. Ferrarezzi, com. pess.) e, neste
caso, os representantes mais antigos dessa subfamilia datam do inicio do Paleoceno (Rage
1987).

Os primeiros representantes da familia Boidae provavelmente se originaram na
regido Gondwanica, mas se irradiaram rapidamente no Eoceno apresentando ampla
distribui¢do na Laurdsia ji neste periodo (Rage et al. 2003). Os Erycinae também devem ter
apresentado grande diversificacio no Eoceno, no bloco América do Norte-Europa, com
cerca de seis géneros conhecidos (Rage 1987).

A sobreposi¢do dos cladogramas bioldgicos e cladograma geoldgico resulta em
origem bastante antiga para os Boinae (até pelo menos 135 Ma). Esta datag¢do corresponde
aquelas dos mais antigos fosseis de serpentes (Rage 1987). Assim, ndo seria esperada uma
origem tdo antiga para os boineos atuais. Entretanto, além da dificuldade de distin¢do entre
fosseis de Boidae e de outros clados diferentes (e.g., Madtisoiidae, cf. Rage et al. 2003), é
também importante ressaltar que o registro fossil € bastante incompleto e ainda hd muito

que ser descoberto neste campo do conhecimento.
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CAPITULO 1

ECOMORFOLOGIA DOS BOIDAE
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RESUMO. Sindromes morfoldgicas relacionadas ao uso do ambiente t€ém sido observadas
em diversas serpentes. Entretanto, a morfologia corporal pode estar associada a linhagem
filogenética dos organismos. Portanto, estudos eco-morfolégicos podem ser melhor
realizados utilizando-se métodos comparativos. Utilizando-se espécimes depositados em
colecdes, os Boidae (subfamilias Boinae e Pythoninae) foram comparados quanto a
morfologia corporal e sua relacdo com o uso do ambiente. Espécies arboricolas apresentam
maior compressdo lateral do corpo e cauda relativamente maior quando comparadas
aquelas terricolas e aqudaticas, mesmo quando removido o efeito filogenético. O dimorfismo
sexual ocorreu em relacdo ao comprimento rostro-cloacal (CRC), tamanho relativo da
cabeca, da cauda, circunferéncia corporal, compressdo lateral do corpo e tamanho do
espordo. Entretanto, dentre os Boinae, o dimorfismo de CRC ndo foi observado na maioria
das espécies que apresentam combate (Epicrates spp.) e o de cauda ndo foi observado nas
arboricolas. Na maioria dos casos o dimorfismo resulta de crescimento diferencial entre os
sexos ja que nao estdo presentes em recém-nascidos. A otimizacdo dos caracteres
morfolégicos e de uso do ambiente nas hipéteses filogenéticas disponiveis sugere que 0s
Boidae sofreram poucas modificacdes ao longo da evolugdo, muitas das quais representam
autapomorfias das espécies ou subespécies. Duas hipéteses filogenéticas concordam que o
ancestral dos Boinae possuia cauda curta, circunferéncia corporal moderada, cabeca
pequena, baixo indice de dimorfismo sexual de CRC (SSD) e era semi-arboricola. Mas, ndo
concordam em como seria o ancestral quanto ao tamanho corporal e compressao lateral do

corpo.
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ABSTRACT. Morphological syndromes related to macrohabitat use have been detected in
many snakes. However, body morphology can be also related to phylogenetic lineage and
for this reason ecomorphological studies are better when using comparative methods. Body
morphology and its relationship with macrohabitat use was compared among the Boidae
snakes, using preserved specimens deposited in museum collections. Arboreal species are
more flattened laterally and have relative longer tails, than terrestrial or aquatic species,
even after removing phylogenetic effects. Sexual dimorphisms occurs in SVL, relative head
size, tail length, body circumference, lateral flatness of the body and spur size. However,
SVL dimorphism are absent in some species with ritual combat (Epicrates ssp.) and tail
dimorphism is absent in arboreal species. In most cases sexual dimorphism results of
diferential growth in sexes because it does not occur in newborn. Optimizations of
morphological characters and microhabitat use on two phylogenetic hypotheses suggest that
Boinae had little modifications during the evolution, and most of that represent
autapomorphies in species or subspecies level. Both hypotheses agree that the ancestor of
Boinae was a short-tailed snake, with medium-size body circumference, small head, low
SSD and semi-arboreal, but they disagree how would be the ancestor in terms of body size

and lateral flatness of the body.
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INTRODUCAO

A forma e tamanho do corpo podem estar relacionados a fatores ecoldgicos como
dieta, uso do ambiente e reproducdo. Por outro lado, tais caracteristicas estdo
frequentemente associadas a linhagem filogenética a que pertence determinado animal.
(Cadle & Greene 1993, Marques 1998, Martins 1994, Sawaya 2004, Vitt & Vangilder
1983). O tamanho corporal, por exemplo, € um dos maiores determinantes dos tipos de
presa que determinada espécie pode subjugar (Cadle & Greene 1993). Assim, serpentes que
se alimentam de mamiferos tendem a apresentar maior tamanho corporal (Cadle & Greene
1993, Marques 1998, Martins et al. 2003). Entretanto, dentre os fatores ecoldgicos, o uso
do ambiente parece estar mais relacionado a forma do corpo. Assim, se distinguem, pelo
menos, cinco sindromes morfoldgicas basicas (cf. Cadle & Greene 1993, Martins 1994):

1. Serpentes fossdrias: largura da cabecga indistinta da largura da porcdo anterior
tronco, cabeg¢a acuminada ou comprimida dorso-lateralmente, olhos pequenos, cauda curta,
redu¢cdo do ndmero de escamas no meio do corpo, boca posicionada mais ventralmente e
ossos cranianos refor¢ados (Savitzky 1983);

2. Serpentes criptozodicas: tamanho corpoal pequeno, morfologia generalizada
(forma do corpo e comprimento da cauda intermediarios);

3. Serpentes terricolas: tamanho corporal moderado a grande e morfologia
generalizada;

4. Serpentes arboricolas: relativamente mais leves, alongadas, corpo achatado
lateralmente, cauda longa (embora o tamanho grande da cauda possa também estar
associado a defesa) e olhos grandes (Lillywhite & Henderson 1993). Aparentemente,
serpentes arboricolas também tendem a apresentar os ovdrios e ovos/embrides menos

sobrepostos (S.M. Almeida-Santos, com. pess.), o que deve conferir menor deformacgdo do
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corpo durante a prenhez;

5. Serpentes aqudticas: olhos e narinas posicionados mais dorsalmente e
terminalmente, relativamente mais pesadas (cf. Marx e Rabb 1972, Parker & Grandison
1977, Scartozzoni 2005), cavidade nasal com fechamento valvular, ninhadas menores e
deslocadas para a por¢@o mais cranial do corpo, o que facilitaria 0 movimento de natacao
durante a prenhez (Shine 1988a).

Essas sindromes tém sido observadas em estudos com diversas comunidades de
serpentes neotropicais (Marques 1998, Martins 1994, Vitt & Vangilder 1983, Sawaya
2004). Entretanto, como a forma do corpo também estd associada a linhagens filogenéticas
(Cadle & Greene 1993, Marques 1998, Martins 1994, Sawaya 2004) € importante comparar
caracteristicas morfolégicas dentro de linhagens monofiléticas, onde ocorram espécies com
diferentes hébitos (Brooks & MclLennan 1991). Todos os boideos, por exemplo,
apresentam cauda relativamente curta em comparacdo com espécies nao aparentadas,
independentemente do uso do ambiente. Porém, andlises morfolgicas entre representantes
do grupo sdo praticamente inexistentes (mas veja tendéncias em Marques 1998, Martins
1994, Sawaya 2004). Além da escassez de informacdes, a familia Boidae constitui 6timo
objeto para estudo das relacdes de forma do corpo associadas ao uso do habitat ja que inclui

espécies que utilizam diferentes tipos ambientes, incluindo aquatico, terrestre e arbdreo.
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MATERIAL E METODOS

Os espécimes analisados pertencem as colecdes cientificas das seguintes
institui¢des: Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), Instituto Nacional de Pesquisas
Amazonicas (INPA), Universidade Federal do Amazonas (UFAM), Comissdo Executiva do
Plano da Lavoura Cacaueira (CEPLAC), Universidade de Brasilia (CHUNB), Universidade
Estadual de Campinas (ZUEC), Universidade Federal do Grosso do Sul (UFMS — campus
Campo Grande e Corumbd), Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecudria (EMBRAPA —
Corumbad), Instituto Butantan (IB) e Museu de Zoologia da Universidade de Sao Paulo
(MZUSP), National Museum of Natural History (NMNH, USA), Americam Museum of
Natural History (AMNH, USA), Peabody Museum at Yale University (USA), Field
Museum of Natural History (USA), Carnegie Museum of Natural History (USA),
University of Texas at Arlington (UTA), Australian Museum (Australia) e Museum and Art
Gallery of Northern Territory (Australia). As espécies analisadas foram: Boa constrictor
amarali, B. c. constrictor, Corallus caninus, C. hortulanus, C. cropanii, Epicrates cenchria
cenchria, E. c. crassus, E. c. maurus, E. c. assisi, E. c. polylepis, E. c. hygrophilus, E. c.
barbouri, Eunectes notaeus, E. murinus e E. deschauenseei, Sanzinia madagascariensis,
Acrantophis dumerili, Candoia aspera, Candoia carinata ¢ Candoia bibroni, Aspidites
melanocephalus, A. ramsayi, Antaresia maculosa, A. stimsoni, A. childreni, Liasis fuscus,
L. olivaceous, Leiopython albertisi, Bothrochilus boa, Morelia amethistina, M. s. spilota,
M. s. variegata e M. viridis (Apéndice 1).

Todos os exemplares examinados foram medidos (ém mm) quanto a0 comprimento
rostro-cloacal (CRC), cauda (CC), comprimento da cabecga (Cca), largura da cabeca (Lca),
circunferéncia corporal, altura e largura do corpo e comprimento do espordo. Fémeas

dissecadas também foram medidas quanto a distancia entre os ovdrios. Para as medidas de
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circunferéncia, altura e espessura do corpo, ndo foram incluidos individuos com conteddo
estomacal e fémeas prenhes ou com foliculos muito desenvolvidos ja que nessas condi¢coes
os individuos podem apresentar considerdvel variacdo nas dimensdes corporais. Parte dos
dados para Candoia ssp. foram cedidos por Richard Shine (dados referentes ao trabalho
desenvolvido por Harlow & Shine 1992).

Os individuos foram determinados quanto ao sexo e classificados como adultos
(individuos maduros sexualmente - ver critérios no Capitulo “Reproducdo — Material e
M¢étodos”) ou imaturos.

O indice de dimorfismo sexual de tamanho corpoal (SSD - “sexual size
dimorphism”) foi calculado pela razdo do CRC médio dos adultos do sexo de maior
tamanho e o CRC médio dos adultos do sexo de menor tamanho, menos 1, sendo que
valores negativos, por convengdo, representam machos maiores que fémeas (c¢f. Shine
1994).

As seguintes relagdes entre varidveis foram investigadas por regressao linear: (1)
CC x CRC, (2) comprimento do tronco x Cca (o tronco € o CRC menos o Cca), Lca x Cca,
(3) circunferéncia do corpo x CRC, (4) espessura corporal x altura (compressao lateral), (5)
comprimento do espordo x CRC e (6) distancia entre ovarios x CRC (a distincia entre os
ovarios representa a distancia entre o final do ovério direiro e o inicio do ovério esquerdo,
sendo negativa quando estes estdo sobrepostos. Esta medida s6 foi utilizada nas
comparacdes entre espécies).

Os caracteres morfolégicos (SSD, média do CC relativo, mediana da circunferéncia
relativa, mediana do CCa relativo, mediana da compressdo lateral, média do nimero de
escamas ventrais, utilizando os dados combinados para machos e fémeas) e de uso do

ambiente foram otimizados nas drvores filogenéticas adaptadas das propostas por Kluge

31



(1991, 1993), Passos (2003) e Burbrink (2005) (veja Apéndice 2 para as hipéteses
filogenéticas). As otimizac¢des foram feitas utilizando o método de parcimdnia linear no
programa Mesquite 1.05 (Maddison & Maddison 1997). A hipdtese de Kluge (1993) para
os Pythoninae, ndo resolve as relacdes entre as espécies de Antaresia (veja Apéndice 2).
Assim, as otimizagdes foram feitas considerando as trés relacdes possiveis entre essas
espécies. Como os resultados ndo apresentaram grandes diferencas, optou-se por apresentar
somente os referentes a relacdo Antaresia maculosa(stimsoni(childreni))). Como existem
dois caminhos diferentes que resultam na mesma propor¢ao de comprimento de cauda/CRC
(aumentar o tamanho da cauda ou diminuir o tamanho do corpo — ¢f. Polly ef al. 2001) e
que podem ndo ser homoélogos, optou-se por utilizar o nimero de escamas subcaudais ao
invés do comprimento relativo da cauda, nas otimizagdes e andlise de contrastes.

Informacdes de literatura e outros registros de animais na natureza (dados de
colecdes, observacdo pessoal e de outros pesquisadores) foram utilizados para caracterizar
o uso do ambiente em cada espécie. Para cada espécie calculou-se a proporcdo de
individuos encontrados na vegetacdo (Apéndice 3). Serpentes foram consideradas
arboricolas quando a propor¢dao de individuos na vegetacdo foi maior que 0,5, semi-
arboricolas quando a propor¢ao era entre 0,3 e 0,5 e terricolas quando a propor¢do foi
menor que 0,3. Quando apenas dados qualitativos estavam disponiveis para uso do
ambiente em uma dada espécie, utilizou-se a proporcdo 0,5 para serpentes arboricolas, 1,0
para arboricolas e 0 para ndo arboricolas. As otimizacdes de uso do ambiente foram feitas
considerando-se as modificagdes de terrestre para semi-arboricola e arboricola como
ordenadas.

Possiveis relagdes entre uso do substrato arboreo e varidveis morfolégicas foram

analisadas utilizando-se o método de contrastes independentes (Felsenstein 1989) nas
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hipéteses filogenéticas disponiveis. As propor¢des de uso do substrato arbéreo foram
transformadas para o arco-seno da raiz quadrada (Zar 1999). Todos os ramos foram
ajustados para 1 e as relagdes entre as varidveis foram analisadas por regressdo linear
forcada a passar pela origem (i.e. com intercepto ajustado para 0; e.g. Martins & Hansen
1996). Para investigar a relagdo entre o comprimento dos espordes e 0 CRC pelo método de
contrastes independentes utilizou-se apenas os machos, ja que em muitas fémeas os valores
eram zero, o que ndo permite a transformac@o dos dados. Todas as andlises de contrastes
independentes foram feitas utilizando-se o programa Mesquite 1.05 (Maddison &
Maddison 1997) associado ao pacote PDAP (Midford et al. 2002).
Informagdes sobre a folidose e SSD das espécies foram obtidas da literatura

(Apéndice 4).

ANALISE DE DADOS

O CRC foi comparado entre machos e fémeas da mesma espécie por teste t e entre
espécies por one-way ANOVA, utilizando-se, neste caso, os CRC combinados para machos
e fémeas em cada espécie (Zar 1999). Espécies com tamanho amostral menor que cinco
individuos (e.g. Corallus cropanii e Acrantophis dumerili) ndo foram incluidas nas anélises
estatisticas. As relacdes entre as varidveis LCa e circunferéncia corporal foram comparadas
entre machos e fémeas da mesma espécie por ANCOVA, tendo o sexo como fator e o CRC
como co-varidvel (Zar 1999). As varidveis CCa e compressido lateral do corpo foram
comparadas entre machos e fémeas da mesma espécie por ANCOVA, tendo o sexo como
fator, o comprimento do tronco e a altura do corpo como co-varidvel, respectivamente (Zar
1999). Sempre que necessario os dados foram tranformados para o logaritmo natural para

sua normaliza¢do ou homogeneizacdo de variancias (Zar 1999). O tamanho na maturidade
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(tamanho do menor adulto/CRC médio dos adultos) foi calculado para cada sexo e
comparado entre as espécies por meio de ANCOVA (CRC como varidvel independente,
CRC do menor adulto como dependente e sexo como fator; ambas as varidveis log-
transformadas) (Zar 1999).

Quando determinada relacdo diferiu entre os sexos ela foi comparada, do modo
descrito acima, entre os sexos, nos recém-nascidos. A auséncia de diferenca na relacdo
entre as varidveis, entre os sexos nos recém-nascidos significa que o dimorfismo surge ao
longo do crescimento dos adultos.

A razdo da distancia entre os ovarios e o CRC foi comparada entre as espécies por
Kruskal-Wallis e andlise a posteriori pelo método de Dunn (Zar 1999). Nesta andlise, ndo
foram incluidas Corallus cropanii, Eunectes notaeus, Bothorchilus boa e Morelia viridis
devido ao baixo tamanho amostral. Individuos imaturos (sub-adultos) de E. murinus foram
incluidos devido a escassez de adultos.

As varidveis: comprimento de cauda (CC), circunferéncia e tamanho do esporio
foram comparadas entre as espécies (combinando-se os dados de machos e fémeas),
utilizando-se as razdes entre essas varidveis e 0 CRC. No caso da varidvel LCa a medida foi
dividida pelo CCa, CCa foi dividido pelo comprimento do tronco da serpente e espessura
do corpo foi dividida pela altura do corpo. Todas as propor¢des foram transformadas para o
arco seno da raiz quadrada, exceto para a compressdo lateral (que ndo representa uma
propor¢do, ou seja, o valor ndo varia entre 0 e 1 ji que a largura do corpo pode ser maior
que a altura). Essas medidas foram, entdo, comparadas entre as espécies por ANOVA e
andlise a posteriori pelo teste de Tukey ou teste de Kruskal-Wallis e andlise a posteriori
pelo método de Dunn, quando os dados requeriam teste ndo paramétrico (Zar 1999).

