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« . the scientific literature dealing with herpetofaunal communities of tropical rainforests is
rich in factual information, the interpretation of which is more fictional than true ...”

W. E. Duellman, 1989

A meus pais, por tudo.
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RESUMO

Uma taxocenose de serpentes de mata foi estudada na regiao de Manaus entre 1991 e
1994. O método consistiu de procura visual “limitada por tempo” e ocasional, resultando
em 685 encontros de serpentes.

A taxa média de encontro foi de 0,064 e 0,217 serpente por hora-homem, durante o
dia e a noite, na procura limitada por tempo. As espécies mais encontradas foram:
Xenoxybelis argenteus, Bothrops atrox, Imantodes cenchoa e Dipsas sp. O niimero de
serpentes encontradas foi proporcional a quantidade de chuvas.

A distribuigdo de comprimentos dentro das grandes linhagens de colubrideos mostrou
que fatores historicos sdo responsaveis pela distribuigio geral de comprimentos na
taxocenose. As relagdes entre comprimento da cauda e comprimento rostro-anal e entre
este e peso mostrou forte relagio entre tamanho de cauda e forma com os padrdes de
utilizagdo de substrato.

Os padrées de utilizagdo do ambiente e horario de atividade encontrados na Reserva
Ducke ¢ em outras localidades da Amazdnia incicam que “trocas” de espécies que utilizam
diferentes substratos, dentro de uma mesma linhagem de colubrideos, explicam grande
parte das diferengas encontradas. As presas mais utilizadas foram lagartos, anuros,
mamiferos, aves e serpentes, refletindo a influéncia de fatores historicos. As 50 espécies
foram agrupadas em guildas com grande sobreposigio em forma, tamanho e utilizagao de
recursos. Os resultados sobre reprodugdo indicam tendéncia a sazonalidade para a
taxocenose.

A maioria dos padrdes encontrados pode ser explicada por fatores histéricos. E
sugerido que a convivéncia de 50 espécies sintopicas de serpentes se deve principalmente

3 abundancia de recursos e/ou as densidades baixas de serpentes.
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INTRODUCAO

Estudos sobre taxocenoses de aves de regides temperadas, e as teorias resultantes (e.
g., MacArthur, 1969, 1970), tiveram influéncia crucial na formulagao de hipoteses sobre
ecologia de comunidades (Pianka, 1973; Schoener, 1973). Foi sugerido que a competi¢ao
seria o principal fator responsavel pela estruturagio observada em taxocenoses de aves,;
estudos sobre lagartos de desertos (e. g., Pianka, 1986; Winemiller e Pianka, 1990)
reforgaram esta hipotese. Entretanto, estudos sobre taxocenoses de vertebrados em
ambientes tropicais, com condigdes climaticas menos restritivas (e. g., aves, Pearson,
1982; peixes tropicais de dgua doce, Lowe-McConnell, 1975; anfibios e répteis, Duellman,
1978, 1989, 1990, Martins, 1991), sugeriram que a competi¢do teria pouca importancia na
estruturagdo destas taxocenoses (mas ver Winemiller e Pianka, 1990). Para anfibios e
répteis tropicais, predagdo e flutuagdes climaticas drasticas (e. g., Duellman, 1978, 1989,
1990, Martins, 1991) ou, alternativamente, competigao, em maior ou menor grau (e. g.,
Henderson et al., 1979; Inger e Colwell, 1977, Vitt, 1987), foram sugeridas como os
fatores mais importantes na regulagio das populagdes.

As taxocenoses de anfibios e répteis da regido amazdnica sdo extremamente ricas e
complexas (ver revisio parcial em Duellman, 1989). Duellman (1978, 1989, 1990) sugere
que a variabilidade climatica relativamente baixa encontrada na Amaz6nia proporciona um
ambiente estavel, permitindo a especializag@o no uso de determinados recursos, o que, em
parte, explicaria a grande variedade de formas de utilizagdo de recursos encontrada nestas
taxocenoses. Por outro lado, Henderson et al. (1979) sugerem que diferengas observadas
na utilizagdo de recursos em taxocenoses de serpentes neotropicais seriam um modo de
evitar competigdo (ver abaixo). De qualquer modo, o conhecimento destas taxocenoses
ainda é muito escasso, dificultando o entendimento dos fatores que influem em sua
estruturagio (Duellman, 1989, 1990; Toft, 1985; Vitt, 1987).

Duas hipéteses principais, ndo mutuamente exclusivas, tém permeado a literatura
recente sobre taxocenoses de serpentes neotropicais. A primeira delas sugere que a
competigio interespecifica (passada ou presente) seria um fator importante na

estruturagdo destas taxocenoses (e. g., Henderson et al., 1979; ver também Vitt, 1987).



