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RESUMO

A jararaca Bothrops atrox é uma serpente de ampla distribuicdo e localmente
abundante na Amazonia. Visto que a biologia reprodutiva e alimentar de
serpentes varia geograficamente, objetivamos caracterizar a histéria natural de
individuos provenientes das por¢cdes central e sudoeste do bioma. Para isso,
analisamos espécimes preservados coletados na area compreendida entre as
regibes metropolitanas dos municipios brasileiros de Manaus e Porto Velho.
Foram aferidas medidas morfométricas e realizadas andlises gonadais e do
trato digestorio de 109 exemplares. FEémeas atingem a maturacdo sexual com
tamanhos corporais maiores. Adultos da espécie apresentam marcado
dimorfismo sexual em tamanho, sendo que fémeas sdo, em média, maiores. O
ciclo reprodutivo parece estar sincronizado com o regime de chuvas regional, o
qual difere daquele encontrado em outras por¢cdes do bioma. A espécie possui
dieta generalista, com a ingestdo de uma ampla gama de presas tais como
lacraias, anuros, lagartos, serpentes e mamiferos. Neste estudo foi registrada
pela primeira vez a predacéo da serpente Imantodes cenchoa (Dipsadidae) por
B. atrox. HA mudanca ontogenética na dieta: individuos menores se alimentam
principalmente de presas ectotérmicas (lacraias, anuros, lagartos e serpentes)
e adultos tendem a incorporar itens endotérmicos (mamiferos) ao repertério

alimentar.

Palavras-chave: dieta; histdria natural; jararaca; reproducao.



"Reproductive and feeding biology of Bothrops atrox (Serpentes,

Viperidae) from central and southwestern Amazonia"
ABSTRACT

The pit viper Bothrops atrox is a widely distributed and locally abundant snake
in Amazonia. Given that the reproductive and feeding biology of snakes varies
geographically, we aimed to characterize the natural history of individuals from
the central and southwestern portions of the biome. For this, we analyzed
museum-preserved specimens collected in the region between the metropolitan
areas of the Brazilian cities of Manaus and Porto Velho. We took morphometric
measurements and performed the analysis of gonads and digestive tracts of
109 individuals. Females attain sexual maturity with larger body sizes. Adults of
the species show a pronounced sexual dimorphism in body size being females,
on average, larger. The reproductive cycle seems to be synchronized with
regional rainfall, which differs from that found in other portions of the biome. The
species has a generalist diet with the consumption of a wide range of prey such
as centipedes, frogs, lizards, snakes and mammals. This study first recorded
the predation of the snake Imantodes cenchoa (Dipsadidae) by B. atrox. There
IS an ontogenetic shift in the diet: smaller individuals feed mainly on ectothermic
prey (centipedes, frogs, lizards and snakes), and adults tend to incorporate
endothermic items (mammals) to their food repertoire.

Keywords: diet; lancehead; natural history; reproduction.



SUMARIO

1. Introducéo
2. Material e métodos
2.1. Amostragem de espécimes e area de estudo
2.2. Medidas morfométricas
2.3. Maturidade sexual
2.4. Dimorfismo sexual
2.5. Ciclo reprodutivo
2.6. Biologia alimentar
3. Resultados
3.1. Tamanho corporal, maturidade reprodutiva e dimorfismo sexual
3.2. Ciclo reprodutivo
3.3. Dieta
4. Discusséao
4.1. Tamanho corporal, maturidade reprodutiva e dimorfismo sexual
4.2. Ciclo reprodutivo
4.3. Dieta
5. Concluséo
6. Referéncias

7. Apéndice |

10
13
13
15
15
15
16
16
16

17
19
21

23
24
26
27
35



1. INTRODUCAO

Estudos em biologia alimentar e reprodutiva de animais sao
frequentemente agrupados pela disciplina de histéria natural, um termo
genérico que também incorpora investigagcbes sobre o uso do espaco, estrutura
social, mecanismos de defesa, e relacdes com outros individuos e espécies
(Greene, 1993). Esse conjunto de informacBes forma a base critica para o
entendimento da biodiversidade e sua evolugcao, e o fundamento sobre o qual
pesquisas de cunho béasico e aplicado devem ser conduzidas (Greene, 2005;
Vitt, 2013, Bernarde, 2014).

Proporcionalmente a diversidade de espécies existente, 0 conhecimento
sobre historia natural de serpentes é mais completo em regides como a
América do Norte, Europa e Austrédlia (e.g., Shine, 1977; Lourdais et al., 2003;
Vincent et al., 2004). Além disso, muitos dos estudos disponiveis para a regiao
neotropical baseiam-se em observacées em cativeiro ou em registros pontuais
(e.g., Silva et al., 1994; Duellman & Mendelson, 1995; Marques & Sazima,
1997; Martins & Oliveira, 1998; Sawaya et al., 2008; Lira-da-Turci et al., 2009).
Nas ultimas décadas uma atencdo maior foi voltada para os exemplares de
colecdes cientificas, principalmente em estudos voltados para dieta e
reproducao, possibilitando a proposi¢cdo de alguns padrées ecoldgicos para as
serpentes neotropicais (e.g., Almeida-Santos & Saloméao, 2002; Martins et al.,
2002; Janeiro-Cinquini, 2004; Monteiro et al., 2006; Leite et al., 2007; Marques
et al., 2013; Barros et al., 2014; Ledo et al., 2014; Santos-Costa et al., 2015;
Rodrigues et al., 2016).