Para ilustrar as diferengcas morfoldgicas entre as espécies, assim como as principais
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varidveis morfoldgicas relacionadas a essas diferencas foi realizada uma andlise de
componentes principais (PCA — “principal component analysis”, Manly 1994) utilizando o
CRC médio e medianas das medidas relativas do CC, CCa, circunferéncia corporal e

compressao lateral do corpo, no programa Statistica 6.0 (Statsoft 2001).

COMENTARIOS TAXONOMICOS: segundo Passos (2003), Epicrates cenchria
cenchria e E. c. hygrophilus representam sindnimos, assim como Epicrates c. crassus ¢ E.
c. polylepis, e Epicrates c. maurus e E. c. barbouri. Portanto, essas subespécies serdo

tratadas conjuntamente.

RESULTADOS

Tamanhos amostrais e procedéncia das amostras

Dentre as 27 espécies e subespécies analizadas, os tamanhos amostrais apresentaram ampla
variacdo, de 4 a 475 (Tab. 1). Embora a maioria das espécies tenha sido representada por
pelo menos 30 individuos as amostras também ndo sao homogéneas entre machos, fémeas e
juvenis (Tab. 1).

A maioria dos espécimes analisados € proveniente de localidades que compreendem
toda a extensdo da drea de ocorréncia das espécies. Portanto, ndo é objetivo destre trabalho
detectar diferencas entre populagdes, e sim, caracterizar as espécies de forma geral. Os
Boinae Neotropicais (Boa, Corallus, Epicrates gr. cenchria e Eunectes) foram coletados no
Brasil, exceto por uma fémea de Epicrates cenchria maurus procedente da Colémbia. Os
Boinae pertencentes aos géneros Acrantophis e Sanzinia sdo provenientes de Madagascar,

entretanto, em funcdo da baixa representatividade dessas serpentes nas colegdes, alguns

35



espécimes utilizados para as andlises morfoldgicas sdo provenientes de zooldgicos. Os
espécimes do género Candoia sdao provenientes de ilhas do Pacifico, especialmente Fiji,
IThas Salomao, Arquipélago Bismarck e Papua Nova Guiné. Representantes dos Pythoninae
(Aspidites, Antaresia, Leiopython, Liasis e Morelia) sdo provenientes de diversas
localidades na Austrdlia e os espécimes de Bothrochilus boa foram coletados no

Arquipélago Birsmarck.
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Tabela 1. Tamanho amostral (N) de machos, fémeas e juvenis dos Boidae analisados.

Espécie Nde 29 Ndedd Ndeimaturos n total
Boa constrictor constrictor 38 76 308 442
Boa c. amarali 47 70 84 201
Corallus caninus 25 11 51 87
Corallus cropanii 1 3 0 4
Corallus hortulanus 109 132 234 475
E. cenchria cenchria 35 48 155 238
Epicrates c. assisi 18 25 86 108
E. c. crassus 28 35 64 127
E. c. maurus 1 0 33 34
Eunectes deschauenseei 11 14 53 78
E. murinus 4 35 374 413
E. notaeus 2 8 24 34
Sanzinia madagascariensis 10 8 20 38
Acrantophis dumerili 1 4 2 7
Candoia carinata 89 57 75 221
Candoia aspera 54 36 38 128
Candoia bibroni 41 21 35 186
Antaresia maculosa 11 13 15 39
Antaresia stimsoni 20 35 7 61
Antaresia childreni 33 60 26 119
Aspidites ramsayi 15 29 16 60
Aspidites melanocephalus 15 29 16 94
Bothrochilus boa 2 14 10 26
Leiopython albertisi 4 7 2 13
Liasis fuscus 35 36 15 86
Liasis olivaceous 15 29 16 60
Morelia amethistina 18 15 17 50
Morelia spilota spilota 16 22 27 61
Morelia s. variegata 41 56 11 108
Morelia viridis 7 10 9 26
Totais 746 938 1515 3624
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Dimorfismo sexual

Tamanho corporal: O tamanho corporal médio dos adultos difere significativamente entre
os sexos de Boa c. amarali, Corallus caninus, Corallus hortulanus, Eunectes murinus €,
possivelmente Eunectes notaeus (devido ao alto SSD — veja Apéndice 4) (Tab. 2). A
maioria das fémeas atinge a maturidade sexual com 80-90% do tamanho médio das adultas
(0,78 £ 0,11, Tab. 2), ao passo que a maioria dos machos alcanca a maturidade entre 60-
70% (0,70 £ 0,10, Tab. 2, dados para Candoia spp. ¢ Pythoninae no Apéndice 5).
Entretanto essa diferenca ndo € significativa (ANCOVA — Fnclinagio) = 0,71, gl= 23, p=
0,408; Flevacaioy = 2,25, gl= 24, p = 0,147). De forma geral, tanto os Boinae como os
Pythoninae atingem a maturidade com tamanho corporal semelhante (ANCOVA — 99:
Flinclinagio) = 1,11, gl= 21, p= 0,305; Felevagao) = 0,94 gl= 22, p = 0,342; 33" Fiinclinagio) =
0,63, gl= 23, p= 0,436; Fclevacao) = 2,01, gl= 24, p = 0,169; Apéndice 5). Dentre os Boinae,
o género Eunectes (excetuando E. deschauenseei) é o grupo com maior SSD, seguido de
Corallus, Candoia, Boa, E. deschauenseei e por ultimo as Epicrates (Apéndice 4). As
espécies de maior porte também apresentam recém-nascidos maiores (Tab. 2). O baixo SSD
¢ também comum para a maioria das espécies de Pythoninae (veja Apéndice 4).

Na maioria das espécies onde foi encontrado dimorfismo de CRC este parece
resultar de crescimento diferencial apds o nascimento, ji& que o mesmo ndo foi verificado
em recém-nascidos de Boa c. amarali, Candoia aspera, Corallus caninus, C. hortulanus,
Eunectes deschauenseei € E. murinus (Tab.3). O CRC médio dos recém-nascidos diferiu
entre machos e fémeas somente em Boa. c. constrictor (Tab. 3). As amostras disponiveis
de Candoia carinata e C. bibroni nao apresentavam recém-nascidos para andlise de
dimorfismo sexual.

Os filhotes de C. caninus nascem com coloragdo alaranjada, desde tons amarelados
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até avermelhados, e essa coloracdo permanece algum tempo apds o nascimento. O maior
filhote laranja apresentou CRC = 525 mm. Apds esse tamanho as serpentes geralmente
tornam-se verdes. Entre 29 filhotes (CRC < 525), apenas trés (CRC = 437 mm, 492mm e

514 mm) apresentaram coloragdo verde.
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Tabela 2. Comprimento rostro-cloacal (CRC, mm) e tamanho na maturidade (tamanho do menor adulto/CRC médio dos adultos) dos

Boinae estudados. Entre parénteses: amplitude, N = tamanho amostral. Em negrito: resultados estatisticamente significativos (p<0,05).

Espécies CRC 92 (média+DP) CRC & (média+DP)  t-student Tamanho na CRC dos recém-nascidos
maturidade (média = DP)
Boa c. amarali 1501,1 £162,6 14184 £192,4 t=2,42 33:0,74 410,1 £ 52,1
(1270 - 1800, N =47) (1060 - 2130, N =70) p=0,017 Q9:0,85 (301 - 466, N =24)
Boa c. constrictor 2030,9 + 468,6 1903,4 £522,5 t=1,25 33:0,61 440,9 + 29,6
(1418 - 3118, N =37) (1162 -3713,N=174) p=0,213 99:0,70 (341 -493,N=119)
Corallus caninus 1385,5 + 182,5 1055,3 +202,8 t=4,83 33:0,65 375,0 £9.,8
(1120 - 1710, N =25) (835-1405,N=11) p<0,0001 9%:0,84 (360-390,N=7)
Corallus hortulanus  1389,2 + 136,9 1233,3 +161,2 t=7,56 33:0,79 409,2 +39.9
(1168 - 1887, N =104) (802 - 1600, N = 107) p<0,0001 %%:0,81 (282 - 455, N =30)
Corallus cropanii* 1510 (N=1) 1080, 1177, 1348 (n=3) -
Epicrates c. assisi 1223,4 +107,5 1204,5 + 1453 t=0,47 33:0,82 336,6 + 40,7
(1085 - 1446, N = 18) (988 - 1480, N = 25) p=0,643 Q9:0,89 (250 - 405, N = 36)
Epicrates c. 1510,5+884 1466,1 £216,0 t=1,15 33:0,64 370,8 £21,3
cenchria (1420 - 1640, N = 35) (946 - 1630, N = 48) p=0,255 Q9:0,94 (312-330,N=24)
Epicrates c. crassus  1102.6 + 93,4 1094,6 £ 116,5 t=-0,29 33:0,80 301,2 +£26,9
(970 - 1371, N =27) (876 - 1301, N = 36) p=0,771 99:0,88 (262 -333,N=28)
Epicrates c. maurus 1168 (N =1) - 313,3+25,3
(274 -360,N =13)
Eunectes 1655,3 +300,4 1537,6 + 266 t=-1,15 330,84 1415,4 + 47,7
deschauenseei (1200 - 2307, N =12) (1300 - 2107, N =35) p=0,258 99:0,72 (290 - 470, N =50)
Eunectes murinus 3626,7 +720,2 2256,2 +407,1 t=-6,75 33:0,59 618,6 +55,3
(2963 - 4480, N = 6) (1335 -3329, N = 35) p<0,0001 %%:0,82 (435 - 696, N = 230)
Eunectes notaeus 2500, 2255 (N =2) 1816,5 +214,3 - 34:0,83 400,7 £ 8,5
(1515 -2161, N =18) (390-410,N=11)
Acrantophis 1427 + 80 (1350-1510, 1553 + 86 (1470-1708, - 33:0,95 Menor amostrado: 369mm
dumerili N=3) N =6) 99:0,95
Sanzinia 1471 £ 303 (1100-1910, 1382 + 222 (1106-1850, t=0,86 33:0,80 372 + 48 (300-460, N = 15)
madagascariensis N =13) N =13) p = 0,400 Q9:0,75

* provavelmente adultos (ndo dissecados ou eviscerados). ** proveniente da Coldmbia, possivelmente adulta (ndo dissecado).
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Tabela 3. Comprimento rostro-cloacal (média + DP) em recém-nascidos dos Boinae. N =

tamanho amostral. Em negrito: resultados estatisticamente significativos (p<0,05).

Espécies QQ 34 t-student p
Boa c. amarali 384,1 £43,1; N=8 353,6+339;N=8 1,34 0,208
Boa c. constrictor 4452 £348; N=67 4412+358;N=65 2,27 0,024
Corallus caninus 375, 7+70;N=4 374,7+13,9;N=3 0,13 0,900
Corallus hortulanus 409,6 £29,6; N=17 4222+255;N=9 -1,08 0,290
FEunectes murinus 562,0+31,7; N=41 562,0+27,1;N=51 0,002 0,999
Eunectes 4232 +42.8; N=24 4139+£58,7;,N=28 0,65 0,520
deschauenseei

Candoia aspera 1624+ 1,82; N=5 1624+6,1;N=5 0,0 1.000
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Tamanho da cabega e cauda, robustez e compressdo lateral do corpo: O comprimento
relativo da cauda foi significativamente maior nos machos do que nas fémeas, na maioria
das espécies de Boinae (Tab. 4a), mas esse dimorfismo foi raro entre os Pythoninae (Tab.
4b). O comprimento relativo da cabega foi maior nas fémeas de alguns dos Boinae (Tab.
4a), mas menor nas fémeas de A. childreni (Tab 4b). A largura da cabeca diferiu somente
em Liasis fuscus, com fémeas apresentando cabeca mais larga (Tab. 4b). A compressdo
lateral do corpo foi maior nos machos somente em Boa c. constrictor (Tab. 4a). A
circunferéncia relativa do corpo foi significativamente maior em fémeas em C. hortulanus,
Epicrates c. crassus, Candoia aspera, C. carinata e provavelmente Eunectes murinus
(Tab. 4a). A amostra praticamente inexistente de fémeas de Eunectes notaeus ndo permitiu
detectar qualquer tendéncia das relacOes entre as varidveis, entre os sexos.

Apesar do dimorfismo nos adultos, o tamanho relativo da cauda ndo diferiu entre
machos e fémeas recém-nascidos de Boa c. amarali, Epicrates c. assisi, E. c. cenchria, E. c.
crassus € Eunectes deschauenseei, Eunectes murinus € Candoia aspera (Tab. 5). Também
nao foram verificadas diferencas no comprimento relativo da cabe¢a dos recém-nascidos
em Boa c. constrictor, Boa c. amarali e Corallus hortulanus, na compressao lateral em B.
c. constrictor e na circunferéncia relativa em C. hortulanus, E. c. crassus e E. murinus
(Tab. 5). Entretanto, machos recém-nascidos de B. c. constrictor apresentaram cauda mais
longa do que fémeas. As amostras de recém-nascidos de Pythoninae ndo foram suficientes

para permitir andlise entre machos e fémeas.

Tamanho do espordo: O comprimento do espordo foi maior nos machos de todos os Boinae
sendo, em muitos casos ndo detectado nas fémeas (Fig. 1). Nos recém-nascidos o espordo é

praticamente imperceptivel em ambos os sexos de todas as espécies.
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Tabela 4a. Resultados de ANCOV A para a comparagdo das varidveis morfoldgicas analisadas entre machos e fémeas adultos dos

Boinae.

Espécies

Comprimento relativo da
cauda

Comprimento relativo da
cabeca

Largura relativa da
cabeca

Compressao lateral

Circunferéncia relativa
do corpo

Boa c. amarali

Boa c. constrictor
Corallus caninus
Corallus hortulanus
Epicrates c. assisi
Epicrates c.
cenchria

Epicrates c. crassus
Eunectes
deschauenseei
Eunectes murinus
Sanzinia
madagascariensis

Candoia aspera

Candoia carinata

Candoia bibroni

Fi(1,105)=0,0005; p=0,983,
Fe(1,106)=45’14; p<0,0001
Fi(1,99)=0,34; p=0,558,
Fe(1’100)=16,31; p<0,0001
Fi(1,32)=1,08; p=0,307,
Fe(1,33)=1,93; p=0,174
Fi(1,204)=0,01; p=0,937,
Fe(1’205)=0,45; p=0,501
Fi(1’33):4,01; p=0,052,
Fe(1,39)=13,89; p=0,0006
Fi(1,72)=0,58; p=0,447,
Fe(1,73)=9,11; p=0,003
Fi(1,59)=1,44; p=0,234,
Fe(1,60)=11’21; p=0,0014
Fi(1,20)=0,002; p=0,968,
Fe(1,21)=5,22; p=0,033
aparentemente maior nos
machos*

Fi(l,]5)=0378; p=0,783,
Fe(l,16)=2’05; p=0,171
Fi(1,75)=1,95; p=0,617,
Fea,76=4,88; p=0,030
Fi(l,l30)=0743; p=0,512,
Feq,131=15,3; p=0,0001

Fi(148=2,45; p=0,124;
Fe(149=0,47; p=0,495

Fi1.90=1,95; p=0,166;
Fe1,91=8,30; p=0,005
Fi(1,101=6,52; p=0,012

Fi(137=0,07; p=0,793;
Fe(1.38=3,11; p=0,086
Fiq1203=2,82; p=0,094;
Fe(1,204=43.49; p<0,0001
Fi136=0,01; p=0,926;
Fe(1’37)=0,60; p=0,444
Fi177=0,04; p=0,847;
Fe178=1,97; p=0,164
Fi(1.50=3,54; p=0,066;
Feq,51=0,36; p=0,549
Fi1,16=0,001; p=0,970;
Feq,17=1,53; p=0,233
aparentemente nao
difere*

Fi1.15=0,88; p=0,363;
Fe1.16=2,72; p=0,118
Fi1.57=0,26; p=0,609;
Feq,58=3,22; p=0,080
Fi1.131y=1,56; p=0,214;
Fe1,132=1,46; p=0,228

Fi(1.48=2,84; p=0,098;
Fe(1.49=0,04; p=0,840

Fi(1,99)=0,59; p=0,444,
Fe(1.100=2,73; p=0,101
Fi(1,94)=0,07; p=0,788,
Fe(l,95):0’39; p:0,533
Fi(1,24)=1,11; p=0,303,
Fe(lyg5)=1,72; p=0,201

Fi1,104=0,76; p=0,385;
Fe1,195=0,56; p=0,456

Fi1,20=0,12; p=0,730;

Fe(1,20=0,0001; p=0,993
Fia1,67=0,004; p=0,950;

Fe(1,68)=0701; p=0,910
Fi(1,53)=3,97; p=0,051,
Fe(1.53=0,16; p=0,688
Fi(1,18)=0’31; p=0,586,
Fe(lylg):0,38; p:O,544
aparentemente nao
difere*

Fi(],]3)=0’72; p=0,412,
Fe(1’14)=0,29; p=0,505
Fi(1,56)=0,16; p=0,692,
Fe(1,57)=0754; p=0,467

Fi1,130=0,80; p=0,373;
Fe(1,131)=4,04; p=0,046

Fi(1.47,=0,10; p=0,750;
Fe(1.48=0,43; p=0,469

Fi(1’47)=2,24; p=0,141,
Fe(1,4g)=0,09; p=0,760
Fi(1’40)=1,22; p=0,276,
Fe(1’41)=5,15; p=0,028
Fiq1.31=2,31; p=0,139;
Fe(1’32)=0,86; p=0,360

Fi(1,193=0,02; p=0,896;
Fe1,194=2,32; p=0,129

Fiu1 32=0,76; p=0,391;

Fe(1’33)=0,0002; p=0,988

Fi(l,65)=1:45; p=0,232,
Fe(],66)=0,66; p=0,419
Fi(1,57)=0,12; p=0,725,
Fe(1,5g)=0,58; p=0,147

aparentemente nao
difere*

Fi1.60=2,82; p=0,098;
Fe(161=0,05; p=0,824

Fi(1.120=0,03; p=0,858;

Fe1,130=0,02; p=0,891

Fi(1,46)=0,48; p=0,493,
Fe(1.47,=0,07; p=0,799

Fi(1,105)=0,79; p=0,375,
Fe(1,106):0762; p:O,432
Fi(1,106)=07001; p=0,975,
Fe(l,107):1>23; p:O,270
Fi(1,27)=0,28; p=0,601,
Fe(1,23)=1,73; p=0,199
Fi(1,179)=0,13; p=0,721,
Fe(l,180)=9700; p=0,0031
Fi(1’33):1,19; p:0,282,
Fe(1’39)=1,54; p=0,221
Fi(1,77)=0,02; p=0,895,
Feq.78=1,72; p=0,194
Fi(1,56)=0,76; p=0,386,
Fe(1,57)=15,54; p=0,0002
Fi(1,15)=0,18; p=0,675,
Fe(l,lﬁ):3,89; p:0,066
aparentemente maior nas
fémeas*

Fi(1,79)=1,34; p=0,295,
Fe.50=12,85; p=0,0006
Fi(1,130)=0,47; p=0,492,
Fe(1,131)=4,62; p=0,0033

Fi(1.48=0,15; p=0,700
Fe149=0,21; p=0,651

Fi: valor de F para a inclinagdo da reta, F.: valor de F para a elevacdo da reta. As varidveis foram transformadas para o logaritmo natural

para: comprimento relativo da cauda, comprimento e largura da cabeca em Boa c. constrictor, comprimento relativo da cauda em C.

hortulanus, comprimento da cabeca e circunferéncia em Epicrates c. crassus, todas as varidveis em Eunectes deschauenseei e Candoia

carinata. * dados insuficientes para realizar analise. Valores em negrito representam resultados estatisticos significativos (p<0,05).
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Tabela 4b. Resultados de ANCOVA para a comparacdo das varidveis morfoldgicas analisadas entre machos e fémeas adultas dos

Pythoninae. Valores em negrito representam resultados estatisticos significativos (p<0,05).