Deste modo, as diferengas encontradas na utilizagio de recursos pelas diferentes espécies
sio interpretadas como formas de evitar a competigio. Com esta linha de raciocinio,
inicia-se uma insistente busca por diferengas entre as espécies (e. g., Henderson et al,,
1979:4). Por exemplo, Henderson et al. (1979) interpretaram as diferengas encontradas na
utilizagdo de recursos por espécies congenéricas (Atractus spp., Chironius spp., Micrurus
spp., Bothrops spp.) em taxocenoses da regiao de Iquitos, Peru, como uma forma de
evitar competigdo, ja que estas espécies tendem a ter nichos amplamente sobrepostos.
Estes autores sugerem, por exemplo, que: (1) quando as espécies nio sao segregadas por
ambiente ou alimento (e. g., Atractus), a segregagio ocorre em tamanho; (2) quando
espécies com grande sobreposi¢do de nicho sdo sintdpicas (e. g., Chironius), existem
sempre diferengas marcantes em abundancia; (3) duas espécies (de Micrurus) com grande
sobreposigao de nicho e de tamanho, nunca s3o sintopicas por representarem um caso de
incompatibilidade de duas espécies muito proximas conviverem numa mesma area,
resultando em distribuigdes em mosaico na regido estudada (Henderson et al., 1979).
Entretanto, a hipotese de competigdo como fator principal na estruturagdo de taxocenoses
de serpentes amazonicas nunca foi testada.

Uma outra maneira de interpretar os padroes encontrados seria através de fatores
histéricos (e. g., biogeografia, filogenia; Duellman, 1989; Vitt e Vangilder, 1983; Vitt,
1987), embora até recentemente esta hipotese nio tenha sido testada. Em sua revisio de
taxocenoses de anfibios e répteis neotropicais, Duellman (1989) apontou para esta
diregdo, sugerindo que algumas diferengas encontradas na “estruturagdo” destas
taxocenoses dependeriam de fatores historicos. Entretanto, Duellman nio foi além da
sugestdo, ou seja, ndo procurou aplica-la as taxocenoses envolvidas na revisio.

Recentemente, Cadle e Greene (1993), com base em enfoques filogenéticos e
evolutivos, avaliaram a influéncia de fatores historicos em taxocenoses de serpentes
neotropicais. Estes autores concluiram que os fatores historicos podem ter grande
influéncia na composigio e organizagio destas taxocenoses, de diversas maneiras: (1) a
historia de cada uma das linhagens filogenéticas que compdem uma taxocenose impde uma
série de limitagdes (morfologicas, fisiologicas e comportamentais) que influenciam os

papéis ecologicos potenciais de seus membros, e os eventos de especiagio aumentam o



estoque de espécies disponiveis para a composicio das taxocenoses; (2) através do tempo
evolutivo, interagdes ecologicas locais podem causar a extingio ou exclusdo de
determinadas linhagens da taxocenose, alterando portanto as “regras iniciais” para
mudangas posteriores na taxocenose; € finalmente, (3) os eventos biogeograficos
influenciam a composigio das taxocenoses através da alteragio da gama de interagentes
potenciais no tempo € no espago. Cadle e Greene (1993) argumentam que estes fatores
restringem as possibilidades de se interpretar a composigao € a estruturagao de
taxocenoses atuais com base apenas em fatores contemporaneos.

Analisando as tendéncias evolutivas quanto ao tamanho do corpo e a utilizagdo dos
recursos (substrato e alimento), Cadle e Greene (1993) forneceram diversas evidéncias
(algumas irrefutaveis) da importancia de fatores historicos na composigao e estruturagao
de 15 taxocenoses de serpentes neotropicais. Utilizando os colubrideos como exemplo,
estes autores mostraram que os diversos padrdes de tamanho corpéreo e utilizagio dos
recursos podem ser explicados pelas proporgdes das trés principais linhagens desta familia
(na regido considerada, colubrineos, xenodontineos centroamericanos e xenodontineos
sulamericanos; ver Cadle e Greene, 1993, ¢ referéncias nele contidas) na composigao
destas taxocenoses. Como as trés linhagens evoluiram em regides distintas, os padroes
atuais dificilmente poderiam ser interpretados como um resultado de interagdes evolutivas
de longo prazo entre as mesmas. Deste modo, tendéncias evolutivas caracteristicas de uma
determinada linhagem seriam mais prevalentes nas taxocenoses em que esta linhagem ¢
melhor representada. Por exemplo, a guilda de espécies fossorias que se alimentam de
minhocas, encontrada em diversas taxocenose de serpentes amazobnicas (Dixon e Soini,
1986; Duellman, 1978; Zimmermann € Rodrigues, 1990), é uma consequéncia direta da
colonizagio e posterior radiagdo do género Atractus (originado na América Central) na
América do Sul, especialmente na Amazdnia. Se, por acaso, este género nio houvesse
colonizado o continente, essa guilda estaria ausente destas taxocenoses, mesmo com a
aparente abundancia de minhocas (o alimento principal em A#ractus) nas regioes
estudadas. Portanto, no miximo, 0s Tecursos permitent a presenga de determinadas
espécies numa taxocenose; a simples disponibilidade de um nicho néo cria pressoes

evolutivas para “preenché-lo” (Cadle e Greene, 1993:290 e 291).