Estudos de campo com serpentes sdo dificultados pela baixa
detectabilidade de individuos, a qual é acentuada em serpentes de coloracao
criptica, comportamento noturno, e baixa vagilidade (Fraga et al., 2013). Tais
caracteristicas sdo comuns no género Bothrops Wagler, 1824 (Viperidae), com
as quais estudos ecoldgicos séo dificultados também pela reputacdo desses
como animais perigosos e agressivos, e pelo fato de muitas espécies
habitarem ambientes de dificil acesso para pesquisadores (Sasa et al., 2009).
No caso de serpentes peconhentas como Bothrops, informacgdes sobre historia

natural podem ser particularmente relevantes em estratégias para minimizar o
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namero de acidentes ofidicos envolvendo humanos (Santos et al., 1995,
Bernarde, 2014).

O género Bothrops é representado por 45 espécies neotropicais,
distribuidas do México a Argentina (Uetz & HoSek, 2016), ocupando uma série
de habitats, desde florestas até areas abertas, incluindo areas antropizadas
(Martins et al., 2002; Melgarejo, 2009). Estudos recentes com Bothrops
resultaram no acumulo de informacdes sobre a histéria natural de vérias
espécies, as quais permitiram tracar alguns padrdes gerais sobre o género: a
maior parte das espécies tem alimentacdo generalista, ocorrendo uma
mudanca ontogenética na dieta (Martins et al 2002); a reproducdo é sazonal,
associada a caracteristicas climéticas locais (Almeida-Santos & Salomao,
2002); espécies arbéreas possuem caudas maiores e sdo mais delgadas que
as espécies terricolas (Martins et al, 2001).

Em relacdo a investigacfes sobre a biologia reprodutiva, ha informacdes
para poucas das 26 espécies que ocorrem no Brasil, como Bothrops jararaca
(Almeida-Santos & Orsi, 2002), B. moojeni (Nogueira et al., 2003), B. neuwiedi
(Valdujo et al., 2002; Hartmann et al., 2004), B. mattogrossensis (Monteiro et
al., 2006), B. alternatus (Nunes et al.,, 2010), B. insularis (Marques et al.,
2013), B. leucurus (Lira-da-Silva, 2009; Barros et al., 2014) e B. atrox (Hoge &
Federsoni, 1976/1977; Cunha & Nascimento, 1981; Oliveira, 2003; Santos-
Costa et al.,, 2015; Silva, 2015). Esses estudos demonstram que certos
aspectos da reproducdo sédo conservados no grupo, como por exemplo, a
viviparidade e a existéncia de ciclos reprodutivos, embora cada ciclo coincida
com as estacdes do ano de cada regido, o que pode gerar diferencas entre
populacdes de regides diferentes (Almeida-Santos & Saloméo, 2002). Outros
aspectos parecem diferir entre as espécies, como a fecundidade, que é
diretamente relacionada ao tamanho da fémea: as maiores espécies do género

geram maiores ninhadas (Martins et al., 2001).

Em relacdo ao ciclo reprodutivo, o recrutamento de juvenis no género
parece coincidir com os periodos mais quentes e chuvosos (Almeida-Santos &
Saloméo, 2002; Barros et al., 2014). Para o sudeste do Brasil, Almeida-Santos

& Salomao (2002) sugerem um pico anual unimodal como padréo de atividade
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de juvenis entre o final de fevereiro e 0 comeco de maio, sugerindo que o veréo
e outono compreendam a fase de recrutamento para véarias espécies de
Bothrops (B. alternatus, B. cotiara, B. fonsecai, B. itapetiningae, B. jararaca, B.
jararacussu, B. leucurus, B. moojeni e B. neuwiedi). A maioria dos estudos com
relacdo a reproducdo de Bothrops provém de populacdes das regides sul e
sudeste do Brasil (e.g., Almeida-Santos & Orsi, 2002; Hartmann et al., 2004;
Sawaya et al., 2008; Marqgues et al., 2013), onde existe sazonalidade climatica
diferente da regido Amazobnica. A época do verdo na porcdo meridional do
Brasil coincide com a estacdo chuvosa, sendo que no verdo as condicdes
climaticas (temperatura, umidade e chuva), e abundancia de alimentos
(principalmente de anuros, grande parte da dieta de juvenis de Bothrops) séo
fatores altamente favoraveis para a sobrevivéncia de serpentes juvenis (Fitch,
1987), bem como para o acumulo de energia para a geracao de ovos e filhotes
por parte da fémea, e para a atividade dos machos enquanto eles procuram por
parceiras (Lillywhite, 2014).