Espécies

Comprimento relativo
da cauda

Comprimento relativo
da cabeca

Largura relativa da
cabeca

Compressao lateral

Circunferéncia relativa do

COIpo

Antaresia maculosa
Antaresia stimsoni
Antaresia childreni

Aspidites ramsayi

Aspidites melanocephalus

Leiopython albertisi
Liasis fuscus

Liasis olivaceous
Morelia amethistina
Morelia s. spilota

Morelia s. variegata

Fi(1,16}=9993; p=0,006

Fi(1’24)=0,30; p=0,583,
Fe(1,25):0,]7; p:O,680
Fi(l,31)=2’20; p=0,148,
Fe(1’32)=0,04; p=0,845
Fi(]’lg):0,29; p:0,598,
Fe(1,20)=0,07; p=0,790
Fi(],ZO):1’33; p:0,263,
Fe(1,21)=0,22; p=0,642
Fi(1’6)=0,61; p=0,465,
Fe(1,7)=0,08; p=0,789

Fi(1’35)=2,19; p=0,148,
Feq36=1,11; p=0,300
Fi(1,18)=2719; p=0,148,
Fe(1,19)=1,11; p=0,300
Fia1,20=13,1; p=0,002

Fi(l,3l):0’25; p:0,623,
Fe(1,32)=0,70; p=0,409
Fi(1’31)=0,25; p=0,623,
Fe(l 32):0,50; p:O,483

Fi(1,17)=0,53; p=0,466
Fe(l,l%)zl ,72, p:(), 193
Fi(1,27)=0,43; p=0,5 19,
Fe(l,28):1 ,68, p:0,206
Fi(1,43=5,03; p=0,030

Fi(1’33):3,41 5 p:0,073
Fi(1,34)=12,22; p=0,468
Fi(1’67):1,38; p:(),245,
Fe(1,68)=1’19; p=0,279
Fi(1,7)=0,70; p=0,4291,
Fe(173)=0,09; P=O,775
Fi(1,33)=0,14; p=0,713,
Fe(1,34):174‘0; p:0,245
Fi(1,4g)=0,70; p=0,405,
Fe(1’49)=1,56; p=0,456
Fy1.24=0, 001; p=0,978;
Fe(1’25)=0,30; p=0,588
Fi(l,36):2738; p:(),132,
Fe(1’37)=0,78; p=0,382
Fi(1,73)=0,001; p=0,970,
Fe(l 74):0,28; p:0,597

Fi(1’15)=0,22; p=0,644,
Fe(1,16):1 ,38, p:0,258
Fi(l,26)=0’33; p=0,572,
Fe(1,27):1 ,62, p:0,21 3
Fi1.31y=0,005; p=0,945;
Fe(1,32)=0a002; p=0,962
Fi(|’22)20701 5 p:0,938,
Fe(1’23)=0,13; p=0,718
Fi(|,3]):2735; p:0,135,
Fe(132=0,0002; p=0,989
Fi(1’6)=1,48; p=0,269,
Fe(1’7)=0,54; P=O,586
Fi(1’33)=0,25; p=0,618,
Fe(1,34=4,97; p=0,032
Fi(1’19)=0,53; p=0,476;
Fe(1’20)=0,12; p=0,731
Fi(1’20)=0,20; p=0,660,
Fe(1’21)=1,71; p=0,204
Fi(1’39):0,68; p:0,413,
Fe(1’4o)=1,68; p=0,202
Fi(1’31)=2,41; p=0,131,
Fe132=0,99; p=0,326

Fi(l,16)=3:05; p=0,100,
Fe(1,16)23'49; p:0,079
Fi(l,26)=0’17; p=0,683,
Fe(1,27):3,53; p:0,071
Fi(1’31)=1,66; p=0,207,
Fe(1,32)=0,74; p=0,398
Fi(1721)20,0003; p:0,583,
Fe(1.22)=3,59; p=0,071
Fi(1733):0,27; p:0,603,
Fe(1,34)=0,58; p=0,450
Fi(1,5)=0a19; p=0,684,
Fe(1,6)=0’19; p=0,680
Fi(1’31)=0,005; p=0,943,
Fe(1,32):0’14; p:0,715
Fi(1’21)=0,64; p=0,430,
Fe(1.22)=2,18; p=0,154
Fi(1’22)=0,06; p=0,808,
Fe(1,23)=0,51; p=0,482
Fi(1,34):0725; p:0,621 5
Fe(1,35)=0,0003; p=0,986
Fi(1,31)=0:1 1, p=0,745,
Fe(l 32):1,57; p:0,220

Fi(1,16)=1,63; p=0,220,
Fe(1‘17):0,5 1 5 p:0,484
Fi(1,27)=0,001; p=0,974,
Fe(l,ZS):l ,37, p:0,25 1
Fi(1,32)=1,29; p=0,265,
Fe(l,33)=0a05; p=0,815
Fi(1.22=0,05; p=0,816;
Fe(1’23)=0,89; p=0,356
Fi(|’33)20,57; p=0,456;
Fe(1,34)=0,63; p=0,431
Fi(l,6)=1a14; p=0,362,
Fe(1,6)=0’27; P=O,618
Fi(1,33)=,001; p=0,991,
Fe(1,34):0766; p:0’423
Fi(1,21)=0,17; p=0,683,
Fe(1’22)=0,22; p=0,643
Fi(1,22)=0,01; p=0,917,
Fe(1’22)=3,57; p=0,072
Fi(1,33):0,87; p:0,623,
Fe(1.34)<0,0001; p=1,00
Fi(l,28)=0994; p=0,340,
Fe(1.29=0,0004; p=0,983

Fi: valor de F para a inclinagdo da reta, F.: valor de F para a elevacio da reta. As varidveis foram transformadas para o logaritmo

natural para o comprimento relativo da cabega em L. fuscus.
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Tabela 5. Resultados de ANCOVA para a comparacdo das varidveis morfoldgicas analisadas entre machos e fémeas recém-nascidos

dos Boinae. Valores em negrito representam resultados estatisticos significativos (p<0,05).

Espécies

Comprimento relativo da
cauda

Comprimento relativo

da cabeca

Compressao lateral

Circunferéncia
relativa do corpo

Boa c. amarali

Boa c. constrictor
Corallus hortulanus
Epicrates c. assisi
Epicrates c. cenchria
Epicrates c. crassus
Eunectes deschauenseei
Eunectes murinus

Candoia dspera

aparentemente nao
difere*

Fi(l,l 19)= 1 ,OO; p20,3 18
Fe(1’120)=34,25; p<0,0001

Fi1.20=0,33, p=0,569
Fe(1,30)=0,02; p=0,876
Fi(1’17)=0,02, p=0,893
Fe(1,18)=0,06; p=0,812
aparentemente nao
difere*

Fi(1,48):(),13, p:0,721
Fe(1,49):1,57; p20,215
aparentemente nao
difere*

Fi(1,6)=0,34, p=0,578
Fe(l 7)=0,54; p=0,487

aparentemente nao
difere*

Fi,102=0,03; p=0,869
Fe(1,103=0,14; p=0,708

Fi(1,21)=0,42, p=0,524
Fe(1’23)=2,78; p=0,1 10

Fi(l,gg)zl ,33; p:0,252
Fe(1,100=1,57; p=0,213

aparentemente nao
difere*

aparentemente nio
difere*

aparentemente nao
difere*

Fi(1,6)=0,20, p=0,668
Fe(17,=0,00; p=1,000

Fi: valor de F para a inclinagdo da reta, F.: valor de F para a elevacdo da reta. Todas as varidveis foram transformadas para o

logaritmos natural para Boa c. constrictor. * os dados ndo sao suficientes para a realizacao de anélise.
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Figura 1. Relacdo entre comprimento rostro-cloacal e comprimento do espordo em machos

(circulos cheios) e fémeas (circulos vazios) adultos, nos Boinae Neotropicais.
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Comparacao entre espécies

Tamanho corporal: As espécies analisadas de boideos diferem amplamente quanto ao
comprimento rostro-cloacal (Fig. 2) (ANOVA: F(; 1559y = 133,4, p < 0,0001). Eunectes spp.
estdo entre os boidae de maior porte, assim como Boa c. constrictor (Fig. 2). As Candoia
spp. € Antaresia spp. sdo os boideos de pequeno porte (Fig. 2). Quando removido o efeito
filogenético, o nimero de escamas ventrais ndo estd relacionado ao uso do substrato
arboreo em qualquer das duas hipoteses filogenéticas (hipotese adaptada de Kluge (1991):
R?= 0,02, p = 0,459; Burbrink (2005): R’ = 0,03, p = 0,172; Fig. 3a,b), bem como o CRC
médio (hipétese adaptada de Kluge (1991): R? = 0,005, p = 0,713; Burbrink (2005): R? =
0.000007, p = 0,490). A maior parte das modificagdes no nimero de escamas ventrais (e,
portanto no tamanho corporal) ocorreu nos terminais das drvores (i.e., nas espécies; Fig.
4a,b). Em ambas as hipéteses filogenéticas o nimero de ventrais diminuiu no ancestral de
Candoia aspera e C. carinata e no ancestral de Corallus caninus e C. cropanii (Fig. 4a,b).
Dentre os Pythoninae, ocorreu um aumento no nimero de ventrais no clado de Aspidites e
em Liasis olivaceous e uma diminui¢do em Python (Fig. 4a,b). O ancestral de Pythoninae
provavelmete era maior que o de Boinae e, de forma geral os Pythoninae apresentam maior

numero de ventaris que os Boinae (Fig. 4a,b).
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Figura 2. Tamanho corporal dos Boidae analisados (dados combinados para machos e

A =

z.

2

= maximo-minimo.

fémeas). Quadrado = média, retangulo = desvio padrdo, barras

arboricola, Q = aquética, T = terricola, S = semi-arboricola.
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ventrais nos Boidae, segundo as hipoteses filogenéticas adaptadas de Kluge (1991, 1993)

(a) e de Burbrink (2005) (b).
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Figura 4. Otimiza¢do do nimero de escamas ventrais nos Boidae segundo as hipéteses
filogenéticas adaptadas de Kluge (1991,1993) (a) e Burbrink (2005) (b).



Distancia entre os ovdrios: A distancia entre os ovarios apresentou ampla variagdo, mas
diferiu entre as espécies. Espécies arboricolas apresentaram menor sobreposi¢cao dos
ovérios do que as espécies com outros hédbitos (H3s0,3=49,16, p < 0,0001; Fig. 5) mesmo
quando considerado o efeito filogenético (hipStese adaptada de Kluge: R?= 0,34, p = 0,003;

Burbrink 2005: R* = 0,32, p = 0,004).

Sobreposi¢do dos ovarios (mm)
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-140 . . : . . . . : . . . . . . '
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Comprimento rostro-cloacal (mm)

Figura 5. Relagdo entre a sobreposi¢dao dos ovdrios e o comprimento rostro-cloacal nos

Boidae analisados.
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Tamanho da cauda: O tamanho relativo da cauda diferiu entre as espécies analisadas
(Hes,12537 = 1091,5, p < 0,0001, Fig. 6), sendo Corallus hortulanus a espécie com cauda
mais longa e Candoia aspera e Acrantophis dumerili as de cauda mais curta (Fig. 6). De
forma geral, espécies arboricolas apresentam a cauda mais longa, seguidas das aquéticas e
semi-arboricolas, ao passo que as terricolas apresentam cauda mais curta (Hga,1261) = 583,4,
p < 0,0001). Mesmo apds remogdo do efeito filogenético o niimero de escamas subcaudais
aumenta significativamente com a arborealidade em ambas as hipé6teses (Kluge: R*=0.21,
p = 0,013, Fig. 7a; Burbrink: R® = 0,28, p = 0,001, Fig. 7b). A reconstrucao do nimero de
subcaudais indica que o ancestral dos Boinae apresentava cauda de tamanho mediano e esta
tendeu a aumentar de comprimento durante a evolucdo, no ancestral de Epicrates e
Eunectes, considerando-se a hipdtese de Kluge (Fig. 8a) ou no ancestral de
(Corallus(Epicrates(Eunectes))). Dentre os Pythoninae, a tendéncia foi um aumento no
nimero de subcaudais a partir do ancestral de Leiopython com uma porterior diminui¢ao

em Python (Fig. 8a,b).
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€s
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subcaudais nos Boidae, segundo as hipdteses filogenéticas adaptadas de Kluge (1991,

1993) (a) e Burbrink (2005) (b).
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filogenéticas adaptadas de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b).



Tamanho da cabega: O comprimento relativo da cabeca diferiu entre as espécies analisadas
(Hee,1413) = 1013,6, p < 0,0001, Fig. 9). Candoia aspera apresentou a cabeca mais
comprida, seguida de Corallus caninus, C. cropanii e C. carinata (Fig. 9). Corallus
hortulanus, Eunectes murinus e Aspidites spp. foram as espécies com menor comprimento
da cabeca (Fig. 9). O comprimento da cabeca parece ter sofrido alteragdes independentes
em algumas linhagens (Fig. 10a,b). Houve considerdvel aumento no tamanho da cabeca no
ancestral de (Corallus caninus(cropanii)) e (Candoia aspera(carinata)). Dentre as
Corallus, C. hortulanus, que apresenta dieta generalista, apresentou menor tamanho da
cabeca (Fig. 10a, b).