Ao contrario da hipotese de competigao interespecifica, que dificilmente pode ser
comprovada (e. g., Mac Nally, 1983; Reichenbach e Dalrimple, 1980, Vitt, 1987), a
hipotese “historica” parece ser de facil comprovagéo, desde que as analises envolvam a
separagio das taxocenoses em linhagens filogenéticas, como sugerido por Cadle e Greene
(1993).

A fauna de serpentes da Amazonia central é muito pouco conhecida quando
comparada as suas porgdes ocidental (e. g., Dixon e Soini, 1986; Duellman, 1978; Fugler,
1986; Lescure e Gasc, 1986; Rodriguez e Cadle, 1990; Vanzolini, 1986), oriental (ver
Cunha e Nascimento, 1993, e referéncias ai contidas) e setentrional (e. g., Beebe, 1946,
Chippaux, 1986; Gasc e Rodrigues, 1980, Hoogmoed, 1979, 1982; Lancini, 1979; Roze,
1966; Test et al., 1966). Ao contrario destas regides, as informagdes sobre as taxocenoses
de serpentes da Amazonia central sio raras (Zimmermann e Rodrigues, 1990) e as poucas
referéncias sobre as serpentes da regido de Manaus (Hoge e Nina, 1969; Martins, 1993;
Martins e Gordo, 1993; Martins e Oliveira, 1993; Schmidt e Inger, 1951; Vanzolini, 1985)
tratam de uma ou de poucas espécies. Zimmermann ¢ Rodrigues (1990) apresentaram uma
analise das taxocenoses de anuros, lagartos e serpentes das reservas do Projeto Dindmica
Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF, Smithsonian Institution/INPA, anteriormente
WWTF/INPA), situadas a cerca de 80 km ao norte de Manaus. Em linhas gerais, estes
autores forneceram descrigdes sucintas sobre a utilizagdo de recursos e consideragdes
sobre abundincia relativa, baseadas em um numero relativamente pequeno de individuos
encontrados. No mesmo volume em que este estudo foi publicado, Duellman (1990)
utilizou os resultados de Zimmermann e Rodrigues (1990) para comparagédo entre
taxocenoses neotropicais.

No presente estudo descrevo uma taxocenose de serpentes em mata tropical umida na
regiio de Manaus, Amaz0onia central, com base na utilizagdo de recursos (substrato e
alimento), horério de atividade, riqueza, abundancia, caracteristicas morfologicas,
comportamento e na reprodugio das espécies. As questdes basicas foram: (1) como a
taxocenose da Reserva Ducke ¢é estruturada e (2) qual a importancia de fatores histéricos
e ecologicos (contemporaneos) nesta estruturagio. Inspirado principalmente em Cadle e

Greene (1993), analiso a maioria dos resultados obtidos em linhagens filogenéticas
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separadas, de modo a avaliar a importancia de fatores historicos. Ao mesmo tempo,
hipoteses alternativas so consideradas a luz dos resultados deste ¢ de outros estudos

sobre taxocenoses de serpentes amazonicas.

AREAS DE ESTUDO

A grande maioria dos dados aqui apresentados foram obtidos entre outubro de 1991 ¢
margo de 1993 na Reserva Florestal Adolpho Ducke (Fig. 1). Observagoes adicionais,
realizadas em outras localidades ao redor de Manaus (ver mapa desta regido em Martins e
Oliveira, 1993), sio incluidas em algumas anélises de forma a aumentar a base de dados
para as analises sobre a taxocenose da Reserva Ducke. Abaixo apresento uma descrigdo
detalhada da Reserva Ducke, seguida de descrigdes gerais das outras areas nas quais
também obtive informagdes utilizadas neste estudo.

A Reserva Florestal Adolpho Ducke (3°00° S, 59°55° W, altitude ca. 50 m) consiste de
uma porgao de 100 km’ de florestas, quase totalmente intactas, localizada no Km 26 da
rodovia AM-010 (que liga Manaus a Itacoatiara), ao norte de Manaus, Amazonas, sob a
administragdo do Instituto Nacional de Pesquisas da Amaz6nia (INPA). Uma abordagem
detalhada da historia e da vegetagdo da Reserva Ducke foi feita por Prance (1990); o
resumo aqui contido é baseado neste texto. Do inicio da década de 1960 até 1972, o
INPA desenvolveu um programa de silvicultura na Reserva Ducke que envolvia
“enriquecimento” da floresta e produg@o de mudas de arvores nativas. Em 1972, a
Reserva Ducke foi declarada Reserva Biolégica e todo o programa de silvicultura, exceto
a coleta de sementes e estudos fenologicos, foi transferido para outras reservas ao redor
de Manaus. A area utilizada até entdo para experimentos silviculturais ndo excedeu 2% da
area total da reserva. Hoje estas areas sio compostas de arvores altas com sub-bosque
relativamente limpo. Mesmo com os desmatamentos adicionais para a implantagao das
edificacdes da reserva, além de invasdes eventuais, mais de 90% das florestas da Reserva

Ducke permanecem inalterados.
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Figura 1 - Mapa da Reserva Ducke mostrando a Rodovia AM-010, a area dos
alojamentos (A), o igarap¢ Barro Branco (BB), a regido da torre (T) e 0 igarapé Acara
(1A). A linha tracejada corresponde a estrada de terra que corta a porgdo noroeste da
reserva.