A mudanca ontogenética na dieta de Bothrops se da pela substituicdo do
consumo de presas ectotérmicas na fase juvenil (e.g, lacraias, anuros e
lagartos), pela predacdo de animais endotérmicos (e.g., mamiferos) na fase
adulta (Martins et al., 2002). Por possuirem hébito generalista, itens como
outras serpentes, peixes, aves e carnica também foram registrados na dieta de
muitas das espécies (Sazima & Strissman, 1990; Martins et al., 2002; Oliveria
& Martins, 2003). Poucos taxons em Bothrops fogem desse padréo, indicando
que dieta generalista pode ser uma sinapomorfia do grupo (Martins et al.,
2002).

A jararaca-da-Amazonia Bothrops atrox (Linnaeus, 1758) € uma espécie
amplamente distribuida no bioma Amazénico, localmente abundante e
generalista quanto ao uso do habitat (Martins & Oliveira, 1998, Fraga et al.,
2013). Tais caracteristicas permitem a ado¢do de uma dieta diversificada pelo
encontro de uma ampla variedade de presas utilizando predominantemente a
estratégia de forrageamento por espreita, mas podendo utilizar o método de
caca ativa (Martins et al.,, 2002; Oliveira, 2003). Informacbes sobre a
alimentacdo de B. atrox sugerem que essa espécie também apresenta

mudanca ontogenética em sua dieta, mas muitas delas provém de observacdes
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pontuais na natureza (e.g., Duellman, 1978; Duellman & Mendelson, 1995;
Martins & Oliveira, 1998), enquanto que os estudos de Oliveira (2003) e
Santos-Costa et al. (2015) contam com um conjunto de amostras mais

representativo.

Uma vez que existem relativamente poucos estudos sobre dieta e
reproducdo de serpentes na regido Neotropical, e que estes sdo conduzidos
principalmente na porcdo austral, é relativamente dificil reconhecer se os
padrbes conhecidos sdo aplicaveis para as espécies da regido amazodnica.
Ainda no bioma amazbnico, a maior parte dos estudos amazdnicos mais
representativos foi desenvolvida na regido oriental, a qual apresenta
sazonalidade climética diferente daquela observada nas porcBes central e
ocidental (Santos-Costa, 2003; Maschio, 2008; Santos-Costa et al., 2015).
Considerando-se que padrdes de dieta e reproducdo podem diferir entre
populacdes de areas distintas, esse estudo tem como objetivo geral descrever
a biologia alimentar e reprodutiva da jararaca-da-Amazénia Bothrops atrox nas
regibes central e sudoeste da Amazodnia brasileira. Mais especificamente,
objetivamos: (1) identificar a fase de desenvolvimento na qual ocorre
maturacdo sexual em machos e fémeas; (2) testar a existéncia de dimorfismo
sexual em caracteres morfoldgicos; (3) descrever o ciclo reprodutivo anual; (4)
identificar os itens alimentares consumidos; (5) testar a ocorréncia de mudanca

ontogenética na dieta.

2. MATERIAL E METODOS
2.1. Amostragem de espécimes e area de estudo

Foram analisados espécimes provenientes da regido de Manaus,
Amazonas, até a regido de Porto Velho, Rondbnia, e cidades adjacentes,
formando assim um transecto de cerca de 1000 km ao longo do interflGvio entre
os rios Purus e Madeira (figura 1). O clima da regido € do tipo tropical chuvoso,
com temperaturas médias anuais entre 24 e 28° C, e regime pluviométrico
dividido entre um periodo mais chuvoso, normalmente entre dezembro e maio,

e um periodo mais seco entre junho e novembro (Leopoldo et al., 1987; Forti &
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Moreira-Nordemann, 1991). A precipitacdo anual média varia entre 2075 mm
na regido de Manaus e 1733 mm na regido de Porto Velho, e as médias anuais
de umidade relativa do ar variam entre 75 e 90% (Silva et al,. 2004; DNPM,
1976).

A vegetacdo da regido é caracterizada pela predominancia de florestas
de terra firme de estrutura e composicao variadas com ocorréncia de florestas
alagaveis por agua barrenta e preta, assim como campinaranas e campos
naturais alagaveis (Prance, 1987; Greenpeace, 2009). Ao norte, a vegetacao €
caracterizada por florestas ombroéfilas densas, enquanto que o sul abriga
formacdes florestais mais abertas (IBGE, 1997). A topografia da area € plana,
baixa e sem impedimento do relevo para circulagéo de vento. Com a cobertura
da floresta, ocorre pouca amplitude de temperatura ao longo do dia (Cortez,
2004).