A relacdo do comprimento com a largura da cabeca € menos varidvel, mas ainda
assim diferiu entre as espécies (Hes,14099 = 451,5, p < 0,0001, Fig. 11). Sanzinia
madagascariensis e provavelmente Corallus cropanii (ndo incluida na andlise estatistica)
apresentaram maior relacio largura/comprimento da cabeca (Fig. 11). A pequena relacéo e
ampla variagdo encontrada para E. notaeus provavelmente se deve ao pequeno tamanho

amostral (N =6, Fig. 11).
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Figura 9. Comprimento relativo da cabeca (dados combinados para machos e fémeas), nos

2

= max-

boideos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras

Os valores para Corallus cropanii e Acrantophis dumerili referem-se a quatro

z

min.

individuos. A = arboricola, Q = aquética, T = terricola, S = semi-arboricola.
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2

= max-

boideos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras

duos. A = arboricola, Q =

Os valores para Corallus cropanii referem-se a quatro indivi

z
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Robustez: A circunferéncia do corpo diferiu entre as espécies (Hs,1292) = 837,2, p < 0,0001,
Fig. 12). Candoia aspera foi a espécie mais robusta e Corallus hortulanus e Morelia
amethistina as menos robustas (Fig. 12). Espécies arboricolas apresentaram menor
circunferéncia relativa do corpo (Hw,13000 = 391,4, p < 0,0001) mesmo apds considerado o
efeito filogenético (Kluge: R’ = 0,15, p = 0,038, Fig. 13a; Burbrink: R’ = 0,15, p = 0,021;
Fig. 13b). A circunferéncia corporal parece ter apresentado poucas mudancas durante a
evolucdo dos Boidae. O corpo mais robusto parece ser caracteristico de Boa (incluindo
Sanzinia, quando considerada a hipétese de Kluge 1991) e, diminuicOes e aumentos
independentes ocorreram em determinadas espécies (e.g. Corallus hortulanus e Candoia
aspera, Fig. 14a,b). De forma geral, quando considerada a hipétese de Kluge (1991), a
tendéncia foi um aumento discreto da circunferéncia corporal durante a evolug¢do dos
Boinae (Fig. 14a), ao passo que nao houve muita mudanca quando considerada a hipétese
de Burbrink (2005; Fig. 14b). Dentre os Pythoninae australianos, a tendéncia foi uma
diminuicdo discreta nos grupos mais derivados, com um aumento independente em

Bothrochilus boa e diminui¢do em Morelia amethistina (Fig. 14a,b).
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Figura 12. Circunferéncia relativa do corpo (dados combinados para machos e fémeas), nos

2

= max-

boideos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras

Os valores para Corallus cropanii e Acrantophis dumerili referem-se quatro

z

min.

individuos. A = arboricola, Q = aquética, T = terricola, S = semi-arboricola.
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Constrastes da circunferéncia corporal
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Figura 13. Relagdes entre os contrastes do uso do substrato arbdéreo e a circunferéncia
corporal dos Boidae, segundo a hipdtese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e

Burbrink (2005) (b).
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Figura 14. Otimizacdo da circunferéncia relativa do corpo nos Boidae, segundo a hipétese

filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b).
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Compressdo lateral do corpo: A compressdo lateral do corpo diferiu entre as espécies
(Hes.a10m = 572,4, p < 0,0001, Fig. 15), sendo C. caninus a espécie com corpo mais
comprimido e Eunectes murinus a de corpo menos comprimido lateralmente (Fig. 15).
Espécies arboricolas apresentaram corpo mais comprimido, seguidas das semi-arboricolas,
ao passo que as aqudticas apresentaram o corpo menos comprimido (H3 1083y = 433.8, p <
0,0001), mesmo apéds considerar o efeito filogenético (hipétese de Kluge (1991): R’= 0,43,
p = 0,0001, Fig. 16a; Burbrink (2005): R>= 0,36, p = 0,0003, Fig. 16b). Segundo a hipdtese
de Kluge (1991) o ancestral dos Boinae apresentava o corpo moderadamente comprimido
(Fig. 17a), se comprimiu mais no ancestral de Corallus e, entdo evoluiu para um menor
grau de compressao no ancestral de Boa(Epicrates(Eunectes)) (Fig. 17a). A compressao do
corpo também diminuiu independentemente em Corallus cropanii e Candoia aspera (Fig.
17a). Devido a divergéncia nas hipéteses filogenéticas quanto a posi¢ao de Corallus e Boa,
os Boinae podem ter evoluido de ancestral com corpo moderadamente comprimido para
espécies com corpo ndo comprimido (Fig. 16a) ou pelo caminho inverso (Fig. 17b).
Quando considerada a hipétese adaptada de Burbrink (2005), o ancestral de Boinae teria o
corpo ndo comprimido e este se modificou para mais comprimido no ancestral de
(Candoia(Sanzinia)) e também no ancestral de Corallus (Fig. 17b). O ancestral dos
Pythoninae provavelmente apresentava corpo menos comprimido lateralmente e modificou-

se para comprimido no ancestral de Morelia (Fig. 17a,b).
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Figura 15. Compressao lateral do corpo (dados combinados para fémeas e machos), nos
boideos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = méx-
min. Os valores para Corallus cropanii referem-se a trés individuos e quatro individuos

para Acrantophis dumerili. A = arboricola, Q = aquatica, T = terricola, S = semi-arboricola.
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Figura 16. Relagdes entre os contrastes do uso do substrato arbéreo e a compressao lateral
do corpo nos Boidae, segundo a hipétese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e

Burbrink (2005) (b).
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Figura 17. Otimizacdo da compressdo lateral do corpo nos Boidae, segundo a hipdtese

filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b).



Comprimento do espordo: O tamanho do espordo estd positivamente relacionado ao CRC
das espécies, tanto em machos como em fé€meas. Essa relacdo € positiva mesmo quando
considerado o efeito filogenético, nos machos (Kluge: R® = 0,41, p = 0,0002; Burbrink: R?

=0,51, p = 0,000006).

Morfologia geral: Os dois primeiros eixos da andlise de componentes principais
correspondem a 75,8% da variancia observada entre as espécies (Tab. 5a,b). O eixo 1
ordena as espécies principalmente em relagdo a circunferéncia do corpo e comprimento da
cabeca, no sentido de valores positivos e, o tamanho corporal e comprimento da cauda no
sentido de valores negativos (Fig. 18). O eixo 2 ordena as espécies principalmente em
relacdo ao comprimento da cauda, no sentido dos valores positivos e compressao do corpo,
no sentido dos valores negativos (Fig. 18). Esta andlise mostrou que Candoia aspera, C.
carinata, Corallus hortulanus, C. caninus e Morelia amethistina sdo as espécies mais
diferenciadas morfologicamente (Fig. 18). Candoia aspera destaca-se pela cabeca e
circunferéncia grandes, ao passo que C. hortulanus, C. caninus e M. amethistina se
destacam pela cauda longa e pelo corpo comprimido lateralmente (Fig. 18). A andlise
também evidenciou a existéncia de gradiente de CRC em dire¢do oposta ao gradiente de
CCa e CRC e que a cauda decresce na mesma direcdo que o corpo se torna menos
comprimido (Fig. 18). As demais espécies apresentaram pouca diferenciagdo na morfologia

corporal formando um grande grupo agregado no centro do gréfico (Fig. 18).
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Tabela 5a. Auto-valores e porcentagem de varidncia explicada pelos primeiros cinco €ixos

para a matriz de correlag@o da andlise de componentes principais.

Eixos Autovalores

% de variancia

% variancia acumulada

1 2.45
2 1.34
3 0.58
4 0.48
5 0.14

49.02

26.76
11.59
9.68
2.94

49.02
75.78
87.37
97.05
100.00

Tabela 5b. Auto-vetores para a matriz de correlacdo da andlise de componentes principais.

Os valores em negrito representam as varidveis de maior importancia nos dois primeiros

eixos.
Eixos Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 Eixo 5
CRC -0.74 -0.23 -0.51 0.35 0.06
CC -0.64 0.55 -0.29 -0.45 -0.09
Circunferéncia 0.89 0.05 -0.35 0.07 -0.26
Compressao lateral 0.14 -0.89 -0.16 -0.39 0.06
CCa 0.82 0.43 -0.28 -0.05 0.25
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Evolucdo do uso do ambiente e indice de dimorfismo sexual: O hébito aquético é
sinapomorfia do género Eunectes e o hébito terrestre possivelmente evoluiu trés vezes entre
os Boinae (Fig. 19a,b), sendo derivado em Candoia aspera e Acrantophis dumerili (Fig.
19a,b). A arborealidade evoluiu pelo menos trés vezes na sub-familia e o ancestral deveria
ser semi-arboricola (Fig. 19a,b). O ancestral de Pythoninae era terrestre, houve uma
mudancga para arboricola no ancestral de Morelia com posterior reversdo a terrestre em M.
s. spilota (Fig. 19).

O indice de dimorfismo sexual do tamanho corporal (SSD) parece ser bastante
conservativo. Em ambas as hipéteses o ancestral dos Boinae e Pythoninae deveria ser muito
pouco dimoérfico (Fig. 20a,b) e ocorreram pelo menos duas modificagdes, para fémeas
maiores que machos, nos ancestrais de Candoia, Corallus e Eunectes (neste caso
desconsiderando o SSD encontrado para E. deschauenseei que provavelmente resulta de
problema amostral; Fig. 20a,b). Dentre os Pythoninae, as fémeas adquiriram maior tamanho
que os machos no ancestral de Morelia (Fig. 20a,b). Nao houve relagdo significativa entre o
SSD e o uso do substrato arbéreo considerando ambas as hipéteses filogenéticas (hipotese

de Kluge (1991, 1993): R?= 0,00004, p = 0,970; Burbrink (2005): R?= 0,002, p = 0,80).
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DISCUSSAO

Assim como para os Pythoninae australianos, dentre os Boinae, o tamanho corporal
na maturidade depende do CRC médio das espécies (Shine & Slip 1990) e o tamanho
relativo na maturidade € similar entre nas duas subfamilias. De forma geral, a proporcao do
CRC na maturidade em relacdo ao CRC médio nao difere entre machos e fémeas. Uma
reanélise para os Pythoninae demonstra também ndo existir diferenca entre os sexos
(ANCOVA - Finclinagio) = 0,19, gl= 21, p= 0,666; Fcievacao) = 3,07, gl= 22, p = 0,147), ao
contrdrio do encontrado por Shine & Slip (1990).

De modo geral, as fémeas dos Boinae sdo maiores que os machos. A auséncia de
dimorfismo de CRC em Boa c. constrictor e Eunectes deschauenseei pode ser devido a
tendéncias amostrais. Espécimes muito grandes sdo raros em colecdes, portanto é provavel
que as amostras sejam desviadas para individuos de tamanho moderado. O dimorfismo de
CRC é registrado em outras subespécies de jibdias como B. c. occidentalis (Chiaraviglio et
al. 2003) e B. c. amarali (presente trabalho), podendo estar presente também nos recém
nascidos (B. c. amarali, presente trabalho). Assim, € esperado que esse dimorfismo ocorra
em B. c. constrictor e que o SSD seja maior do que o encontrado neste trabalho, para ambas
as espécies. O mesmo deve ocorrer entre as sucuris. Estas serpentes, especialmente E.
murinus, estdo entre os animais com maior SSD, sendo as fémeas muito maiores que os
machos (Rivas 1999, Rivas & Burghardt 2001). Eunectes notaeus também apresentou um
elevado SSD, assim € improvavel que E. deschauenseei realmente apresente baixo SSD.
Entretanto, sdo necessarias mais informagdes para esclarecer essa questao.

O aumento da fecundidade (especialmente em termos de tamanho da ninhada) € um
dos principais agentes seletivos para maior tamanho das fémeas, em relacdo aos machos na

maioria dos grupos animais (Darwin 1874, Trivers 1972, mas veja também Shine 1988b) e
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também entre os Boinae (veja no Capitulo 2). Uma cavidade corporal grande permite
fémeas acomodarem mais ovos e estocarem mais energia (seja sob forma de gordura ou
musculo). A capacidade de estocar energia aumenta com o aumento do tamanho corporal
mais rapido do que os custos metabdlicos do tamanho corporal (Anderson 1994) e o custo
energético e riscos da reproducdo t€ém muitos componentes que sdo independentes do
tamanho da ninhada (veja em Shine 1978, 1980).

A auséncia de dimorfismo de CRC ou o maior tamanho dos machos em relacdo as
fémeas (portanto baixo SSD) € caracteristico de serpentes nas quais os machos realizam
combate ritual para a disputa de fémeas durante a época reprodutiva (Shine 1994). O baixo
SSD ocorreu em todas as subespécies de Epicrates cenchria e também ocorre em E.
inornatus (Apéndice 4, Wiley 2003), sugerindo a ocorréncia de combate. O combate ritual
€ conhecido em diversas espécies do género Epicrates (veja em Bloxan & Tonge 1981,
Shine 1994, Tolson 1992, Tolson & Henderson 1993) incluindo E. c. cenchria (Schuett &
Schuett 1995) e E. c. crassus (Pizzatto et al., 2006). Por outro lado, embora seja incomum,
o menor tamanho dos machos e a ocorréncia de combate sdo registrados em algumas
serpentes (Shine 1994). Isso parece ocorrer em Corallus caninus (Osborne 1984) e C.
hortulanus (veja Henderson 2002). Entretanto, embora haja registros de combate nessas
espécies (Osborne 1984, Henderson 2002), pelo menos para Corallus hortulanus, o
contexto dos combates é ainda incerto, ndo sendo evidente de que se tratava de combate
relacionado a reproducdo (cf. Henderson 2002). O combate é amplamente difundido entre
os Pythoninae com SSD menor que 0,2 (c¢f. Shine 1994). Além disso, existem tendéncias
filogenéticas na ocorréncia de combate e ele parece comum entre os Boinae e Pythoninae
(Schuett et al. 2001; veja também Shine 1994). Esse comportamento também € mais

comum entre serpentes que subjugam suas presas por constri¢do e/ou envenenamento (cf.
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Schuett et al. 2001) e todos Boidae adotam a primeira estratégia. O combate ritual entre os
machos parece ser uma caracteristica basal entre os Boidae (se ndo dentre as serpentes) e
essa hipdtese € apoiada pelos resultados obtidos para as reconstru¢des da evolugdo SSD no
grupo.

O maior SSD € observado em Eunectes murinus € em menor grau em E. notaeus. O
alto SSD pode estar relacionado ao hébito aquatico dessas serpentes. A sustentacdo do
corpo na agua é mais facil do que na terra, devido ao empuxo. Assim, serpentes aqudticas
podem apresentar maior tamanho corporal do que serpentes de outros hébitos, e as fémeas
podem ainda ser maiores que os machos (portanto maior SSD) devido & vantagem do
aumento na fecundidade. No caso especifico de E. murinus, além do hdbito aquético, o
grande dimorfismo pode também estar relacionado ao sistema de acasalamento dessas
espécies (Rivas & Burghardt 2001). Durante o periodo reprodutivo, E. murinus forma
agregacoes reprodutivas onde uma fémea € cortejada por varios machos ao mesmo tempo.
Assim, o alto dimorfismo de tamanho corporal poderia auxiliar os machos no
reconhecimento da fémea nas agregacdes (Rivas & Burghardt 2001). Entretanto, essa
hipétese nio foi corroborada em outras espécies com esse mesmo sistema de acasalamento
(Shine et al. 2003).

Espécies de Corallus também apresentaram alto SSD, assim como serpentes
arboricolas de outros grupos (e.g., Philodryas spp. — Hartmann & Marques 2005, Morelia
spp.- — Shine 1994). O corpo mais comprimido pode limitar a fecundidade nas serpentes
arboricolas (cf. Lillywhite & Henderson 1993). Assim, as fémeas de serpentes arboricolas
podem contornar essa limitacdo aumentando o comprimento do corpo e, portanto, a
cavidade corporal, o que também ird aumentar o SSD (cf. Hartmann & Marques 2005).

Entretanto, a relacdo entre o SSD e o uso do substrato ndo foi significativa entre os Boidae.
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Na maioria das espécies de Boidae, o dimorfismo sexual se expressa em termos de
CRC, comprimento da cauda e do espordo. As outras formas (e.g., comprimento e largura
relativa da cabeca, circunferéncia relativa do corpo e compressao lateral do corpo) estdo
mais restritas a algumas espécies. Entretanto, caracteristicas semelhantes (e.g., tamanho
relativo da cauda) entre as espécies podem ter evoluido a partir de agentes seletivos
distintos e por processos também distintos. Por exemplo, o maior tamanho relativo da
cauda em machos deve estar relacionado a presenca do hemipénis, na maioria das espécies
(King 1989). Entretanto, o uso da cauda para deslocar machos concorrentes nas agregacdes
de acasalamento pode ter sido determinante para o seu maior tamanho em machos de E.
murinus (King 1989, Rivas 1999). No caso de Corallus hortulanus, C. caninus e Candoia
bibroni e Sanzinia madagascariensis a auséncia de dimorfismo sexual em termos de
tamanho de cauda indica que a arborealidade também é um agente seletivo importante para
o aumento da cauda. Neste caso, a cauda teria aumentando em ambos os sexos fazendo com
que esse dimorfismo desaparecesse (q.v., Fowler, 1994). Inesperadamente, dentre os
Pythoninae, o dimorfismo no tamanho da cauda sé ocorreu em Antaresia maculosa e
Morelia amethistina. Diferencas entre o comprimento relativo de cauda, tanto entre
espécies como entre os sexos, podem ainda resultar de pelo menos dois processos
evolutivos diferentes: ser resultado do aumento da cauda ou da diminui¢do do corpo (Polly
et al. 2001). O mesmo pode ocorrer com a circunferéncia corporal: uma maior
circunferéncia pode resultar da diminui¢do do CRC ou aumento da prépria circunferéncia.

A diferenca de tamanho dos espordes, entre machos e fémeas, é um padrao ja
observado entre boineos e pitonineos (Shine & Slip 1990). Na maioria das espécies, o
maior espordo dos machos estd relacionado a estimulacdo das fémeas durante a corte e

cOpula e combates entre machos (veja em Seigel & Ford 1987).
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Nas espécies em que ocorreu dimorfismo de circunferéncia corporal, a maior
circunferéncia sempre foi observada nas fémeas. A circunferéncia é uma estimativa de
robustez, portanto, similarmente ao CRC, uma maior circunferéncia deve conferir uma
maior cavidade corporal. Assim, fémeas com maior circunferéncia podem apresentar maior
fecundidade.

O maior tamanho da cabeca pode estar relacionado a divergéncias na dieta, sendo
que o sexo de cabeca maior pode explorar presas de tamanho maior (Houston & Shine
1993, Nogueira et al. 2003, Shetty & Shine 2002, Shine 1986, 1991). Entretanto, em muitos
casos esse tipo de dimorfismo é encontrado, mas ndo se detecta nenhuma divergéncia na
dieta (e.g., Bizerra et al. 2005, Luiselli et al. 2002). Assim, Luiselli et al. (2002) sugerem
que isso pode estar relacionado a preferéncias da fémea na escolha de parceiros. Entretanto,
essa hipdtese ainda ndo foi testada. A ocorréncia de dimorfismo sexual no tamanho da
cabeca também parece estar associada a linhagem filogenética (cf. Shine 1991). Esse tipo
de dimorfismo € incomum entre os Pythoninae (Shine 1991, presente trabalho) e também
em Charina bottae (Erycinae) (Shine 1991), mas foi detectado em Eryx j. johni (Erycinae -
veja em Shine 1991) e também em alguns Boinae (B. c. constrictor, C. hortulanus e
Eunectes deschauenseei — presente trabalho). De forma similar, em C. hortulanus as fémeas
ja nascem com cabeca maior que os machos. Em todos os outros tipos de dimorfismo
encontrados as diferencas entre machos e fémeas resultam de crescimento diferencial entre
os sexos, provavelmente controlado por hormonios (Shine & Crews 1988), ja4 que ndo se
expressam desde o nascimento.