A Reserva Ducke é coberta por florestas tropicais imidas sobre latossolo de terra
firme, incluindo diversos baixios cortados por pequenos riachos cujas margens inundam

durante o periodo de chuvas, criando extensas areas encharcadas. Estes baixios
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encharcados contém diversas espécies tipicas de florestas inundaveis, especialmente buritis
(Mauritia flexuosa). Existem também algumas areas com solo de areia branca cobertas
por vegetaga@o caracteristica (campinas e campinaranas). Além destas areas intocadas,
existem outras de floresta secundaria. Uma caracterizagéo das vegetagdes de terra firme e
de baixios da regidao de Manaus encontra-se em Guillaumet (1987).

A procura regular de serpentes (ver “Métodos”) foi realizada em duas areas de estudo
localizadas em regides diferentes fisiondmica e topograficamente: um platd e um vale com
riacho. O platd (regido da torre, Fig. 1) consiste de floresta de terra firme com arvores
altas, muitas com troncos de grande didmetro, e sub-bosque com diversas palmeiras
baixas. Esta regido foi amostrada utilizando-se uma area de 2 ha (100 x 200 m) cortada
por trilhas a cada 10 m. O vale com riacho consiste de floresta de baixio com diversos
buritis altos, arvores relativamente mais baixas, raramente com troncos de grande
diametro, densa cobertura de ervas e arbustos cobrindo grande parte do solo € um sub-
bosque relativamente denso com diversas palmeiras baixas. O vale é cortado por um
pequeno riacho (igarapé Barro Branco, cerca de 1-3 m de largura ¢ 10-100 cm de
profundidade; Fig. 1) que corre através de terreno relativamente plano; as encostas do vale
estio separadas por 50-100 m. Esta area, totalizando cerca de 1 ha, foi amostrada
utilizando-se duas trilhas que se estendiam ao longo do vale, aproximadamente paralelas
a0 riacho; uma destas trilhas cortava as margens encharcadas do riacho ¢ outra seguia uma
das encostas, sendo utilizada com maior frequéncia. As trilhas do platd e do vale eram
marcadas a cada 10 m para permitir a localizagao exata de cada serpente. Observagdes
adicionais de serpentes foram feitas em diversas outras areas da reserva, principalmente
em estradas de terra e areas alteradas da reserva. Uma série curta de armadilhas de
interceptagdo e queda também foi utilizada no fim do estudo, na area do vale (ver
“Métodos”).

Observagdes adicionais foram realizadas em outras regides ao redor de Manaus,
descritas a seguir. No rio Pitinga (situado a cerca de 200 km ao norte de Manaus),
afluente do rio Uatumi, foram realizadas coletas de serpentes em uma érea onde foi
criado, na década de 1980, um lago artificial para mstalar uma usina hidroelétrica. A

regido ¢ coberta por florestas de terra firme sobre latossolo, semelhante aquela da Reserva
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Ducke. Ao final de 1991, o nivel do lago foi aumentado em 4 m acima do nivel inicial,
permitindo um pequeno resgate de serpentes. O trabalho no rio Pitinga envolveu tanto
procura visual como capturas com armadilhas de interceptacéo e queda. Algumas
observagdes esporadicas realizadas em Balbina (a cerca de 100 km ao norte de Manaus),
também na bacia do rio Uatumi, também sdo apresentadas (uma descrigdo desta regido
encontra-se em Martins, 1991).

O rio Cuieiras (cerca de 90 km a noroeste de Manaus) € um afluente de aguas pretas
do rio Negro, caracterizado por vegetagio tipica de igap6 nas margens e florestas de terra
firme no interior. Igapos sao florestas baixas sazonalmente inundadas por rios de agua
preta ou clara. Diversas praias de areia branca aparecem na estagao seca € as aguas do rio
invadem grandes extensdes de florestas na época da cheia. A taxocenose de serpentes das
matas de terra firme em regides de igap6 é muito semelhante aquela da Reserva Ducke.
Entretanto, as taxocenoses dos igap0s, em si, sio muito peculiares, incluindo diversas
espécies aquaticas nio encontradas em éareas de terra firme. O trabalho no rio Cuieiras
envolven duas viagens de campo de dez dias cada, durante 1992 e 1993, nas quais
realizou-se apenas procura visual. Além destas viagens, diversas coletas adicionais foram
realizadas por terceiros.