Figura 1: Amazénia Legal Brasileira e respectivas unidades federativas. A elipse representa a
regido de origem dos exemplares de Bothrops atrox analisados no presente estudo. A area de
abrangéncia compreende desde o municipio de Presidente Figueiredo (AM), ao norte, até a

regido de Porto Velho (RO), ao sul.
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Foram analisados 109 exemplares depositados na Colecdo de Anfibios e
Répteis do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazénia (INPA) e na colecao
da Fundacdo de Medicina Tropical Doutor Heitor Vieira Dourado (FMT-HVD),
ambas em Manaus, Amazonas, Brasil (Apéndice 1). Essa amostra excluiu
individuos provenientes de cativeiro e/ou que tenham sido capturados por meio
de armadilhas de interceptacdo e queda (pitfall traps). Espécimes foram
analisados independentemente do sexo, tamanho, estagio de maturacéo e da

presenca perceptivel de itens alimentares.
2.2. Medidas morfométricas

Foram aferidas as seguintes medidas de cada espécime, em milimetros:
comprimento rostro-cloacal (CRC), comprimento da cauda (CCD) e
comprimento total (CT). Medidas de cabeca ndo foram realizadas devido a
danos fisicos frequentemente observados nessa por¢cdo do corpo. Essas
medidas foram escolhidas porque representam de forma geral tamanho e
forma corporal (Monteiro et al., 2006).

2.3. Maturidade sexual

Sempre que possivel, foram analisados o0s seguintes dados
reprodutivos: sexo; numero de foliculos ovarianos em vitelogénese secundaria,
ovocitos ou embrides; diametro do maior foliculo ovariano ou embrido ovidutal;
altura, largura e comprimento, em milimetros, do testiculo direito. Fémeas
foram consideradas maduras pela presenca de foliculos em vitelogénese
secundaria com diametro maior que oito milimetros, ou de embrides ovidutais,
enguanto machos com CRC maior que 467 mm foram considerados maduros
(Oliveira, 2003). Todos os individuos maiores que o menor exemplar maduro
de cada sexo foram considerados potencialmente maduros (Nunes et al., 2010)
e incluidos nas andlises de dimorfismo sexual. O indice gonadossomatico
(IGS=[CRC/comprimento da gbnada]x100), o qual descreve a propor¢cao do
tamanho da gbnada correspondente ao animal, foi calculado para determinar
as variagdes anuais na producédo de gametas em machos e fémeas (adaptado
de Shine, 1977).

2.4. Dimorfismo sexual
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Foi analisada a existéncia de dimorfismo sexual no CRC por meio do
teste U de Mann-Whitney. O grau de dimorfismo sexual (GDS) foi calculado de
acordo com Gibbons & Lovich (1990): (GDS=CRC do maior sexo/CRC do
menor sexo)-1. A existéncia de dimorfismo sexual no CCD foi testada via
analise de covariancia (ANCOVA), utilizando CRC como covariavel. Para a
andlise de dimorfismo de CCD foram considerados apenas individuos que nao

apresentaram nenhum tipo de perda ou dano caudal.
2.5. Ciclo reprodutivo

A estacao reprodutiva das fémeas foi considerada como o periodo do
ano com os maiores valores de diametro de foliculos, enquanto que nos
machos foi avaliada a sazonalidade na razao entre largura e altura do testiculo.

Também foi verificada a variacdo sazonal no IGS de ambos os sexos.
2.6. Biologia alimentar

Foi observada a quantidade de itens alimentares no trato digestivo
(estbmago e intestino) dos individuos, tipo de presa (ectotérmica ou
endotérmica), bem como sua identidade até o menor nivel taxonémico
possivel, através da analise morfoldgica, com ajuda de chaves de identificacdo
e estudos em taxonomia e sistematica (e.g., Martins & Oliveira, 1998; Adis,
2002; Vitt et al., 2008; Fraga et al., 2013). Também foi testada a ocorréncia de
mudanca ontogenética na dieta, por meio do teste U de Mann-Whitney. Essa
analise comparou o tamanho corporal das serpentes de acordo com o tipo de

presa ingerida.

3. RESULTADOS
3.1. Tamanho corporal, maturidade reprodutiva e dimorfismo sexual

O CRC das fémeas variou de 229 a 1265 mm (média = 560,44; desvio
padrdo = 237,82; n = 74) e nos machos variou de 282 a 823 mm (média =
568,56; DP = 135,65; n = 25). Entre as fémeas o CT variou de 274 a 1415 mm
(média = 643,91; DP = 261,81; n = 69) e nos machos variou entre 330 e 954
mm (média = 673,34; DP = 163,95; n = 23). O CCD das fémeas variou de 40 a
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155 mm (média = 87,31; DP = 31,55; n = 69), enquanto que nos machos variou
de 48 a 140 mm (média = 103,87; DP = 26,29; n = 23).

Fémeas maduras (foliculo > 8 mm) apresentaram CRC entre 795 e 1265
mm (média = 919,71; DP = 148,55; n = 14), enquanto que nos machos

maduros essa medida variou entre 480 e 823 mm (média = 615,1; DP
103,96; n = 20). O CT das fémeas maduras variou de 906 a 1415 (média
1038,61; DP = 153,22; n = 13), enquanto que nos machos variou de 565 a 954
(média = 734,72; DP = 121,22; n = 18). O CCD das fémeas maduras variou de
106 a 155 mm (média = 133,53; DP = 16,21; n = 13), enquanto que nos
machos maduros variou de 79 a 140 mm (média = 113,27; DP = 19,345; n =
18).