Os boineos estdo entre as serpentes de maiores dimensdes corporais. Entretanto, o
tamanho corporal € bastante varidvel entre as diferentes espécies do grupo. De forma geral,

as Epicrates cenchria ssp. € Corallus spp. estdo entre os menores boineos, ao passo que
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Eunectes spp. € Boa constrictor ssp. estdo entre os maiores. Entretanto, variagdes do
tamanho do corpo entre as espécies existem dentro do mesmo género, para todos os
géneros. O tamanho corporal (em termos nimero de escamas ventrais € CRC médio) das
espécies ndo estd relacionado ao uso do substrato. De acordo com as sindromes de uso do
ambiente, espécies aqudticas tendem a apresentar maior tamanho corporal e as arboricolas
tendem a ser menores (cf. Cadle & Greene 1993, Lilliwhite & Smiths 1992, Martins 1994,
Martins et al. 2001). Entretanto, essa relagdo ndo ocorre entre os Boidae e entre uma
comunidade de serpentes de drea de cerrado, embora neste ultimo caso, possiveis efeitos
filogenéticos ndo tenham sido considerados (Sawaya 2004). De qualquer forma, no caso
dos Boidae o grande tamanho corporal parece ser caracteristica ancestral.

Com exce¢do do tamanho corporal, outras caracteristicas relacionadas a
arborealidade foram observadas entre os Boidae. Mesmo depois de descontado o efeito
filogenético as espécies arboricolas apresentaram cauda maior (em termos de niimero de
escamas subcaudais), corpo mais comprimido lateralmente, menos robusto (em termos de
circunferéncia corporal) e menor sobreposi¢cdo dos ovdrios. De forma geral, cauda
relativamente mais longa € freqiiente entre serpentes arboricolas (Cadle & Greene 1993,
Fowler & Salomao 1994, Hartmann & Marques 2005, Lillywhite & Henderson 1993),
podendo auxiliar no equilibrio e melhor distribui¢do da massa corporal nos ramos (cf. Cadle
& Greene 1993, Lillywhite & Henderson 1993). O segundo grupo com cauda mais longa é
o dos Boinae aquéticos, representados pelas sucuris, nos quais a cauda pode atuar como
forca propulsora na natacdo (Shine 1988a).

O corpo mais delgado (menor circunferéncia e maior compressdo lateral) das
serpentes arboricolas tende a limitar o nimero de ovos que a fémea € capaz de carregar

(Lillywhite & Henderson 1993, mas veja também o Capitulo 2). Uma forma de compensar

79



essa limitacdo € a assimetria dos ovdrios e ovidutos. Os Boidae arboricolas apresentam os
ovarios menos sobrepostos (portanto mais assimétricos) e a assimetria ovariana se reflete
nos ovidutos (Fox 1977, Blackburn 1998). Assim, os foliculos e embrides se posicionam
alinhadamente no corpo da fémea de forma que mesmo individuos reprodutivos mantém o
COrpo esguio.

Corallus cropanii é a espécie mais rara € menos conhecida dentre os Boidae.
Existem apenas quatro espécimes depositados em colecdes, trés informacdes sobre uso do
ambiente (dois avistamentos no chdo e um em drvore) e o Gnico item alimentar registrado ¢
um marsupial terricola (veja em Marques & Cavalheiro 1998). Essas caracteristicas
somadas a caracteristicas morfologicas como tamanho da cauda, compressdo lateral e
circunferéncia corporal (além do tamanho do olho — obs. pess.) sugerem que esta espécie é
mais terricola que outras do género Corallus. Embora Kluge (1991) tenha sugerido que esta
espécie € irma de C. caninus, ela apresenta estado ancestral para a maioria das
caracteristicas morfologicas analisadas. Além disso, outros caracteres morfoldgicos (e.g.
didmetro da regido posterior a cabeca e didmetro do olho) associados a informagdes
genéticas, também sugerem maior proximidade desta espécie ao ancestral (Grazziotin et al.
2004, H. Ferrarezzi, com. pess.).

De forma mais geral, a andlise de componentes principais agrupa as espécies de um
mesmo género. Entretanto, mesmo espécies aparentadas (e.g. Corallus spp., Candoia spp.,
Morelia spp.) podem apresentar morfologia bastante distinta. Corallus caninus e C.
hortulanus sdo espécies irmas e de mesmo hdabito, mas sdo morfologicamente distantes
entre si e entre os demais boineos. Sanzinia madagascariensis e Acrantophis dumerili
agrupam-se mais proximas aos géneros Neotropicais do que de Candoia.

Os Boidae apresentaram considerdveis variacdes morfologicas durante a sua
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evolugdo e, embora a grande parte parega ter ocorrido no nivel de espécie ou subespécie
(autapomorfias) essas mudangas estdo relacionadas as mudangas no uso do hébitat. Apesar
das divergéncias entre as hipdteses filogenéticas propostas, ambas concordam que o
ancestral dos Boinae era semi-arboricola, possuia corpo moderadamente robusto
(circunferéncia corporal de 9 a 10% do CRC), cauda curta (cerca de 50 subcaudais, mas de
9 a 12% do CRC), cabeca pequena (cerca de 3% do CRC) e baixo SSD (0,06-0,07).
Segundo a hipétese adaptada de Kluge (1991) esse ancestral era de tamanho moderado
(cerca de 231 ventrais, CRC: 0,82-0,98 m) e corpo moderadamente comprimido (indice de
0,70). Em contraste, a hip6tese adaptada de Burbrink (2005) sugere que o ancestral era
grande (cerca de 252 ventrais, CRC: 1,4 a 1,5 m) e com o corpo ndo comprimido
lateralmente (indice de 0,85).

A maioria das reconstrugdes apresenta comprimento semelhante dos ramos das
arvores, em ambas as hipdteses. A morfologia corporal sugere maior proximidade de
Sanzinia madagascariensis em relacdo aos boineos Neotropicais, como sugerido na andlise
de Kluge (1991). Entretanto, ha grande necessidade de mais estudos sobre a filogenia dos
Boidae, incluindo as relagdes entre as subfamilias, que muitas vezes apresentam resultados

ambiguos nos diferentes estudos.
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APENDICE 1. Espécies dos Boinae e Pythoninae estudados.

Candoia aspera, NMNH 195595 Candoia carinata, NMNH 119713

Candoia carinata, evidenciando embrides, Candoia bibroni, Australian Museum R125500
Australian Museum R137248

Ricardo Sawaya

Boa constrictor constrictor Boa constrictor amarali
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Corallus caninus

Otavio/Marques

Corallus hortulanus Corallus hortulanus

Ivan Sazima

favio Mé‘rq’ﬁeé
N

4

Epicrates cenchria cenchria Epicrates cenchria crassus
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Eunectes murinus Eunectes notaeus

Eunectes deschauenseei Sanzinia madagascariensis, UTA 9627
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Acrantophis dumerili, Peabody Aspidites melanocephalus, NTM60298
Museum at Yale R11830

Antaresia stimsoni

Steve Wilson "~Steve Wilson

Antaresia childreni Antaresia maculosa
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Liasis fuscus Liasis olivaceous

Morelia amethistina Morelia spilota spilota
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I Klaus Bierschenk

Morelia spilota variegata Morelia viridis
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APENDICE 2. Relagdes filogenéticas entre os Boidae. (a) relacdes entre os Boinae

proposta de Kluge (1991), (b) relagdes entre os Boinae proposta Burbrink (2005), ambas

incluindo as relagdes entre Epicrates cenchria ssp. obtidas por Passos (2003). (c) Relagdes

entre os Pythoninae, proposta por Kluge (1993).

|ovsUsnBYISHP SBJOSUNT
sneejou sejoeunsy
SMuULINLY sejoeuns
SEY|juy SBp sajeiody
Isisse 0 s9jau0d7
SNSSEID D ..w@um..u__o__lu_-
eUyouad 2 sajeiidy
SAUBINUDY SN0
fuedodo snyeion
sSALUILeD SNfEIAD
40)oinsuod o Bog
fesewle o eog
sisuslIeosEOBPBLI BILIZUBS
‘dds siydojueiay
lucJqly Bjopueg
Bjeuled BlopUED
ejadse ejopued

leasuBnBRYOSAP S81HBLINT
sneejou seloeuny
snupgnw gajaeunyg
sey|juy sepsajeiaids
151558 '3 sejelaidy
SNSSB '3 s8)elainy
BliyoUso '3 s9)elid]

‘dds swdoueioy
sisuetieasefiepew efzues
JOJOLSUCD 2 BOg

lesewe ‘o eog

SnUeHOY Sneion
snuueo snjeios

oL

tuedoss snjeiog
1uoiq1q efopue]
BJBLLIED BIOPUBD

aisdsa slopue])

‘dds uoipid
BUljIsiyjjouie eifoioif
SipLith eifatont
ejojids eljoion
SNOBoENJO SISEIT
SROSTY SISel]
Istpaqye toyAdotoy
eog snjijooitjog
IUBIPHID BISaIRIUY
IUHOSUIES BISaielY
ESOJIIOBUI BISUETUY
ifesuiel soupidsy

sijedesouefoul soypidsy

88



APENDICE 3. Uso do substrato arbéreo (Sub) nos Boinae e Pythoninae. O valor de Sub
corresponde a porcentagem de individuos encontrados acima do chdo e o N representa o

numero total de observagoes.

Sub Referéncias

Boinae
Boa constrictor amarali 0,375 (N=16) Sawaya 2004, M. Martins, com. pess., C.
Nogueira, com. pess., obs. pess.

Boa c. constrictor 0,3 (N=9) Martins & Oliveira 1998, Schwartz & Henderson
1991, livro de registro de cole¢des, M. Martins,
com. pess.

Corallus caninus 1* Amaral 1976, Beebe 1946, Dixon & Soini 1986,
Duellman 1978, M. E. Oliveira, com. pess.

Corallus hortulanus 0,96 (N=57) Beebe 1946, Duellman 1978, Duellman &

Mendelson III 1995, Fugler 1986, Martins &
Oliveira 1998, livro de registro de colecdes, C.
Nogueira, com. pess.

Corallus cropanii 0,333 (N=3) 0.A.V. Marques, com. pess.
Epicrates c. assisi 0*
Epicrates c. cenchria 0,20 (N=20) Dixon & Soini 1986, Duellman 1978, Lemke

1978, livro de registro das colecdes, M.E.
Oliveira, com. pess., M. Martins, com. pess.

Epicrates c. crassus 0 (N=6) Sawaya 2005, C. A. Tozzeti, com. pess., C.
Nogueira, com. pess.

Eunectes 0* Dirksen 2002

deschauenseei

Eunectes murinus 0* Dirksen 2002, Rivas 1999,

Eunectes notaeus 0* Dirksen 2002, Striissmann 1992

Epicrates inornatus 0,5* Wiley 2003, A. Puentes-Rol6n, com. pess.

Sanzinia 1* Carpenter et al. 1978, Vences, com. pess.

madagascariensis

Acranthophis dumerili 0* Vences, com. pess.

Candoia carinata 0,5*% Harlow & Shine 1992

Candoia aspera 0* Harlow & Shine 1992

Candoia bibroni 1* Harlow & Shine 1992

Pythoninae

Aspidites melanocephalus  0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.

A. ramsayi 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.

Antaresia maculosa 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.

A. stimsoni 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.

A. childreni 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.

Bothrochilus boa 0* R. Shine, com. pess.
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Leiopython albertisi 0*

Liasis fuscus 0 (N=20)

L. olivaceous 0*

Morelia amethistina 1*

M. viridis 1%

M. s. spilota 0,16 (N=152)
M. s. variegata 0,61 (N=1285)

Cogger 2000, R. Shine, com. pess.

obs. pess., R. Shine, com. pess.

Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess.
Barker & Barker 1994

Barker & Barker 1994

Slip & Shine 1988

Shine & Fitzgerald 1996

* Dados quantitativos nao disponiveis.
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APENDICE 4. Folidose e indice de dimororfismo sexual de tamanho corporal (SSD) nos
Boinae e Pythoninae. A auséncia de referéncia para SSD significa que o indice foi

calculado a partir dos dados obtidos no presente trabalho.

N° de N° de SSD Referéncias para folidose*
ventrais  subcaudais e SSD'
Boinae
Boa  constrictor 226 -263 43 -52 0,058 Stull 1932*
amarali
Boa c. constrictor 250 -284 49 — 62 0,062 Stull 1932
Corallus caninus 188 —-219 64 -79 0,252 Boulanger 1961*
Corallus 258 -297 105-137 0,126 Henderson 2002*
hortulanus
Corallus cropanii 179 -=200 51 -53 0,338 Hoge 1953*
Epicrates c. assisi 240 —260 35 -62 0,016 Passos 2003*
Epicrates c. 246-279 45-68 0,030 Passos 2003*
cenchria
Epicrates c. 214-247 33-52 0,007 Passos 2003*
crassus
Eunectes 214 -236 49 -62 0,076 Dirksen 2002*
deschauenseei
Eunectes murinus 239 —-266 55-78 0,608 Dirksen 2002*
Eunectes notaeus 213 —-237 44 -61 0,309 Dirksen 2002*
Epicrates 261 -271 67-175 -0,010 Schmidt 1928*
inornatus
Sanzinia 199 -232 35-46 0,064 Vences & Glaw 2003 *
madagascariensis
Acranthophis 225 -236 20-33 -0,883 Boulanger 1961*
dumerili
Candoia carinata 160 -200 38 —56 0,254 Boulanger 1896*
Harlow & Shine 1992}
Candoia aspera 131 -146 15-21 0,374 Boulanger 1961%*, Harlow
& Shine 1992
Candoia bibroni 210-252 50-62 0,339 Boulanger 1961%, Harlow

& Shine 19927
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Pythoninae

Aspidites
melanocephalus
A. ramsayi

Antaresia
maculosa

A. stimsoni

A. childreni
Bothrochilus boa
Leiopython
albertisi

Liasis fuscus

L. olivaceous
Morelia
amethistina

M. viridis

M. s. spilota

M. s. variegata
Python reticulatus

P. curtus

P. brongersmaii

315-359

273-308

246-287

243-302

251-300

245-267
260-290

271-286

321-411

270-348

255-260
261-280

259-294

297-330

152-163

168-178

60-70

45-55

37-48

38-53

38-57

47-52
60-80

72-89

96-119

80-120

90-110
71-85

81-91

78-102

28-33

24-36

0,02
0,07
0,09
-0,28

0,04

0,04
0,13
0,08
0,21

0,29
0,11

0,11
0,37
0,08

0,09

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Slip 1990

Barker & Barkey 1994*,
Shine & Slip 1990"

Barker & Barker 1994%,
Shine & Slip 1990

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Slip 1990

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Slip 1990
Boulanger 1961*

Cogger 2000*

Barker & Barker 1994,
Shine & Slip 1990

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Slip 1990

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Slip 1990°

Barker & Barker 1994*
Barker & Barker 1994%*,
Slip & Shine 1988"

Barker & Barker 1994%*,
Shine & Fitzgerald 1995
Boulanger 1961*, Shine et
al. 1998', 1999a’

Keogh et al. 2001%*,

Shine er al. 1999b"

Keogh et al. 2001%*,

Shine et al. 1999b"

* = referéncias para folidose,
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APENDICE 5 Tamanho corporal médio e relagio com o tamanho na maturidade para os

Candoia spp. e Pythoninae.

Espécie CRC 92 (mm) CRC 4& (mm) CRC(imenor adultoy/ ~ Referéncia para
CRC i CRC
Candoia carinata 602 £ 156 (405- 480 £76 (317- Q9:0,67 Harlow & Shine
725, N =69) 720, N = 61) 330,66 1992
Candoia aspera 588 + 142 (345- 428 + 83 (225- 99:0,63 Harlow & Shine
930, N =43) 584, N =21) 33:0,59 1992
Candoia bibroni 983 £ 317 (600— 720 £ 229 (460- 99:0,61 Harlow & Shine
1460, N = 13) 1190, N =15) 33:0,64 1992
Aspidites 1593 £199 (1010- 1561 £323 (950- 9%:0,63 Shine & Slip
melanocephalus 1084, N = 19) 2180, N = 35). 330,61 1990
Aspidites ramsayi 1583 +248 (1290- 1482 £375 (1000- 99:0,81 Shine & Slip
1950, N =10) 2200, N =15) 330,67 1990
Leiopython 1457 £240 (1115- 1398 £357 (1160- 9 9: - Este trabalho
albertisi 1643, N =4) 2112, N=7) 33:0,89
Antaresia childreni 718+ 97 (485-940, 688 £ 152 (390- Q9:0,67 Shine & Slip
N =25). 990, N = 59) 34:0,57 1990
Antaresia 841+125 (620- 772 + 177 (500- 99:0,74 Shine & Slip
maculosa 1100, N = 24) 1120, N = 38) 33:0,65 1990
Antaresia stimsoni ~ 852+121 (650- 876211 (552- 99:0,76 Shine & Slip
1060, N = 20) 1270, N =21) 33:0,63 1990
Liasis fuscus 1300 £ 199 (1160- 1305 +£318 (970- 99:0,71 Shine & Slip
1650, N = 24) 2200, N = 87) 33:0,74 1990
Liasis olivaceous 1901 + 366 (1080- 1759 £379 (1000- 99:0,57 Shine & Slip
2550, N =24) 2520, N =23) 33:0,57 1990
Morelia 2325 +78 (2270- 1917 £650 (1290- 99:0,98 Shine & Slip
amethystina 2380, N =2) 3450, N = 10) 33:0,67 1990
Morelia s. spilota 1707 £299 (1250- 1543 £308 (1000- 99:0,73 Este trabalho
2220,N =15 2160, N =27) 33:0,65
Morelia s. 1583 £373 (950- 1422 +£397 (820- 99:0,60 Este trabalho
variegata 2450, N = 40) 2400, N = 56) 33:0,57
Morelia viridis 1319 £211 (990 - 1022 £ 158 (840- 99:0,77 Este trabalho
1600, N =7) 1352, N =10) 33:0,84
Bothrochilus boa - 824 £ 160 (660- 33:0,8 Shine & Slip
1200, N =11), 1990
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CAPITULO 2