Careiro (situado em frente a Manaus, na margem oposta do rio Amazonas) ¢ uma
regido de varzea incluindo rios e lagos de agua branca (barrenta) e florestas de varzea
(florestas sazonalmente inundaveis por rios de agua branca) caracterizadas por arvores
baixas e sub-bosque relativamente limpo. Apenas observagdes esporadicas foram feitas em
matas de varzea através de procura visual.

O clima na regiio de Manaus ¢ caracterizado por uma média de 2100 mm de chuvas
a0 ano, com estagdes bem marcadas, uma chuvosa (165-300 mm/més) de novembro a
maio, e outra seca (< 65 mm/més) de julho a setembro; as temperaturas variam entre 18 e
37°C ao longo do ano e a umidade relativa média situa-se em torno de 85% (DNPM,
1976; Leopoldo et al., 1987). A figura 2 apresenta a variagdo da precipitag@o
pluviométrica, temperatura e umidade relativa do ar entre julho de 1991 e junho de 1993,
com base em dados obtidos na estagio meteorolégica da Embrapa, situada no Km 36 da

rodovia AM-010, portanto, a cerca de 10 km da Reserva Ducke.
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Figura 2 - Totais mensais de precipitagdo pluviométrica (linha mais espessa), médias
mensais de umidade relativa do ar e temperatura maxima e minima (em °C), obtidas na
estacdo meteorologica da Embrapa, situada a 10 km da Reserva Ducke, para o periodo
entre julho de 1991 e junho de 1993.

METODOS

Observacées de serpentes

As observagdes de serpentes foram divididas em duas categorias: procura limitada por
tempo (ver Campbell e Christman, 1982; Scott et al., 1989) e encontros ocasionais.

A procura limitada por tempo foi realizada na Reserva Ducke, mensalmente entre
outubro de 1991 e margo de 1993 (fase de procura regular de serpentes). Apenas as trilhas
na area de 2 ha no platé e aquelas no vale foram utilizadas para a procura limitada por
tempo. Cerca de 90-100 horas-homem de procura foram realizadas a cada més (Fig. 3),
totalizando 1595 horas-homem, 479 durante o dia e 1116 durante a noite. O maior esforgo
durante o periodo noturno foi devido & maior taxa de encontro de serpentes neste periodo.
Cinco pessoas trabalharam na procura limitada por tempo, embora na maioria das

amostragens apenas duas pessoas estivessem presentes (0 autor esteve presente em mais
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de 95% dos turnos de amostragem). Cada pessoa previamente inexperiente era treinada no
método antes que suas observagdes fossem consideradas na procura limitada por tempo.
A procura limitada por tempo consistia de deslocamento a pé, muito lento através de
trilhas, a procura de serpentes. O esforgo de procura se estendia a todos os microhabitats
visualmente acessiveis. Nas trilhas do vale, duas pessoas caminhavam ao mesmo tempo
por uma mesma trilha, cada uma procurando em um lado da trilha. Nas trilhas do plato,
cada pessoa caminhava em uma trilha, procurando em ambos os lados. A noite, os
periodos de amostragem foram quase sempre de cinco horas ininterruptas; durante o dia, a
procura concentrou-se principalmente no periodo da tarde e os periodos de amostragem
variaram de uma a quatro horas, algumas vezes em dois turnos. Durante um periodo de
cinco horas de procura, caminhava-se por 300 a 400 m de trilha (60-80 m/h). Para a
quantificagdo do encontro de serpentes, utilizo aqui a taxa de encontro de serpentes
baseada no tempo de procura, ou seja, o niumero de serpentes encontradas por hora-

homem de procura limitada por tempo.

120 (]

horas-homem de procura

ondjfmamij jasondjfm
1981 1992 1993
B dia EJnoite [ltotal

Figura 3 - Numero de horas-homem de procura limitada por tempo realizadas a cada més
na Reserva Ducke.
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Os encontros ocasionais foram realizados na Reserva Ducke (N = 274) e em outras
localidades ao redor de Manaus (N = 177), entre margo de 1991 e margo de 1994. Estes
encontros ocorreram durante outras atividades na Reserva Ducke, em diversos ambientes,
dos prédios as estradas que cortam parte da reserva. Por exemplo, diversas serpentes
foram encontradas em duas estradas de terra dentro da reserva: uma ligando a rodovia
AM-010 as edificagdes da reserva (percorrida de automoével), com cerca de 3 km, e outra
ligando estas edificagdes a drea do platd (percorrida a pé), com cerca de 1,5 km. Ambas
estradas cortavam principalmente areas de floresta primaria e de experimentos
silviculturais antigos. Também foram incluidas em encontros ocasionais as observagdes e
coletas eventuais de serpentes realizadas por terceiros (pesquisadores desenvolvendo
outros projetos na Reserva Ducke). Quando a serpente ndo era capturada, utilizei apenas
as informagdes fornecidas por outros herpetdlogos ou por outros pesquisadores que
reconheciam as espécies mais comuns. Estas pessoas forneceram informagdes uteis para
98 observagdes de serpentes.