Fémeas maduras apresentaram CRC maior que os machos maduros (U
de Mann-Whitney = 243,0; p < 0,001; df = 1; n = 34) e comprimentos totais
maiores (U de Mann-Whitney = 224,5; p < 0,001; df = 1; n = 31). Considerando-
se o tamanho corporal como covariavel, ndo houve diferenca significativa em
CCD entre os sexos (ANCOVA; F = 21,23; p = 0,34; n = 31). O grau de
dimorfismo sexual para tamanho foi de 0,49.

3.2. Ciclo reprodutivo

O indice gonadossomatico de machos e fémeas apresentou variacao
sutil ao longo dos meses do ano, com valores maximos entre margo e maio
para fémeas, e entre fevereiro e abril para machos (figura 2). O tamanho do
maior foliculo vitelogénico apresentou valores maximos entre fevereiro e julho
(figura 3). A razdo entre largura/altura dos testiculos apresentou pico entre
janeiro e maio (figura 4). Recém-nascidos (CRC < 254 mm) foram encontrados

em janeiro (n = 1), fevereiro (n = 2) e maio (n = 1).
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Figura 2: Distribuicdo sazonal no indice gonadossomatico (IGS) em individuos de Bothrops

atrox. Circulos brancos representam fémeas e circulos cinzas representam machos.
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Figura 3: Distribuicdo sazonal no diametro dos maiores foliculos vitelogénicos em fémeas de B.

atrox.
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Figura 4: Distribuicdo sazonal na razdo entre largura e altura testicular em machos de Bothrops

atrox.

3.3. Dieta

Entre os exemplares analisados, 33 (35 %) apresentaram conteludo
alimentar. Dentre estes, 24 (73 %) ingeriram exclusivamente presas
ectotérmicas; oito (24 %) ingeriram exclusivamente presas endotérmicas; um (3
%) ingeriu as duas categorias de presas; 10 (30 %) ingeriram mais de um item
alimentar (n = 2-4). O CRC de predadores de ectotérmicos variou entre 240 e
865 mm (média = 486,04; DP = 205,21), enquanto que o CRC de predadores
de endotérmicos variou entre 390 e 1110 mm (média = 671,22; DP = 232,52)
(figura 5). Predadores de endotérmicos foram maiores que os de ectotérmicos
(U de Mann-Whitney = 60,5; p = 0,04, df = 1). Bothrops atrox ingeriu presas das
ordens Scolopendromorpha, Anura, Squamata, Didelphimorphia e Rodentia,
além de uma espécie néo identificada de Chilopoda e outra ndo identificada de
vertebrado, conforme detalhado na Tabela 1. Em ordem decrescente de
frequéncia, os itens alimentares foram anuros (38,3 %), lagartos (19,5 %),
mamiferos (19,5 %), lacraias (15,2 %) e serpentes (4,3 %). Fragmentos de

insetos foram encontrados no intestino de algumas serpentes e foram
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considerados como digestdo secundaria (i.e., de presas anuras ingeridas por B.

atrox).

1,200 —

1,000 —

800 —

CRC

600 —

400 —

200 —

OO

o000

Ectotérmica

Endotérmica

Tipo de presa

Figura 5: Relagao entre comprimento corporal (CRC, em mm) e o tipo de presa (endotérmica

ou ectotérmica) ingerida por Bothrops atrox. Os circulos cinzas representam um mesmo

individuo (CRC: 790 mm) que se alimentou dos dois tipos de presas.

Identificacédo

Numero de itens Frequéncia (%)

Lacraias
Scolopendromorpha
Scolopendra sp.
NI
Anuros
Craugastoridae
Pristimantis fenestratus
Hylidae
Osteocephalus sp.

Leptodactylidae

W Rk P R RO R o o N

15,21

10,8
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Adenomera andreae

Adenomera sp. (?)

Leptodactylus sp.
Serpentes

Colubridae

Tantilla melanocephala

Dipsadidae
Imantodes cenchoa
Lagartos
Gymnophtalmidae
Leposoma sp.
NI (?)
Teiidae
Kentropyx calcarata
NI
NI
Mamiferos
Didelphimorphia
Rodentia
Cricetidae
NI
NI
Insetos
Vertebrado NI

4,34

© B P P RPN PR R R

19,56

19,56

Lo I I N R N I N

(=Y
w

28,26
2,17

=

Total

46

Tabela 1: Presas consumidas por Bothrops atrox nas regifes central e sudoeste da Amazonia.

Os insetos encontrados no sistema digestivo foram considerados como restos de digestao

secundaria (ver resultados, secao 3.3.). NI: ndo identificado.