ESTRATEGIAS REPRODUTIVAS DOS
BOIDAE
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RESUMO. Informagdes sobre a biologia reprodutiva dos Boinae Neotropicais s@o restritas
e referem-se basicamente a espécimes em cativeiro. Este trabalho apresenta informacdes
sobre a ecologia reprodutiva dessas serpentes, a partir de exemplares preservados em
colecdes, e compara com as informagdes disponiveis na literatura para os Erycinae e
Pythoninae. Com excecdo de Corallus hortulanus e Eunectes murinus, todas as espécies
apresentaram vitelogénese concentrada no outono-inverno, gestacdo do final do inverno até
a primavera e nascimentos no final da primavera até o verdo. Cépula foi observada em
poucas espécies (Boa constrictor ssp. € Epicrates cenchria crassus) e ocorreu do outono até
inicio do inverno. As espécies do género Corallus apresentaram vitelogénese mais
prolongada. A gestacdo em C. hortulanus ocorreu desde o final do verdo até inicio do
inverno e os nascimentos no outono-inverno. Eunectes murinus apresentou vitelogénese na
primavera, a gestacdo durante o verdo e 0s nascimentos no outono-inverno. O ciclo
testicular foi sazonal em B. c. constrictor (pico de espermatogénese no verdo) e em E. c.
crassus (pico de espermatogénese no verdo-outono) e continuo nas demais espécies
analisadas (C. hotulanus, E. c. assisi e E. c. cenchria). O tamanho da ninhada variou de
acordo com o tamanho das espécies. O padrdao reprodutivo da maioria dos Boinae
analisados parece diferir dos Boinae de Madagascar e dos Erycinae, assemelhando-se ao
padrio da maioria dos Pythoninae. O tamanho da ninhada e dos recém-nascidos é

semelhante nas sub-familias Boinae e Pythoninae.
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ABSTRACT. Data on the reproductive biology of Neotropical Boinae are mostly restricted
to captive snakes. This work presents information on reproduction of these snakes, using
preserved specimens from collections, and compares the results to those available in
literature to the subfamilies Pythoninae and Erycinae. The Neotropical Boinae presented
vitelogenesis mostly during the autumn and winter (except for Corallus hortulanus and
Eunectes murinus), pregnancy from late winter to spring and birth from late spring to
summer. Mating was only recorded to Boa constrictor spp. and Epicrates cenchria crassus,
from autumn to early winter. Vitellogenis timing was more extended in Corallus
hortulanus, the pregnancy was recorded from late summer to early winter, and birth from
autumn to winter. In Eunectes murinus vitellogenesis occurred in the spring, pregnancy in
the summer and birth from autumn to winter. Testicular cycles were seasonal in Boa c.
constrictor (peak occurring in the summer) and in Epicrates c. crassus (peak occurring in
the summer-autumn), but continuous in the other species (C. hotulanus, E. c. assisi e E. c.
cenchria). Clutch size differs among species but it was related to SVL. The reproductive
pattern in most Boinae species apparently differed from the Madagascan boas and Erycinae
species but was very similar to the pattern recorded to most Pythoninae snakes. Clutch size

and offspring size is similar among Boinae and Pythoninae snakes.
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INTRODUCAO

Informacdes sobre reprodugdo em vertebrados t€m sido de grande importancia para
teste de hipdteses e elaboracdo de modelos evolutivos que integrem os diversos atributos
ecoldgicos dos organismos (Krebs 1999, Madsen et al. 1992, Olsson et al. 1999, Shine
1980a, 1983). Estudos sobre reproducdo incluem descri¢io de ciclos reprodutivos, tamanho
do corpo na maturidade sexual, dimorfismo sexual e fecundidade (cf. Seigel & Ford 1987).

Em relagdo a reproducdo de serpentes, o aspecto melhor conhecido é o ciclo
reprodutivo. Serpentes de zonas temperadas possuem ciclos reprodutivos sazonais
sincronizados as estagdes do ano (Seigel & Ford 1987). Em dreas tropicais existem espécies
com ciclos reprodutivos (femininos e masculinos) estritamente sazonais € outras com
reproducdo continua (Fowler et al. 1998, Janeiro-Cinquini et al. 1993, Jordao 1996,
Marques 1996a, Pizzatto 2003, Pizzatto & Marques 2002). Entretanto, mesmo espécies que
se reproduzem ao longo do ano podem apresentar picos reprodutivos em determinada época
(Pizzatto & Marques 2002).

As vdrias fases do periodo reprodutivo de uma serpente podem estar relacionadas a
temperatura, umidade, disponibilidade de recursos, fotoperiodo, modo reprodutivo
(viviparidade/oviparidade) ou ainda ser conservativa em determinadas linhagens
filogenéticas (cf. Marques 1996a,b, 1998, Seigel & Ford 1987, Vitt 1987). Embora os
estudos recentes realizados com serpentes neotropicais tenham avaliado a influéncia de
alguns destes fatores sobre o ciclo reprodutivo (e.g., Hartmann et al. 2002, Marques
1996a,b, Pizzatto 2003, Pizzatto & Marques 2002) ainda é dificil fazer uma avaliacio
segura para os diferentes grupos de serpentes.

A maturidade sexual € um aspecto pouco conhecido mesmo entre espécies de climas

temperados, sendo dificil a deteccdo de padrdes para a maioria dos grupos de serpentes (cf.
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Parker & Plumer 1987). Em muitas espécies os machos atingem a maturidade mais cedo,
com menor tamanho corporal, entretanto isso ndo ocorre em todas as serpentes (Parker &
Plumer 1987). O tamanho do corpo na maturidade geralmente estd relacionado ao tamanho
médio dos adultos (cf. Shine 1978, 1980b, 1989). As fémeas geralmente atingem tamanhos
maiores que os machos, porém as espécies que apresentam combate ritual entre machos
costumam apresentar dimorfismo inverso (Shine 1994). O tamanho corporal da fémea tem
forte influéncia sobre sua fecundidade, incluindo o nimero, tamanho e massa dos filhotes
(Fitch 1970, 1981, Marques 1996a,b, Shine 1993, 1994). Isso pode explicar a grande
variagdo intra e interespecifica deste parametro entre as serpentes.

Ao contrdrio do que ocorre com os Colubroidea, existem relativamente poucos
estudos sobre a biologia reprodutiva de serpentes mais basais na filogenia, mesmo em
outras regidoes do mundo (Greene 1997, Ross & Marzec 1990). A familia Boidae
compreende trés subfamilias: Boinae (restrita a regides Neotropicais e ilhas no Pacifico),
Erycinae (serpentes fossoriais encontradas na América do Norte, Europa, Asia e Africa) e
Pythoninae (Australia, Asia e Africa). A biologia reprodutiva dos Pythoninae é conhecida
para a maioria das espécies, especialmente as encontradas na Austrdlia (Barker & Barker
1994, Shine 1991, Shine & Slip 1990). Entretanto, para os Boinae estas informacdes estao
restritas basicamente ao gé€nero Candoia (endémico da regido da Nova Guiné e Ilhas
Saloméao) (Harlow & Shine 1992) e dados de espécies neotropicais obtidos em cativeiro
(Greene 1997, Ross & Marzec 1990). As informacdes obtidas em cativeiro ndo permitem
caracterizar com seguranca as tendéncias reprodutivas deste grupo de serpentes. A familia
Boidae possui posi¢do basal entre as serpentes macrostomata, portanto a caracteriza¢ao da
reproducdo neste grupo € essencial para compreender melhor os padrdes reprodutivos e sua

evolucgdo entre os macrostomata.
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MATERIAL E METODOS

Foram consultadas as colecdes das seguintes instituicoes: Museu Paraense Emilio
Goeldi (MPEG), Instituto Nacional de Pesquisas Amazdnicas (INPA), Universidade
Federal do Amazonas (UFAM), Comissdo Executiva do Plano da Lavoura Cacaueira
(CEPLAC), Universidade de Brasilia (UnB), Universidade Estadual de Campinas
(Unicamp), Universidade Federal do Grosso do Sul (UFMS — campus Campo Grande e
Corumbd), Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecudria (EMBRAPA — Corumbd) e
Instituto Butantan (IB). Os taxons analisados foram: Boa constrictor amarali, B. c.
constrictor, Corallus caninus, C. hortulanus, Epicrates cenchria cenchria, E. c. crassus, E.
c. maurus, E. c. assisi, E. c. polylepis, E. c. hygrophilus, E. c. barbouri, Eunectes notaeus,
E. murinus e E. deschauenseei.

Todos os exemplares examinados foram medidos quanto ao comprimento rostro-
cloacal (CRC) e determinados quanto ao sexo. Dos exemplares dissecados, foram medidos
o tamanho do maior foliculo ovariano, largura e espessura dos testiculos e didmetro do
ducto deferente. Nas fémeas, foi contado o numero de embrides ou foliculos bem
desenvolvidos. O desenvolvimento dos embrides foi categorizado em trés estdgios: 1 — logo
ap6s a ovulacdo (e provavelmente fecundac¢do) quando somente o vitelo € visivel, 2 — o
vitelo ainda é abundante, mas um pequeno embrido ja é visivel e 3 — o embrido ja estd
totalmente formado e ndo ha mais vitelo. Verificou-se também a presenca de contetido
gastro-intestinal nos diferentes estdgios reprodutivos.

Fémeas foram consideradas maduras quando apresentavam foliculos em
vitelogénese secunddria embrides, ovidutos pregueados ou se haviam dado a luz antes da
morte. O tamanho minimo de foliculos em vitelogénese secundaria foi 10 mm (cf. Shine

1978), estabelecido a partir da andlise da distribui¢do dos tamanhos de foliculos por més.
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Machos foram considerados maduros quando apresentavam testiculos tirgidos e/ou ductos
deferentes opacos e enovelados (cf. Shine 1980b, Slip & Shine 1988).

A freqiiéncia reprodutiva das fémeas foi calculada pela porcentagem de fémeas
reprodutivas nas amostras (Seigel & Ford 1987).

A atividade de machos e fémeas foi inferida a partir da abundancia de serpentes ao

longo do ano (c¢f. Marques et al. 2001).

ANALISE DE DADOS

Andlises preliminares indicaram a auséncia de variag@o nas varidveis medidas entre
populacdes de uma mesma espécie (e.g., Boa c. constrictor € Corallus hortulanus na
Amazonia e Mata Atlantica e Eunectes murinus no Cerrado e Amazodnia). Assim, essas
amostras foram analisadas conjuntamente. Portanto, os resultados referem-se a padrdes
gerais para as espécies.

Quando os exemplares eram representados apenas por suas peles, o CRC foi
estimado pela equacdo da reta de regressao linear do comprimento da cabega ou da cauda
pelo CRC. Em casos onde a regressdo nao era significativa ou ndo havia dados suficientes
para fazé-la o CRC foi estimado pela medida da pele, utilizando-se régua. No caso de E.
murinus, como grande parte da amostra de fémeas era constituida apenas pelas peles,
adotou-se o tamanho da menor fémea adulta segundo Rivas (1999). O CRC médio dos
machos e fémeas adultos foi comparado por meio de teste t (Zar 1999).

A relacdo entre o nimero de foliculos vitelogénicos, embrides ou filhotes e o CRC
da fémea foi analisada por regressdo linear (Zar 1999) para Corallus hortulanus. Para as
outras espécies, cujo tamanho amostral era pequeno, essa relagdo foi investigada por meio

de correlacdo de Spearman (Zar 1999).
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O volume dos testiculos € utilizado como indicativo da espermatogénese (Fox 1952,
Shine 1977, Volspe 1944) e foi calculado pela férmula do volume da elipséide (4/3nabc,
onde a é metade do comprimento, » ¢ metade da largura e ¢ metade da espessura do
testiculo (c¢f. Pleguezuelos & Feriche 1999). O didmetro do ducto deferente € utilizado
como indicativo de estocagem de esperma e pode sugerir a época de cépula (Almeida-
Santos et al. 2006). As variagcdes no volume dos testiculos e didmetro do ducto deferente
foram analisadas ao longo das estacdes do ano, por teste de Kruskal-Wallis nos casos em
que o tamanho amostral permitia a andlise. Quando a regressdo linear do volume dos
testiculos e do didmetro do ducto deferente em relacdo ao CRC era significativa os testes
foram feitos utilizando-se os residuos dessas regressdes. Quando detectada diferenca
significativa realizou-se teste de Dunn para as compara¢des multiplas a posteriori (Zar
1999).

As relagdes entre tamanho das ninhadas, CRC dos recém-nascidos e o CRC das
fémeas foram analisadas utilizando-se o método de contrastes independentes (Felsenstein
1989) considerando as hipéteses filogenéticas disponiveis (ver Apéndice 1, Capitulo 1).

O tamanho da ninhada foi comparado entre espécies agrupadas quanto ao uso do
ambiente por meio de ANCOVA. As varidveis foram transformadas para seu logaritmo
natural, o CRC foi utilizado como varidvel independente, uso do substrato como fator e
tamanho da ninhada como varidvel dependente. Para esta andlise as espécies semi-
arboricolas (segundo a classificacd@o utilizada no Capitulo 1) foram agrupadas junto com as
terricolas. Os residuos da relacdo do tamanho da ninhada e CRC dos recém nascidos com o
CRC das fémeas foram relacionados a proporcao do uso do substrato arbéreo por meio da

andlise de contrastes independentes (Felsenstein 1989) nas hipdteses filogenéticas
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disponiveis (ver Apéndice 1, Capitulo 1), utilizando o programa Mesquite 1.05, associado
ao pacote PDAP. Nas andlises de contrastes as proporcdes de uso do substrato foram
transformadas para o arco-seno da raiz quadrada (Zar 1999) e nas relagdes entre CRC e
tamanho da ninhada as varidveis foram transformadas para seu logaritmo natural. Todos os
ramos foram ajustados para 1 e as relacdes entre as varidveis foram analisadas por
regressdo linear forcada a passar pela origem (i.e. com intercepto ajustado para 0; e.g.,
Martins & Hansen 1996). Nessas andlises de fecundidade foram utilizadas as informacdes
coletadas para todos os Boinae Neotropicais, Sanzinia madagascariensis, Candoia spp.,
Pythoninae australianos (citados no Capitulo 1). Informacdes adicionais as coletadas nos
museus foram cedidas por Richard Shine (School of Biological Sciences, The University of
Sydney) ou obtidas da literatura (Harlow & Shine 1992, Madsen & Shine 1996, Shine &
Slip 1990, Shine et al. 1998, 1999a,b).

A variagdo na atividade de machos e fémeas foi analisada por meio de Qui-
quadrado (Zar 1999), utilizando-se o nimero de serpentes por estacdo do ano: verdo
(janeiro a marco), outono (abril a junho), inverno (julho a setembro) e primavera (outubro a

dezembro).

RESULTADOS

Ciclos reprodutivos

Boa constrictor amarali: foliculos em vitelogénese secunddria foram registrados a
partir de junho (Fig. 1a), mas é possivel que a vitelogénese se inicie antes. Provavelmente a
ovulacdo e o inicio do desenvolvimento embriondrio ocorram em meados de setembro,
quando os foliculos ja estdo grandes (Fig. la). Recém-nascidos foram encontrados

principalmente em janeiro (Fig. 2a). O tamanho da ninhada foi positivamente relacionado
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ao CRC da fémea (R = 0,83; p = 0,042; Fig. 3a). O numero de foliculos vitelogé€nicos nas
fémeas preservadas foi de 11 e 16 (Fig. 3a). Entretanto, houve registro de ninhadas (ou
parte delas, nas quais sé havia os filhotes, sem dados da mae) com cinco (agosto), 10
(janeiro) e 30 filhotes (sem data). Um evento de corte foi observado em abril de 2003 no
serpentdrio do IB e outro em junho de 2004 na recep¢do do IB (ver detalhes abaixo).
Copula foi registrada em meados de julho de 2003, no serpentdrio do IB. Aparentemente, o
volume dos testiculos e didmetro do ducto deferente ndo variaram ao longo do ano, embora
individuos nos meses de setembro a dezembro tenham sido pouco amostrados (Figs. 4a e
Sa). A freqiiéncia reprodutiva das fémeas foi de 13,6 % (Nioa = 22).

Boa c. constrictor: duas fémeas em vitelogénese secunddria foram encontradas em
agosto e setembro, respectivamente (Fig. 1b). Uma fémea com embrido (estigio 1 de
desenvolvimento) foi encontrada em julho (Fig. 1b). Recém-nascidos foram encontrados
principalmente em outubro, novembro, janeiro e fevereiro (Fig. 2b). Ninhadas foram
registradas em setembro (N = 1), outubro (N = 2) e abril (N = 1). O tamanho da prole
variou de 18 a 41 (N = 10), de acordo com o numero de foliculos ovarianos e embrides
(Fig. 3b) e trés ninhadas de 18, 27 e 34 filhotes (as duas ultimas sem dados da mae). O
tamanho da prole aumentou com o CRC da fémea (R = 0,88; p = 0,004; Fig. 3b). Ritual
de corte foi observado em meados de junho de 2004, nas caixas de manutenc¢ao temporéaria
de serpentes da recepcdo do IB. Neste evento, um macho de B. c. constrictor dardejava e
esfregava a regido gular no dorso de uma fémea de B. c¢. amarali, movimentando-se
lentamente sobre ela. Aparentemente, o volume dos testiculos aumenta entre janeiro e
fevereiro e o didmetro do ducto deferente entre abril e maio (Fig. 4b e 5b). A freqiiéncia

reprodutiva das fémeas foi de 16,7% (Niotas = 18)
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Corallus caninus: foliculos em vitelogénese secunddria foram encontrados em
marco, setembro, outubro e dezembro, sendo este o maior (Fig. 1¢). Uma ninhada com sete
filhotes foi registrada em janeiro. Dois filhotes com tamanho préximo ao de recém-
nascidos (CRC = 400 e 399 cm) foram registrados em janeiro e outubro, respectivamente.
O ndmero de foliculos vitelogénicos variou de trés a 11 e ndo estava relacionado
significativamente ao CRC da fémea (R = -0,22; p = 0,576; Fig. 3c). Nao ha informagoes
sobre o ciclo reprodutivo de machos devido ao baixo tamanho amostral. A freqiiéncia
reprodutiva das fémeas foi de 35% (Niota = 20)

Corallus  hortulanus: foliculos em vitelogénese secunddria sé ndo foram
encontrados em junho e embrides em estdgio inicial de desenvolvimento ocorreram em
outubro e dezembro (Fig. 1d). Recém-nascidos ocorreram principalmente em maio e
outubro (Fig. 2c). Uma ninhada nasceu em cativeiro em maio, de mae coletada prenhe, no
norte da Mata Atlantica (BA) e outra em junho, no sul da Mata Atlantica (RJ). O ndmero de
foliculos vitelogénicos ou embrides variou de trés a 24, sendo correlacionados
positivamente com o CRC da fémea (Fig. 3d; R®= 0,18; B = 0,015; p = 0,007). O volume
dos testiculos (Fig. 4c; Hiz 31y = 1,35, p = 0,72) e diametro do ducto deferente ndo variam
significativamente ao longo do ano (Fig. 5¢, Hsaaay = 2,78, p = 0,43). A freqiiéncia
reprodutiva das fémeas foi de 50,6% (Niora1 = 83)

Corallus cropanii: ndo hé informacdes.