Cada serpente observada, tanto na procura limitada por tempo como nos encontros
ocasionais, era capturada manualmente (a grande maioria), com luvas de couro ou com
pingdes. Para cada uma, anotei: espécie; data e horario de captura; localizagdo na Reserva
Ducke e na area de estudo; comprimento rostro-anal, comprimento da cauda e peso;
individuo; sexo (em poucas ocasides); microhabitat; atividade; e observagdes adicionais
[comportamento de caga, comportamento defensivo, detalhes de coloragao, marcas
naturais, presenga de ovos, presenga de presas no estdmago (as vezes, auséncia), etc.].
Praticamente todas as serpentes capturadas foram marcadas por corte de apenas uma
pequena porgio de uma ou duas escamas ventrais, COmo proposto por Spellerberg (1977).
Apenas um adulto de E. cenchria apresentou regeneragao suficiente para dificultar a
identificagdo da marca. Diversos individuos de B. atrox nio foram manuseados e alguns
foram reconhecidos posteriormente através de marcas naturais (cf. Sazima, 1988).

Um ntimero limitado de serpentes foi coletado (e preservado pelas técnicas usuais;
Pisani e Villa, 1974) antes e ao final do periodo de procura regular de serpentes. Estes e

outros exemplares da Reserva Ducke estdo depositados na colegdo de serpentes do
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Instituto de Medicina Tropical de Manaus (IMTM) e no Museu de Historia Natural da
Universidade Estadual de Campinas (ZUEC).

No rio Pitinga foram usadas armadilhas de interceptagdo e queda (“pitfall traps with
drifi fences™, Fitch, 1987) montadas com latoes de metal de 100-150 litros, enterrados a
cada 10 m e ligados por tela plastica de 1 m de altura. Cerca de 500 m de armadilhas
foram montados em linha paralela 8 margem do lago. Estas armadilhas permaneceram
abertas ininterruptamente e foram monitoradas a cada dia, resultando na captura de mais
de 100 serpentes durante trés meses consecutivos (outubro a dezembro de 1991).

A partir do final de 1992, na Reserva Ducke também foram usadas armadilhas de
interceptagdo e queda, desta vez com baldes plasticos de 20 ou 27 litros a cada 10 m,
ligados por plastico de 50 cm de altura, num total de 220 m. Estas armadilhas s6 foram
abertas em poucas ocasides, resultando na captura de apenas cinco serpentes (em parte,

talvez, pelo pequeno tamanho dos baldes).

Tamartho

O tamanho das serpentes ¢ aqui apresentado como comprimento (medido em
espécimes vivos e preservados) e peso (aferido apenas em animais vivos ou recém-
mortos). Para os dados obtidos neste estudo, utilizo comprimento rostro-anal mais

comprimento da cauda (CRA+CCA); em alguns casos, apenas o comprimento total CT ¢é
apresentado. Além dos dados obtidos na regido de Manaus, para as analises de
comprimento e peso, utilizo também dados da literatura citada em “Resultados e
Discussdo”, especialmente Beebe (1946). Durante o trabalho de campo, todos os pesos

foram obtidos com dinamometros portateis e as medidas de comprimento com fita métrica

flexivel.
Utilizagdo do ambiente e periodo de atividade

Microhabitat (ou substrato) € aqui utilizado para caracterizar a localizagio do animal

no ambiente enquanto em atividade (especialmente atividade de caga; porém, ver em
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Cadle e Greene, 1993, um uso alternativo para o termo microhabitat). Substratos
utilizados para repousar ou dormir também sio fornecidos. Em diversas ocasides tive
dificuldade em distinguir individuos que estavam em repouso (ou repouso curto) daqueles
que estavam dormindo (ou repouso prolongado). Por motivos praticos, considero que
uma serpente esta repousando quando nao esta se movendo nem dormindo durante seu
periodo de atividade; estes individuos geralmente estdo alimentados (presa no tubo
digestivo), o que indica repouso apos caga bem sucedida (e. g., Dipsas sp. enrodilhada
sobre a vegetagao a noite e adultos de Chironius scurrulus enrodilhados sobre a
vegetagio baixa durante o dia; estas duas espécies claramente ndo usam estes
microhabitats para repousar durante o periodo de inatividade, ou seja, de dia em Dipsas e
a noite em Chironius). Individuos dormindo (ou em repouso prolongado) sio aqueles
encontrados em repouso durante o seu periodo de inatividade (e. g., Chironius fuscus, C.

multiventris, Liophis reginae, L. typhlus e Oxybelis spp. enrodilhadas sobre a vegetagio a

noite.

Com o intuito de tornar os dados aqui fornecidos mais claros e objetivos, utilizo as
categorias de utilizag3o de substrato definidas a seguir. Como o presente estudo foi feito
principalmente em florestas, a classificagao abaixo € mais dirigida para este ambiente;
entretanto, a defini¢do de cada categoria € a mais ampla possivel, para que possam ser
utilizadas em outros ambientes.