4. DISCUSSAO

4.1. Tamanho corporal, maturidade reprodutiva e dimorfismo sexual

Assim como no presente estudo, fémeas maiores foram observadas em

outras espécies de Bothrops, como B. moojeni (Leloup, 1975, Nogueira et al,
2003), B. asper (Solorzano & Cerdas, 1989), B. jararaca (Sazima, 1992), B.
fonsecai (Sazima & Manzani, 1998), B. neuwiedi (Valdujo et al., 2002) B.

pubescens (Hartmann et al.,, 2004), B. alternatus (Nunes et al., 2010), B.
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itapetiningae (Leéo et al., 2014), e mesmo em B. atrox (Oliveira, 2003), sendo
esse fenOmeno a tendéncia em serpentes de modo geral (Shine, 1978). O
tamanho maior nas fémeas pode ser reflexo da fecundidade baseada no
tamanho, onde fémeas maiores geram proles mais numerosas (Martins et al.,
2001). Nos machos, o menor tamanho corporal € relacionado a uma maior
mobilidade, aumentando a capacidade desses individuos de procurar
ativamente parceiras disponiveis e serem menos detectaveis para 0s

predadores durante a procura por parceiras (Shine, 1978).

Machos alcancaram a maturidade reprodutiva com tamanho menor do
que fémeas, o0 que ja foi observado em outras espécies de Bothrops, como B.
asper (Solorzano & Cerdas, 1989), B. jararaca (Sazima, 1992), B. pubescens
(Hartmann et al., 2004), B. alternatus (Nunes, et al., 2010). Beaupre et al.
(1998) sugeriram que machos e fémeas possuem taxas de crescimento
semelhantes, levando a ideia de que machos alcancam a maturidade antes das
fémeas da mesma espécie (Shine et al., 1998). A maturacdo em fémeas pode
ser atrasada devido aos gastos energéticos envolvidos, uma vez que elas
devem alcancar tamanhos maiores para gerar maior massa de ovos e ninhadas
(Shine, 1978; Seigel & Ford, 1987).

Algumas espécies de Bothrops apresentam combate ritual entre
machos. Esse tipo de combate €& conhecido por estabelecer papéis de
dominancia e subordinacdo e status de prioridade para o acesso as parceiras
(Schuett, 1996, 1997). Esses combates costumam ocorrer entre o outono e
comeco do inverno para as espécies das regides mais meridionais do Brasil.
Nas espécies onde ha combate ritual a razdo de dimorfismo sexual para
tamanho é menor, porque a selecdo favorece machos maiores, que
conseguem o acesso as fémeas. Hartmann et al. (2004) registraram o GDS de
B. neuwiedi equivalente a 0,39, um valor préximo ao encontrado para B. atrox
neste estudo (0,49), e deduziram auséncia de combate ritual naquela espécie.
Esse comportamento foi observado em individuos da Amazonia Oriental de B.
atrox por Fernades et al (1993). Entretanto, Oliveira (2003) argumentou que
durante anos de estudos na regido de Manaus ndo foram observados
combates rituais em machos dessa espécie, sugerindo que em populactes

dessa area, o combate ritual € raro ou nao existe.
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Bothrops atrox é sexualmente dimoérfica, com fémeas apresentando
maiores CRC e CT em relagdo a machos. Essas diferencas foram observadas
também em outras espécies de Bothrops (Solérzano & Cerdas, 1989; Nogueira
et al., 2003; Hartmann et al., 2004; Monteiro et al., 2006; Nunes et al., 2009;
Marques et al., 2013). O maior tamanho corporal das fémeas provavelmente se
deve a fecundidade positivamente relacionada a tamanho, proporcionando
mais espago para 0rgaos reprodutivos e embrides dentro da cavidade do corpo
(Shine, 1993). Outro padrdo comumente reportado € um maior tamanho
relativo de cauda em machos, a qual comporta o hemipénis e seus musculos
retratores (King, 1989). Entretanto, o CCD dos machos né&o foi
significativamente maior, diferentemente de estudos com outras espécies do
género e demais estudos com B. atrox (Oliveira, 2003). Acreditamos que esse
resultado tenha diferido do padrdo pelo reduzido nimero de amostras de

animais maduros para as analises (fémeas =14, machos=20).
4.2. Ciclo reprodutivo

Reproducdo parece ser sazonal em espécies de Bothrops, sendo os
nascimentos sincronizados com épocas mais quentes do ano nas espécies de
ambientes temperados, como B. neuwiedi (Hartmann et al.,, 2004) e B.
alternatus (Nunes et al., 2010), e com a estacdo chuvosa em espécies
tropicais, como B. jararaca (Sazima, 1992), B. neuwiedi (Valdujo et al., 2002) B.
moojeni (Nogueira et al., 2003), B. mattogrossensis (Monteiro et al., 2006), B.
asper (Solérzano & Cerdas, 1989; Sasa et al., 2009), e B. leucurus (Lira-da-
Silva, 2009). Nesta investigacdo ambos 0s sexos apresentaram indicios de
sazonalidade reprodutiva, com presenca de foliculos desenvolvidos ou maior
volume testicular nos primeiros meses do ano, época de chuvas na regidao de
estudo. Diferentemente, a distribuicdo do indice gonadossoméatico em ambos
os sexos foi pouco varavel ao longo do ano, sugerindo que este método néo &
eficaz para a determinacdo do ciclo reprodutivo de B. Atrox. As fémeas
apresentaram foliculos em vitelogénese (>5mm) ao longo de todo ano, mas os
maiores foliculos (>10mm) foram encontrados somente entre fevereiro e julho,
intervalo que vai do fim da estagdo chuvosa até a seca, enquanto que o volume
testicular dos machos tem pico entre os meses de janeiro e maio, auge da