Epicrates cenchria assisi: foliculos vitelogénicos ocorreram em maio e agosto, uma
fémea com embrides em estdgio 1 de desenvolvimento foi registrada em novembro (Fig.
le) e outra em maio (embrides ndo medidos pois estavam muito deformados). Recém-
nascidos foram encontrados em outubro (N = 2), janeiro (N = 2), fevereiro a abril (N =1

em cada més) e junho (N = 1). Uma ninhada com cinco filhotes foi registrada em maio e
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duas, com oito filhotes cada, em dezembro. O ndmero de foliculos vitelogénicos ou
embrides foi de sete (N = 1 fémea), oito (N = 3), 11 N =1) e 14 (N = 1) e nao foi
relacionado ao CRC da fémea (R, =-0,39; p = 0,439). Nao houve variacao nos residuos do
volume dos testiculos (varidveis transformadas para o logaritmo natural, F;17) = 1,13; p =
0,346; Fig. 4d) nem no didmetro do ducto deferente (varidveis transformadas para o
logaritmo natural, F(; 16y = 0,66; p = 0,535; Fig. 5d). A freqii€ncia reprodutiva das fémeas
foi de 30,3% (Niota1 = 18).

Epicrates c. cenchria: foliculos em vitelogénese secundaria ocorreram entre junho e
dezembro. Embrides em estdgio 1 de desenvolvimento foram encontrados de agosto a
outubro e embrides em estdgio 2 em novembro (Fig. 1f). Um maior nimero de filhotes
com tamanho de recém-nascidos ocorreu em dezembro e fevereiro (Fig 2d) e uma ninhada
com 15 filhotes foi coletada em janeiro. O niimero de foliculos ou embrides variou de oito a
25 nas fémeas dissecadas e ndo estava relacionado significativamente ao CRC da fémea
(R = 0,44; p = 0,207; Fig 3e). Os residuos dos volumes dos testiculos (varidveis
transformadas para o logaritmo natural, F331) = 0,52; p = 0,675) e do didmetro do ducto
deferente (varidveis transformadas para o logaritmo natural, F3 31y = 1,45; p = 0,246) néo
variam ao longo das estagdes do ano (Fig. 4e, Se). A freqiiéncia reprodutiva das fémeas foi
de 66,5% (Niota1 = 18)

Epicrates c. crassus: foliculos vitelogénicos ocorreram entre abril e maio e em
outubro. Embrides ocorreram de outubro a dezembro (Fig. 1g). Filhotes com tamanho de
recém-nascidos foram encontrados principalmente em novembro (Fig. 2e). Uma fémea
expeliu 14 filhotes completamente formados no momento em que foi atropelada em
27/01/2000, em uma estrada no Parand. O nimero de foliculos ou embrides nos exemplares

fixados variou de oito a 26 (Fig. 3f) e ndo foi relacionado ao CRC da fémea (R = -0,09; p
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=0,789). O volume dos testiculos aumentou significativamente no verdo-outono e diminuiu
no inverno-primavera (Fig. 4f; Hs30) = 10,94, p = 0,012), ao passo que o ducto deferente
aumentou no outono-inverno e diminuiu na primavera verdo (Fig. 5f; Hz31) = 8,12; p =
0,045). Combate entre machos, em cativeiro, foi observado entre abril e junho de 2001,
2002 e 2003. A freqiiéncia reprodutiva das fémeas foi de 60,2% (Niota1 = 27)

Epicrates c. maurus: a Unica informacgdo reprodutiva disponivel é a ocorréncia de
uma ninhada com oito filhotes, nascida em cativeiro, de fémea coletada griavida em
novembro, em Cachoeira do Arari, Ilha de Marajo, PA.

Eunectes deschauenseei: nao foram encontradas fémeas em vitelogénese
secunddria. O ntmero de filhotes de ninhadas nascidas em cativeiro, provenientes de
fémeas gravidas, variou de trés a 27 filhotes (Fig. 3g). As ninhadas foram registradas em
marco (N = 1), abril (N = 2) e novembro (N = 2). Um filhote com tamanho de recém-
nascido foi registrado em dezembro. O tamanho da amostra de machos nédo foi suficiente
para andlise. A freqii€éncia reprodutiva das fémeas foi de 33,3% (Niota = 11).

Eunectes murinus: um maior nimero de filhotes foi registrado em maio e julho (Fig
2f). Uma ninhada com 82 filhotes foi registrada em maio (CRC da fémea = 4394 mm),
outra com 54 filhotes em julho (CRC da fémea = 3900 mm), e outras duas com 70 e 49
filhotes em junho e agosto, respectivamente. Nao h4 informagdes suficientes para descrever
o ciclo reprodutivo dos machos. O pequeno nimero de fémeas adultas na amostra nio
pertimiu a inferéncia da freqiiéncia reprodutiva.

Eunectes notaeus: o unico dado reprodutivo disponivel é de uma ninhada de 13
filhotes em margco (CRC da fémea = 2255 mm). O pequeno niimero de fémeas adultas na

amostra ndo pertimiu a inferéncia da freqiiéncia reprodutiva.
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Figura 1. Variacdo no didmetro do maior foliculo ovariano (simbolos cheios) ou embrides

em estdgio 1 (simbolos vazios) nos Boinae Neotropicais. C. +: exemplares com foliculos e

corpo liteo ou oviduto muito pregueado. F e G. x: embrides em estagio 2. Todas as

medidas em mm.
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O tamanho médio da ninhada aumenta com o aumento do CRC médio das fémeas,
nas espécies de Boinae e Pythoninae mesmo considerando o efeito filogenético (hip6tese de
Kluge (1991, 1993): R? = 0,27; p = 0,005; hipétese de Burbrink (2005): R? = 0,28; p =
0,004). O CRC médio dos recém-nascidos também aumenta com o CRC médio das fémeas
nas duas subfamilias (hipétese de Kluge (1991, 1993): R* = 0,70; p < 0,0001; hipétese de
Burbrink (2005): R* = 0,71; p < 0,0001). Espécies aquaticas (Eunectes spp.) apresentaram
ninhadas relativamente maiores ao passo que as arboricolas apresentaram ninhadas menores
(ANCOVA - inclinagdo: F(j 146y = 5,97; p < 0,0001; Fig. 6). O tamanho da ninhada diminui
com o aumento da arborealidade mesmo considerando o efeito filogenético (hipétese de
Kluge (1991, 1993): R’ = 0,15; p = 0,029; hipétese de Burbrink (2005): R’ = 0,13; p =
0,030; Fig. 7) e o tamanho do recém-nascido ndo estd relacionado com o grau de
arborealidade (hip6tese de Kluge (1991, 1993): R’ = 0,03; p = 0,417; hipétese de Burbrink

(2005): R? = 0,05; p = 0,302).
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Figura 6. Relacdo entre o comprimento rostro-cloacal das fémeas e o tamanho da ninhada

entre os boidae aqudticos, terricolas e arboricolas.
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Atividade

Fémeas de Boa c. amarali foram mais abundantes no outono, entre abril e junho (X2
=14,9; gl = 3; p = 0,019; Fig. 8a) e ndo houve variacdo sazonal significativa na abundancia
das fémeas das outras espécies entre as estagdes do ano (Boa c. constrictor: X* = 0,89; gl =
3; p = 0,829; Fig. 8a; Corallus caninus: X% = 0,83; gl = 3; p = 0,843; Fig. 8b; Corallus
hortulanus: X* = 5,0; gl = 3; p = 0,170; Fig. 8b; Epicrates c. assisi: X> = 5,77, gl = 3; p =
0,123; Fig. 8c; Epicrates c. cenchria: X? = 0,24; gl = 3; p = 0,506; Fig. 8c; Epicrates c.
crassus: X* = 3,7; gl = 3; p =0,240; Fig. 8c; Eunectes deschauenseei: X% = 50;gl=3;p=
0,172; Fig. 8d e Eunectes murinus: X% = 2,38; gl = 3; p = 0,496; Fig. 8d). Machos de Boa c.
amarali (X2 = 10,3; gl = 3; p = 0,016; Fig. 9a), Corallus caninus (X2 =309; gl=3;p <
0,00001; Fig. 9b), Epicrates c. crassus (X2 = 8,13; gl = 3; p = 0,045; Fig. 9¢) e Eunectes
deschauenseei (X2 = 12,4; gl = 3; p = 0,006; Fig. 9d) foram mais coletados no outono, de
abril a junho, e de Corallus hortullanus no verao, de janeiro a margo (X2 =11,2;gl=3;p=
0,010; Fig. 9b). Machos das outras espécies ndo apresentaram variacao sazonal na atividade
entre as estagdes do ano (Boa c. constrictor: X? = 2,33; gl = 3; p =0,506; Fig. 9a; Epicrates
c. assisi: X° = 6,2; gl = 3; p = 0,102; Fig. 9c; Epicrates c. cenchria: X% = 2,06; gl=3;p=
0,561; Fig. 9c; Eunectes murinus: X% = 3,69; gl = 3; p =0,297; Fig. 9d e Eunectes notaeus:

X% = 0,05; gl = 3; p=0,997; Fig. 94d).
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Figura 8. Variacdo sazonal na atividade de fémeas dos Boinae. A. barras escuras: Boa
constrictor amarali, claras: Boa c. constrictor; B. barras escuras: Corallus hortulanus,
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Figura 9. Variacdo sazonal na atividade de machos dos Boinae. A. barras escuras: Boa
constrictor amarali, claras: Boa c. constrictor; B. barras escuras: Corallus hortulanus,
claras: C. caninus; C. barras escuras: Epicrates cenchria assisi, claras: Epicrates c.
cenchria, hachurada: Epicrates c. crassus; D. barras escuras: Eunectes murinus, claras: E.

deschauenseei, hachuradas: E. notaeus.
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DISCUSSAO

Ciclos reprodutivos

Boa c. amarali apresenta ciclo reprodutivo pouco mais tardio e curto em relacio a
B. c. constrictor. Na primeira subespécie, a formacao de embrides inicia-se em setembro e
0s nascimentos ocorrem principalmente em janeiro; na segunda, os embrides aparecem em
junho e os nascimentos ocorrem de setembro a fevereiro. Essas diferencas possivelmente
estdo relacionadas as diferencas climaticas, ja que B. c¢. amarali ocorre em 4reas com maior
sazonalidade climdtica do que B. c. constrictor. Entretanto, a época de corte e copula e o
tamanho da prole sdo similares nas duas subespécies. Adicionalmente, B. c. occidentalis, na
Argentina, também apresenta ciclo folicular sazonal, com a reprodu¢do (gametogénese,
corte e copula) ocorrendo na estagdo seca (Abril a Setembro) e tamanho de prole similar as
duas subespécies aqui estudadas (Bertona & Chiaraviglio 2003). Em cativeiro, diferentes
subespécies também apresentam cOpula no outono-inverno e nascimento no verdo (Ross &
Marzec 1990). Embora o ciclo reprodutivo das fémeas pareca ser conservativo nessa
espécie, € possivel que haja diferencas na extensdo ou época do ciclo e em determinados
comportamentos associados a reproducao. Por exemplo, em B. c. occidentalis foi registrada
a ocorréncia de agregacdes reprodutivas durante o outono, na Argentina (Bertona &
Chiaraviglio 2003), comportamento aparentemente nunca relatado para jibdias brasileiras,
mesmo em cativeiro. Em algumas subespécies de B. constrictor cativas as fémeas
necessitam de varios machos e mdltiplas cépulas para se reproduzirem (Ross & Marzec
1990), o que sugere que as agregacdes reprodutivas devem realmente fazer parte do sistema
de acasalamento nesses casos. Informagdes sobre o ciclo espermatogénico ndao estio
disponiveis para a maioria das subespécies, mas parece ser continuo naquelas aqui

estudadas.

127



Entre as Corallus, C. hortulanus parece ter ciclo mais longo do que C. caninus. Na
primeira espécie a vitelogénese deve ser lenta, iniciando-se em julho e podendo se
prolongar até maio do ano seguinte. Os nascimentos podem ocorrer de junho a maio. J4 em
C. caninus os nascimentos ocorrem entre outubro e janeiro. De forma geral, C. cooki, C.
grenadensis, C. hortulanus e C. ruschenbergerii tendem a ter filhotes na estagdao chuvosa
(julho a dezembro; cf. Henderson 2002). Isso também ocorre com C. caninus, entretanto os
dados aqui obtidos para C. hortulanus ndo concordam com os obtidos por Henderson
(2002), possivelmente devido ao seu pequeno tamanho amostral. A espermatogénese parece
ser continua e a auséncia de variacao no didmetro do ducto deferente sugere que os ciclos
de machos e fémeas sejam associados (Almeida-Santos et al. 2006). Em cativeiro, o
combate em C. caninus foi registrado no inverno (Osborne 1984).

Apesar de sugestdes de que fémeas do grupo Epicrates cenchria poderiam
apresentar reproducdo continua e anual (Ross & Marzec 1990), todas as subespécies aqui
estudadas apresentam ciclos sazonais com gestacdo nas estagcdes mais quentes/chuvosas. A
reproducdo sazonal também ocorre em outras espécies do género, com vitelogénese e
gestacdo na primavera e inicio do verdo e nascimentos desde o final do verdo até inicio do
outono na natureza (Murphy & Guese 1977: E. f. fordii; Murphy et. al. 1978: E. c.
cenchria, E. f. fordii, E. g. gracilis; Vitt & Vangilder 1983: E. c. assisi; Reagan 1984,
Wiley 2003: E. inornatus) ou mesmo em cativeiro (Buden 1975: E. chrysogaster; Hanlon
1964: E. striatus; Murphy et al. 1978: E. angulifer). Nas subespécies de E. cenchria aqui
estudadas a vitelogénese ocorre na estagdo seca (outono-inverno) € 0s nascimentos na
chuvosa (final de primavera-inicio de verdo). O ciclo dos machos apresentou-se mais
variavel, sendo sazonal e ndo sincronico com o das fémeas em E. c¢. crassus € continuo em

E. c. assisi e E. c. cenchria. Em E. c. crassus, a assincronia da época de gamegénese para
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ambos os sexos e época de copula sugere que, além dos machos, fémeas também devem
estocar esperma. O combate entre machos deve ser comum a todos os representantes do
grupo, a julgar pelo dimorfismo sexual de tamanho (veja no capitulo 1). Tolson (1992)
ressalta que existe nitido padrdo de acasalamento na primavera em Epicrates ssp.
Entretanto, isto parece ocorrer apenas nas espécies caribenhas (E. angulifer: Murphy et al.
1978, Ross & Marzec 1990; E. subflavus: Ross & Marzec 1990; E. striatus: Hanlon 1964;
E. inornatus: Grant 1932 apud Reagan 1984; Peres-Rivera & Velez 1978 apud Reagan
1984) com excecdo de E. f. fordii que copula no inverno (Murphy & Guese 1977). Espécies
continentais como as do grupo cenchria apresentam copula (e combate, quando registrado)
no outono-inverno (Ross & Marzec 1990, Schuett & Schuett 1995, Pizzatto et al. 20006).
Entre as sucuris, as duas menores espécies, Eunectes notaeus e E. deschauenseei
parecem apresentar ciclos mais semelhantes, com nascimentos na estagdo chuvosa e inicio
da seca. Por outro lado, os nascimentos em E. murinus ocorrem durante a seca (outono-
inverno), o que concorda com os dados obtidos para a populagdo venezuelana (cf. Rivas
1999). Outros estudos relatam parturicao de E. murinus na estacio seca (outono-inverno) na
Guiana, Equador e Peru (veja em Strimple 1993). Entretanto, existem relatos de cépula no
final do outono e inicio do inverno e nascimentos no verdo, em Trinidad e uma serpente foi
encontrada com embrides desenvolvidos, na Amazo6nia Brasileira, em outubro (Hero & dos
Santos 1987, Strimple 1993). Quanto ao tamanho da prole, E. deschauenseei e E. notaeus
apresentaram ninhadas menores, o que deve estar relacionado ao menor tamanho corporal.
Entretanto, hd poucos dados para E. notaeus e é possivel que esta apresente ninhadas
maiores que E. deschauenseei, pois seu tamanho corporal é maior. Os tamanhos das
ninhadas para E. murinus registrados no presente estudo sdo maiores do que o tamanho

médio da populacdo venezuelana, porém estd dentro da amplitude registrada para esta
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popoulacdo (cf. Rivas 1999) na Venezuela. As agregacdes reprodutivas em E. murinus
ocorrem no final do inverno ao inicio da primavera (Rivas 1999), portanto simultineas a
vitelogénese. Nao foram obtidos relatos sobre agregacdes reprodutivas de E. murinus no
Brasil. Registros de variagdes inter-populacionais no sistema de acasalamento em serpentes
sdo raros. O Unico caso bem conhecido € do pitonineo australiano Morelia spilota (Shine &
Fitzgerald 1995). Nesta espécie, os machos da populacdo do sul da Austrdlia tendem a se
agregar em torno de uma uUnica fémea e ndo apresentam qualquer comportamento
agonistico (Slip & Shine 1988), ao passo que os machos das populacdes da costa nordeste
realizam combate ritual (Shine & Fitzgerald 1995). Entretanto, nesta espécie, tais
populacdes sdo representadas por subespécies distintas (M. s. spilota no sul da Austrilia e
M. s. variegata na costa nordeste) e a variagdo no sistema de acasalamento ¢ acompanhada
de variagdo no dimorfismo sexual de tamanho, com fémeas maiores que machos em M. s.
spilota e o inverso em M. s. variegata (Slip & Shine 1988, Shine & Fitzgerald 1995). No
caso de E. murinus, em ambas as populagdes do Brasil e Venezuela as fémeas sdo maiores
que os machos e ndo existe qualquer evidéncia de que estas representem subespécies
distintas. Assim, provavelmente, a auséncia de registros de agregacdes desta espécie no
Brasil se deve a falta de estudos.