(1) Aquaticas sdo as serpentes que passam pelo menos parte de seu periodo de
atividade na agua. Exemplos de serpentes tipicamente aquaticas sio Helicops, Hydrops,
Pseudoeryx e Micrurus surinamensis. O habitat aquatico pode ser dividido em varias
subcategorias como rios, riachos, lagos e pogas. Em cursos d’agua, pode-se distinguir
remansos dos trechos de correnteza.

(2) Fossorias sdo serpentes capazes de cavar e/ou utilizar galerias pré-existentes do
solo, que passam pelo menos parte de seu periodo de atividade dentro do solo. Serpentes
tipicamente fossdrias sdo Micrurus (exceto M. surinamensis), Atractus e Anilius. Algumas
fossorias (e. g., Atractus poeppigi) parecem passar a maior parte do tempo dentro do solo
e sio mais facilmente encontradas durante atividades humanas que causem revolvimento

da camada superficial do solo (e. g., derrubada da floresta com tratores) ou com
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armadilhas de interceptagio e queda. Entretanto, a maioria das fossorias freqiientemente
emergem do solo e podem até subir na vegetagio baixa (e. g., Atractus torquatus),
algumas serpentes fossorias podem inclusive ser parcialmente aquaticas (e. g., Anilius
scytale, Micrurus lemniscatus). A emergéncia de espécies fossorias podem ser causadas
por solos compactados (impedindo o deslocamento subterraneo; e. g, estradas de terra,
trilhas antigas na mata) ou encharcados.

(3) Criptozdicas (cf. Cadle e Greene, 1993) sao serpentes que passam pelo menos
parte de seu periodo de atividade dentro da serapilheira. Espécie tipicamente criptozoica ¢
Echinanthera brevirostris. Geralmente dificeis de serem encontradas, emergem da
serapilheira em areas de solo exposto (e. g., em trilhas) e sao facilmente capturadas com
armadilhas de interceptagao e queda.

(4) Terrestres sio serpentes que passam pelo menos parte de seu periodo de atividade
sobre o solo. Em florestas, sio encontradas sobre a serapilheira. Exemplos de espécies
tipicamente terrestres sao Dendrophidion dendrophis e Drymoluber dichrous.

(5) Arboricolas sdo serpentes que passam pelo menos parte de seu periodo de
atividade sobre a vegetagdo. O termo vegetagio € aqui utilizado de maneira ampla,
incluindo cip9s, arbustos, arvores de diversos tamanhos, bem como vegetagéo em
decomposigdo (folhas de palmeira, troncos e ramos caidos, etc.). Algumas espécies
parecem usar principalmente os nives mais altos da vegetagio, como Philodryas
viridissimus. Serpentes tipicamente arboricolas sdo Jmantodes cenchoa, Xenoxybelis
argenteus e Corallus spp.

As categorias acima sdo definidas com fins praticos, ja que a maioria deve representar
continuos para as serpentes. Diversas espécies sao euritopicas e podem ser incluidas em
mais de uma categoria. Além disso, uma dada espécie pode apresentar variagio geogréfica
no uso de microhabitat (ver, e. g., Leptophis ahaetulla em Striissmann e Sazima, 1993),
provavelmente em resposta as diferengas na estrutura do habitat. Também podem ocorrer
mudangas ontogenéticas no uso de microhabitat (e. g., Bothrops atrox). Para foecer uma
visdo quantitativa do uso de microhabitat, apresento o numero de individuos encontrados

em cada categoria, a exemplo de Duellman (1978).
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O horario de atividade € mais facilmente definivel que o uso de microhabitat, embora
alguns problemas semelhantes possam surgir na interpretagio dos dados de campo (ver
Cadle e Greene, 1993). Como o préprio termo sugere, o horério de atividade € aqui
considerado como o periodo durante o qual a serpente esta ativa (geralmente cagando).
Apenas duas categorias sdo utilizadas: diurnas e noturnas. Algumas espécies podem estar
ativas tanto durante o dia como a noite (e. g., Bothrops atrox) e outras parecem nio ter
um horario de atividade definido (e. g., algumas Atractus; ver Martins e Oliveira, 1993).
Portanto, como no caso de uso de microhabitat, é aqui fornecido o nimero de individuos

encontrados em cada categoria, a exemplo de Duellman (1978).

Dieta

Poucos dados sobre conteido estomacal dos individuos encontrados na Reserva
Ducke estdo aqui relatados, principalmente por duas causas: (1) ndo foi feita regurgitagio
forgada na maioria das ocasides em que detectei presas nos estdmagos e (2) ndo foram
feitas coletas extensivas de serpentes na reserva, por motivos conservacionistas. Embora
seja uma falha em minha base de dados, fui movido por experiéncias anteriores,
traumaticas, de regurgitagido forcada em espécies pequenas e frageis (alguns jovens de
Oxybelis e Dipsas, por exemplo, quase morreram durante esse procedimento). Alguns
poucos exemplares coletados na Reserva Ducke, bem como outros depositados na colegao
de serpentes do Instituto de Medicina Tropical de Manaus (IMTM), foram utilizados para
analise de contetidos estomacais. O exame de poucos exemplares do IMTM se deve ao
fato de ndo ter sido permitido acesso a esta colegdo, a partir de janeiro de 1994.