estacdo chuvosa, voltando a diminuir gradativamente na estacao seca. Essas
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observacdes estdo de acordo com estudos anteriores (Martins & Oliveira, 1998;
Oliveira & Martins, 2001), os quais sugerem que o acasalamento ocorre nos
primeiros meses do ano, entre fevereiro e maio, época em que 0os machos
apresentam testiculos mais inchados (produzindo esperma), enquanto que nos
meses seguintes os embribes se desenvolvem para que 0S nhascimentos
ocorram na estacdo chuvosa, quando o maior nimero de juvenis € encontrado

na natureza.

Maschio (2008), no leste da Amazénia, encontrou fémeas com foliculos
desenvolvidos em outubro e novembro. Na mesma area, Cunha & Nascimento
(1981) observaram fémeas gravidas entre setembro e janeiro, com filhotes
perfeitamente desenvolvidos (j& com a coloracdo da espécie) em novembro e
janeiro, enquanto que Santos-Costa (2003) e Santos-Costa et al. (2015)
registraram filhotes nos meses de janeiro, fevereiro, marco, junho, julho,
setembro, outubro, novembro e dezembro, sugerindo que o recrutamento dos
filhotes na regido oriental da Amazdnia possa se dar ao longo de todo o ano.
Na regido de Manaus, cépulas foram observadas no més de abril (Oliveira &
Martins, 2001), enquanto que embrides bem desenvolvidos datam de agosto a
dezembro (Oliveira, 2003), e recém-nascidos entre dezembro e fevereiro,
indicando que o0s nascimentos ocorrem no comeco da estacdo chuvosa
(Martins & Oliveira, 1998; Oliveira & Martins, 2001). O nascimento dos filhotes
na regido do presente estudo parece estar sincronizado com uma época em
que estes tenham maior disponibilidade de presas, principalmente anuros
(Fitch, 1987; Sazima, 1992; Sasa et al., 2009). Sugere-se que, em Bothrops,
essa regulagem seja facilitada pelo retardamento na fertilizacdo de ovos por
meio do fendbmeno de estocagem de esperma de longo prazo via torcao
muscular uterina (Almeida-Santos & Salomao, 2002). Além disso, tal estratégia
evolutiva deve permitir as fémeas controle pds-copulatorio da paternidade da

prole (Almeida-Santos & Saloméao, 2002).
4.3. Dieta

Martins et al. (2002), em estudo de revisdo sobre a biologia alimentar do
género Bothrops, demonstraram que a dieta da maioria das espécies €

generalista, incluindo uma ampla variedade de presas. Adicionalmente, foi
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reportada a ocorréncia de mudanca na dieta ao longo do desenvolvimento
ontogenético dos individuos e propds-se que essa seja uma caracteristica do
comum a todas as espécies do género. Desde entdo, outros estudos sobre
dieta de Bothrops, incluindo a presente investigacdo, vém fortalecendo essa
ideia (Nogueira et al., 2003; Oliveira, 2003; Monteiro et al., 2006; Santos-Costa
et al., 2015; Rodrigues et al., 2016). Martins et al. (2002) apontam que os itens
mais importantes na dieta de Bothrops (considerando as espécies generalistas)
sdo mamiferos, lagartos e anuros. Corroborando essa proposicéo, esses foram
os trés grupos de presas mais frequentemente encontrados nas jararacas
deste estudo. Os mesmos autores consideraram lacraias como uma categoria
menos importante na dieta de Bothrops (<10%), o qual, no presente estudo,
representou cerca de 15% dos itens identificados. Todos os individuos que
predaram lacraias foram considerados reprodutivamente imaturos. E provavel
gue conforme o0s animais cresgcam, e sejam capazes de predar animais
endotérmicos com maior quantidade de calorias, eles deixem de se alimentar

de animais de baixo contetdo energético como as lacraias.

O fenbmeno de predacdo sobre outras serpentes (ofiofagia) em
Bothrops, de modo geral, e em B. atrox, especificamente, tem sido reportado
na literatura, mesmo sendo considerado pouco importante na dieta geral das
espécies generalistas (Martins et al., 2002). Registros de espécies de
serpentes predadas por B. atrox incluem o colubrideo Tantilla melanocephala
(também observada neste estudo) e de outra espécie nédo identificada de
colubrideo (Martins & Gordo, 1993), os dipsadideos Atractus torquatus (Oliveira
& Martins, 1996) e Oxyrhopus melanogenys (Gavira & Loebmann, 2011), e o
viperideo Porthidium lansbergii (Roldan & Lucero, 2011). Bernarde & Abe
(2006) também registram ofiofagia em B. atrox, mas nédo especificam a presa,
enquanto que Rodrigues et al. (2016) observaram a ocorréncia de canibalismo
nesta espécie. Neste estudo, o conteudo alimentar de B. atrox incluiu um
espécime de Imantodes cenchoa (Serpentes, Dipsadidae), o qual representa,
ao nosso conhecimento, o primeiro registro dessa serpente na dieta da

jararaca-da-Amazoénia.