Por outro lado, E. notaeus é abundante no Pantanal e ndo h4 registros de agregacdes
reprodutivas para esta espécie, apesar de estudos de longa duracdo nesta drea (cf.
Striissmann 1992, O.A.V. Marques, com. pess.). Assim, € pouco provdvel que esta espécie
apresente comportamento de agregacdo na época reprodutiva. As informagdes disponiveis
para E. deschauenseei, tanto de observagdes no campo como dos espécimes preservados

(e.g., SSD) nio sao suficientes para discutir sobre o sistema de acasalamento nesta espécie.
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De forma geral, quanto aos ciclos reprodutivos, as fémeas de todos os Boinae
analisados apresentam ciclos reprodutivos sazonais (Figs. 1 e 10). Os ciclos testiculares sdo
mais varidveis entre as espécies, podendo ser continuos ou sazonais (Figs. 4 e 5). O
tamanho do corpo na maturidade sexual depende do tamanho médio das espécies, sendo
que espécies maiores tém maturidade com maior CRC, e as fémeas atingem maturidade
sexual com CRC maior ou similar ao dos machos, em todas as espécies. O combate entre
machos ocorre pelo menos em dois géneros estudados (Corallus e Epicrates) e as
agregacoes reprodutivas foram registradas pelo menos nas populagdes venezuelanas de
Eunectes murinus (Rivas 1999). O tamanho da prole tende a aumentar com o CRC da
fémea, embora esta relacdo ndo seja estatisticamente significativa para a maioria das
espécies. Isso provavelmente se deve ao pequeno tamanho amostral da maioria dos casos.
O aumento da fecundidade, em termos de tamanho da ninhada, é um agente seletivo que
favorece o aumento do tamanho corporal nas fémeas (Shine 1994).

A freqiiéncia reprodutiva parece alta em Epicrates c. assisi e E. c. crassus (mais de
50%), o que poderia sugerir reprodu¢do anual. Entretanto, é pouco provavel que isso ocorra
j4 que a vitelogénese sempre se inicia logo apds a época de nascimentos e deve ser
improvavel que fémeas pos-parto consigam alocar, em um periodo tdo curto, energia
suficiente para um novo ciclo (veja também em Rivas 1999). A alta freqiiéncia reprodutiva
observada pode se dever a desvios de coleta. Fémeas reprodutivas tendem a ser mais lentas
e permanecem expostas para termorregular por mais tempo do que as ndo reprodutivas
(Seigel et al. 1987, Shine 1979, 1980a) estando, geralmente mais susceptiveis a coleta.
Além disso, esse desvio pode variar de acordo com o comportamento das espécies durante

a prenhez e o uso do ambiente.
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O tamanho relativo da ninhada é maior em serpentes aqudticas e terricolas, e menor
nas arboricolas. Serpentes aquéticas tendem a ter ninhadas menores do que as terricolas e
deslocadas para a porcdo mais cranial do corpo, o que facilitaria a propulsdo caudal na
natacdo (Shine 1988). Entretanto, essas tendéncias nao foram observadas nos Boinae aqui
analisados ou entre espécies de Xenodontinae aquédticas brasileiras (Scartozzoni 2005). Ao
contrario, essas serpentes apresentaram ninhadas maiores. Isso € possivel, pois 0 empuxo
da 4dgua diminui o efeito da gravidade sobre os corpos. No caso das serpentes arboricolas, a
selecdo natural deve favorecer a ocorréncia de ninhadas menores que devem causar menor
deformagdo do corpo e, portanto, minimizar os efeitos da gravidez (aumento do peso
corporal) sobre o equilibrio no estrato arbéreo. Por outro lado, as espécies aquéticas tendem
a ter filhotes de tamanho relativamente similar as terricolas e as arboricolas parecem ter

filhotes menores.

Reproducio em outros Boidae

Boinae

Dados mais completos sobre dimorfismo sexual e reprodugdo entre os Boinae ndo
analisados neste estudo estdo disponiveis apenas para espécies de Candoia, embora nio
haja informagdes sobre sazonalidade reprodutiva, j& que os exemplares analisados ndo
tinham registros de data de coleta (Harlow & Shine 1992). Em todas as espécies a
reproducdo é pelo menos bienal (Harlow & Shine 1992). Em cativeiro, a corte em C.
bibroni ocorre no outono (Murphy et al. 1978) e em C. carinata na primavera, com

nascimentos no outono-inverno (Ross & Marzec 1990).
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O dimorfismo sexual de CRC ndo ocorre em Epicrates inornatus, como em E.
cenchria (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-Rolén, com. pess.) Os
machos tém CRC médio de 1425 £+ 306 mm (980 a 1850 mm), ao passo que as fémeas t€m
1411 £ 214 mm (1080 a 1850 mm) (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-
Rol6n, com. pess.). O SSD € de -0.01 (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-
Rolén, com. pess.). Fémeas reprodutivas sdo encontradas desde o inicio da primavera até o
verdo (Wiley 2003).

Combate entre machos em cativeiro foi registrado para Sanzinia madagascariensis
no verdo e outono (Carpenter et al. 1978). Entretanto, Ross & Marzec (1990) descrevem a
ocorréncia de cépula somente no outono e nascimentos na primavera-verdao. No verao
também ocorre em cativeiro combate e corte em Acranthophis dumerili e corte em A.
madagascariensis (Murphy et al. 1981). Mais uma vez, os registros de Ross & Marzec
diferem, sendo a cépula para A. dumerili no outono-inverno e nascimentos no inverno-
inicio de primavera e para A. madagascariensis a copula € registrada praticamente o ano

todo e os nascimentos no inverno-inicio de primavera (Ross & Marzec 1990).

Pythoninae

Existe maior nimero de informacdes reprodutivas para espécies da sub-familia
Pythoninae, especialmente as Australianas. Neste caso, na natureza, a oviposi¢@o inicia-se
no final do inverno e prolonga-se até a primavera na maioria das espécies dos géneros
Aspidites, Liasis, Antareia e Morelia (Barker & Barker 1994, Shine & Slip 1990). Liasis
fuscus é espécie com ampla plasticidade das caracteristicas reprodutivas de acordo com as
condigdes fisicas da fémea, locais de postura de ovos e temperatura dos ninhos (Madsen &

Shine 1996, 1999; Shine er al. 1997). Apresenta variacdo na época de oviposicao,
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ocorrendo de agosto a outubro no norte da Austrdlia (Northern Territory) e de outubro a
novembro no leste (Queensland) (Shine & Slip 1990). De acordo com informacdes
provenientes de cativeiro e natureza, um grande grupo de espécies apresenta 0 mesmo
padrao reprodutivo (Australianas: Aspidites spp., Morelia amethistina, Antaresia spp.,
Liasis spp., Leiopython albertisi, Bothrochilus boa, provavelmente Morelia oenpelliensis e
Africanas-Asidticas: Python molurus, P. curtus, P. anchietae, P. regius, P. sebae, e
provavelmente Python timorensis): copula no final do outono até o inverno, oviposi¢des na
primavera e nascimentos no verdo (Barker & Barker 1994, Barker et al. 1979, Charles et al.
1985, Murphy et al. 1978, 1981, Ross & Marzec 1990, Shine & Slip 1990). Morelia s.
spilota e M. s. variegata diferem do padrao de cépula da maioria, acasalando-se entre
setembro e novembro (final do inverno, inicio da primavera). O combate entre machos na
época da copula é comum na maioria dos Pythoninae (Shine 1994), mas agregacdes
reprodutivas também ocorrem em certas espécies (e.g., M. s. splitola, Slip & Shine 1988).
Os ciclos ndo aparentam ser anuais em todas as espécies na natureza (Shine & Slip 1990).

Dentre as pythons afro-asidticas existem algumas variacdes. Python reticulatus
apresenta vitelogénese secunddria e ovulacdo do final do outono ao inicio da primavera,
oviposi¢des na primavera. Os ciclos sdo bienais ou trienais (Shine et al. 1998, 1999a). O
ciclo dos machos varia de acordo com a 4rea de ocorréncia das populacdes, mas é sempre
sazonal (Shine et al. 1998, 1999a).

Python curtus e P. brongersmai apresentam ciclos bienais semelhantes com

oviposi¢gdes no outono e pico de espermatogénese na primavera (Shine et al. 1999b).

Erycinae
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De acordo com informacdes de cativeiro distinguem-se trés grupos: grupo 1 (Eryx j.
johnii e Charina b. botae), com copula na primavera e nascimentos no verdao (Ross &
Marzec 1990); grupo 2 (Eryx c. conicus, E. tataricus, E. miliaris e E. j. jaculus), com
copula no inverno-primavera e nascimentos no verdo (Ross & Marzec 1990) e grupo 3
(Eryx c. colubrinus e provavelmente E. jayakary), com cépula no verdo e nascimentos no
outono (Ross & Mrzec 1990, Staub & Eberton 2002).

Na natureza, estdo disponiveis informacgdes para Charina bottae e C. reinhardii.
Charina b. umbricata apresenta cépula na primavera e nascimentos no final do verdo
(como no grupo 1 acima). O ciclo das fémeas € bienal em ambas as espécies (Luiselli et al.

2002).

O padrao reprodutivo sazonal da maioria dos Boinae aqui analisados (Fig. 10)
parece diferir daqueles encontrados nos Erycinae e Boinae de Madagascar, embora os
dados para esses grupos sejam bastante restritos. Assemelha-se mais aquele encontrado
para a maioria dos Pythoninae, onde os ciclos femininos ndo sdo anuais com vitelogénese
sincrOnica a copula (i.e. pré-nupcial) no outono-inverno, ovulacio e gestacao (oviposi¢ao e
incubacdo nos Pythoninae) concentrados na primavera e nascimentos concentrados no
verao.

O tamanho da ninhada é semelhante nas trés sub-familias (ANCOVA, dados
transformados para o logaritmo natural sem a inclusdo de Erycinae, inclinacdo: Fog4 1) =
0,28, p = 0,760, elevacdo: Fps,1) = 2,28, p = 0,143, Fig. 11). Esses resultados discordam do
sugerido por Harlow & Shine (1992), onde espécies de Candoia apresentariam ninhadas

relativamente maiores que os Pythoninae. Da mesma forma, a relagdo entre o CRC da

fémea e dos recém-nascidos ndo difere entre as sub-familias (ANCOVA, dados
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transformados para o logaritmo natural sem a inclusdo de Erycinae, inclinacdo: F9 1) =
0,60, p = 0,447, elevacdo: Fpo,1) = 0,61, p = 0,444, Fig. 12), como ja sugerido por Harlow &

Shine (1992).
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Figura 10. Sintese geral dos ciclos reprodutivos dos Boinae estudados. Retas cheias
indicam dados registrados e retas pontilhadas indicam inferéncias feitas a partir dos

registros de distribui¢do dos foliculos, embrides, ninhadas e filhotes.
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Figura 11. Comparacio entre o tamanho das fémeas e o tamanho das ninhadas nas trés sub-
familias de Boidae. Dados para Candoia spp. de Harlow & Shine 1992, para Erycinae de
Hoyer & Stewart 2000, Luiselli ef al. 2002, para Pythoninae de Aubret ef al. 2003, Shine et

al. 1998, 1999a,b, Madsen & Shine 1996, Shine & Slip 1990, Slip & Shine 1988.
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Figura 12. Comparagdo entre o tamanho das fémeas e o tamanho dos recém-nascidos nas
trés sub-familias de Boidae. Dados para Candoia spp. de Harlow & Shine 1992, para
Erycinae de Hoyer & Stewart 2000, para Pythoninae de Madsen & Shine 1996, Shine &

Slip 1990.
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Atividade

Fémeas de Boa c. amarali sdao mais coletadas durante o outono (abril-junho).
Freqlientemente o aumento na coleta e, portanto, na atividade das fémeas deve estar
relacionado ao periodo de gestacdo, quando elas estdo mais lentas e expostas ao sol e,
portanto, t€ém maior probabilidade de serem coletadas (Seigel et al. 1987, Shine 1979,
1980a). Entretanto, para B. c¢. amarali, o outono representa apenas o inicio da gestagdo e é
improvavel que o aumento da coleta se deva a esse motivo, neste caso. E possivel que,
assim como nos machos dessa espécie, a maior abundancia dos individuos no outono se
deva a atividade de corte e copula, assim como observado para os machos dessa espécie.
No caso dos machos o aumento na coleta foi observado no outono para B. c. amarali, C.
caninus, Epicrates c. crassus e Eunectes deschauenseei. Esse aumento deve resultar da
maior atividade dos machos nessa época devido a procura pela fémea para cépula, que é
registrada pelo menos para B. c. amarali e Epicrates c. crassus nessa estacdo. Em Boa c.
occidentalis também ¢ verificado aumento nas coletas (machos e fémeas juntos) durante o
outono, quando ocorrem as agregacdes reprodutivas (Bertona & Chiariaviglio 2003,
Chairiaviglio et al. 2003) O registro de combate em C. caninus € no inverno (Osborne

1984), mas € possivel que se inicie no outono.
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CONCLUSOES GERAIS

Apesar de algumas divergéncias de opinides quanto a filogenia dos Boidae “boas” e
“pitons” provavelmente tiveram sua origem e parte de sua evolugdo juntos. Atualmente,
esses grupos sO se encontram em simpatria na Nova Guiné e representam equivalentes
ecoldgicos no Novo e Velho Mundo. A grande diversidade de héabitats e ambientes que
essas serpentes ocupam levou a adaptacdes morfologicas distintas. Entretanto, elas
sofreram poucas modificacdes ao longo de sua evolugdo quanto a sazonalidade reprodutiva,
tamanho na maturidade e alguns parémetros de fecundidade. O tempo de vitelogénse
secunddria ¢ mais prolongado em algumas espécies (e.g. Boa constrictor, Corallus
hortulanus), mas de forma geral, estd concentrado no outono-inverno. A época de gestacao
(final do inverno e inicio da primavera) dos Boinae coincide com a época de oviposi¢cdo dos
Pythoninae, de forma que os filhotes de ambos os grupos nascem também na mesma época
(especialmente no verdo). Entretanto, algumas especializacGes para a vida na dgua ou nas
arvores influenciaram também a reproducdo de algumas espécies, demonstrando certa
plasticidade no grupo. Aparentemente, Eunectes é o género que mais difere dos demais
quanto a sazonalidade reprodutiva. O ciclo reprodutivo das fémeas e época de acasalamento
parecem estar relacionados as variacoes no volume de dgua dos rios. Também, espécies
arboricolas sofreram modificagdes no tamanho e posi¢do da ninhada. Assim, o padrio
reprodutivo sazonal, com vitelogénese no outono-inverno, gestacdo concentrada na
primavera e nascimentos no verdo, é esperado para o ancestral dos Boinae e Pythoninae.

Da mesma forma, caracteristicas morfolégicas como tamanho do corpo e tamanho
da cabeca sofreram poucas alteragdes entre os Boinae e Pythoninae, ao passo que
caracteristicas como tamanho de cauda, circunferéncia corporal e compressdo lateral do

corpo estdo relacionadas ao uso do ambiente.
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Apesar da contribuicdo deste trabalho ao conhecimento dos Boidae, este grupo é
ainda muito mal estudado. Existem imensas lacunas no conhecimento de algumas espécies,
como por exemplo, as Epicrates das Antilhas, os boineos de Madagascar e até mesmo as
espécies brasileiras. O uso do ambiente ¢ uma caracteristica especialmente mal estudada e
de extrema importancia para estudos ecoldgicos, evolutivos e sobre conservagdo. Para
muitas das espécies estudadas neste trabalho, o uso do ambiente foi inferido a partir da
experiéncia de campo de pesquisadores. Apesar de constituirem registros confidveis e terem
sido suficientes ao proposito deste trabalho, essas informagdes s@o pouco precisas.
Enquanto a filogenia do grupo volta a ser debatida, especialmente devido ao
desenvolvimento das técnicas moleculares, e, a0 mesmo tempo em que os boideos
compreendem um dos grupos de serpentes mais utilizados como animais de estimagdo e
criados em cativeiro, n0s sabemos basicamente nada sobre sistemas de acasalamento e
aspectos basicos de histéria natural, como dieta. Por exemplo, Boa constrictor occidentalis
apresenta comportamento de agregacdo durante a época reprodutiva e, apesar da jibdia
brasileira ser uma espécie relativamente comum ndo hd relatos sobre o comportamento
reprodutivo desta espécie no Brasil (seja Boa c. constrictor ou Boa c. amarali). As
informacdes disponiveis na literatura indicam que a dieta das jibdias brasileiras é composta
principalmente por mamiferos, podendo incluir aves e lagartos. Entretanto, a andlise do
conteiido estomacal dos espécimes analisados no presente trabalho indica que as aves
compdem o principal item da dieta, pelo menos de Boa c. amarali e que lagartos sdo

raramente consumidos por essa subespécie (dados nao publicados).
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