Registros pontuais de dieta de Bothrops atrox (Duellman, 1978; Martins

& Oliveira, 1998, Oliveira & Martins, 2003) auxiliaram na elucidacéo de alguns
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aspectos de sua biologia alimentar. Entretanto, por serem baseados em poucas
observacbes, eles ndo permitiram gerar um padrdo para a espécie. Outros
estudos (Oliveira, 2003; Santos-Costa et al., 2015; Rodrigues et al., 2016),
incluindo a presente investigacdo, 0s quais contaram com amostras mais
amplas, revelaram que B. atrox possui uma dieta generalista, composta
principalmente de anuros, mamiferos e lagartos, e que ocorre uma mudanca
ontogenética na dieta, com juvenis se alimentando majoritariamente de presas
ectotérmicas, com énfase em lacarais, e adultos principalmente de presas
endotérmicas especialmente pela incorporacdo de mamiferos ao repertério

alimentar.

5. CONCLUSAO

Com base no presente estudo, permite-se chegar as seguintes
conclusdes sobre a reproducédo e a dieta de Bothrops atrox nas regides central
e sudoeste da Amazobnia: 1) fémeas atingem a maturacdo sexual com
tamanhos corporais maiores do que machos, os quais provavelmente levam
menos tempo para alcancar a fase adulta; 2) a espécie possui marcado
dimorfismo sexual em tamanho, com as fémeas maiores que os machos; 3) o
ciclo reprodutivo parece estar sincronizado com o regime de chuvas regional, o
qual difere daquele encontrado em outras porcbes do bioma; 4) a espécie
possui dieta generalista, com a ingestdo de uma ampla gama de presas, tais
como lacraias, anuros, lagartos, serpentes e mamiferos; e 5) ha mudanca
ontogenética na dieta: individuos menores se alimentam exclusivamente de
presas ectotérmicas (lacraias, anuros, lagartos e serpentes), enquanto adultos

também se alimentam de presas endotérmicas (mamiferos).
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7. APENDICE |: Espécimes analisados

Fundacdo de Medicina Tropical: AMAZONAS: Careiro da Varzea: FMT
3544, FMT 3881; Manaus: FMT 3498, FMT 3510, FMT 3574, FMT 3580, FMT
3589, FMT 3598, FMT 3612, FMT 3618, FMT 3670, FMT 3707, FMT 3786,
FMT 3794, FMT 3817, FMT 3845, FMT 3860, FMT 3867, FMT 3879, FMT
3887, FMT 3888, FMT 3891, FMT 3892, FMT 4111, FMT 4112, FMT 4113,
FMT 4115, FMT 4117, FMT 4119, FMT 4123, FMT 4126, FMT 4128, FMT
4129, FMT 4132, FMT 4133, FMT 4134, FMT 4135, FMT 4137, FMT 4141,
FMT 4145, FMT 4146, FMT 4147, FMT 4148, FMT 4164; Presidente
Figueiredo: FMT 3874.

Instituto Nacional de Pesquisas da Amazénia: AMAZONAS: Careiro: INPA-
H 019808, INPA-H 032193, INPA-H 032213; Iranduba: INPA-H 023358;
Manaus: INPA-H 008565, INPA-H 010933, INPA-H 011906, INPA-H 012010,
INPA-H 012601, INPA-H 012602, INPA-H 018232, INPA-H 029490, INPA-H
030412, INPA-H 030447, INPA-H 031484, INPA-H 031485, INPA-H 032189,
INPA-H 032192, INPA-H 032217, INPA-H 034949; Rio Preto da Eva: INPA-H
031472, INPA-H 031486 RONDONIA: Porto Velho: INPA-H 027842, INPA-H
027843, INPA-H 027844, INPA-H 027845, INPA-H 027846, INPA-H 027847,
INPA-H 027848, INPA-H 031992, INPA-H 032178, INPA-H 032179, INPA-H
032180, INPA-H 032181, INPA-H 032182, INPA-H 032184, INPA-H 032185,
INPA-H 032187, INPA-H 032188, INPA-H 032190, INPA-H 032191, INPA-H
032194, INPA-H 032195, INPA-H 032196, INPA-H 032197. INPA-H 032198,
INPA-H 032199, INPA-H 032200, INPA-H 032201, INPA-H 032202, INPA-H
032203, INPA-H 032204, INPA-H 032205, INPA-H 032206, INPA-H 032208,
INPA-H 032209, INPA-H 032210, INPA-H 032211, INPA-H 032214, INPA-H
032215, INPA-H 032216, INPA-H 032218, INPA-H 032219.
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