Nos espécimes preservados, o estdmago e o intestino foram examinados para a
detecgdo de presas ou seus restos. A identidade de varias presas foi inferida a partir da
analise de seus restos sob microscopio estereoscopico. Minhocas foram detectadas pela
presenga de cerdas (geralmente amareladas e facilmente distinguiveis). Anuros sio
geralmente digeridos por completo antes de atingirem a porgdo final do tubo digestivo;
portanto, fragmentos de insetos encontrados na porgao final do intestino de serpentes que

alimentam-se habitualmente de vertebrados, foram considerados como sendo o conteiido
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estomacal de anuros (Martins ¢ Gordo, 1993). Restos de lagartos. cobras, aves e
mamiferos (escamas, penas e pelos) sio geralmente de facil detecgdo na porgao final do
tubo digestivo.

Para fornecer uma visio representativa da dieta de cada espécie, fornego dados da
literatura, obtidos em outras regides. Embora a dieta possa variar geograficamente, e
mesmo entre diferentes habitats, nao obtive qualquer evidéncia significativa de tal
variagdo, desde que haja seguranga de estar sendo considerada a mesma espécie (ver
comentario em Striissmann e Sazima, 1993:64). Por exemplo, no presente estudo, os
dados para Liophis reginae em Dixon e Soini (1986) nio foram utilizados pois desconfio

que a espécie tratada por estes autores nao é a mesma encontrada em Manaus (ver

“Comentarios taxondmicos”, abaixo).
Reprodugéo

As informagdes sobre reprodugio para cada espécie, limitam-se 4 ocorréncia de fémeas
gravidas e jovens nas populagdes amostradas. Fornego dados de campo e de laboratério
para a presenga de foliculos (no ovario), ovos (no oviduto) ou embrides em fémeas, além
de observagdes de recém-nascidos ou jovens pequenos, durante os diferentes meses do

ano. Algumas poucas serpentes coletadas na Reserva Ducke e em outras localidades ao
redor de Manaus foram também analisadas para a avaliagio da presenca de jovens nas

populagdes e foliculos, ovos ou embides em fémeas.

Defesa

Os dados sobre defesa foram obtidos durante o trabalho de campo na Reserva Ducke e
em outras localidades ao redor de Manaus. Observagdes ocasionais em cativeiro também
sio incluidas. Os comportamentos defensivos foram estimulados na natureza e em
cativeiro por aproximagao, toque e reten¢io (Sazima e Abe, 1991). Quase todos os
comportamentos e posturas defensivos foram incluidos nas categorias definidas por

Greene (1988). O comportamento de “rodar o corpo” ao longo do eixo axial ndo se
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encaixa em qualquer das categorias propostas por Greene (1988). Inflamento gular € aqui
definido como o ato de inflar a regido gular e porgéo anterior do pescogo (tem-se a
impressio de que a serpente acabou de engolir um ovo; ver Pseustes sulphureus em
Amaral, 1977). Este comportamento foi incluido na categoria “expansio lateral do
pescogo” por Greene (1988), que comentou que dificilmente pode ser distinguido da
compressdo lateral em algumas descrigdes (ver Sazima e Haddad, 1992). Debater-se
(‘“body thrash™) € aqui usado como definido por Greene (1988), quando envolve retengao
da serpente. O comportamento de debater-se subitamente (movimentos subitos) ¢
estimulado pela simples aproximagao do observador (ou predador), sem a necessidade de
contato fisico; este comportamento também nio se encaixa em qualquer das categorias em
Greene (1988). Estes movimentos sibitos ocorrem tipicamente em Micrurus, mas também
em seus mimicos (e. g., Erythrolamprus; ver também Sazima e Abe, 1991), bem como em
nio-mimicos (e. g., Dipsas, Helicops), e provavelmente assustam e¢/ou confundem
predadores visualmente orientados. Espécies venenosas, ou ndo-venenosas de grande
porte, foram induzidas a morder luvas de couro (cf. Sazima e Abe, 1991), embora B. atrox

tenha sido capaz de picar através destas luvas em duas ocasides.

Comentarios taxonomicos

As 50 espécies aqui tratadas foram identificadas com base na literatura corrente.
Entretanto, quatro delas apresentam problemas taxondmicos evidentes.

Pela revisao de Peters (1960), a espécie espécie aqui tratada por Dipsas sp. possui
folidose intermediaria entre D. catesbyi e D. pavonina e seu padrao de coloragio nao
concorda com os apresentados por estas espécies. Portanto, preferi nio aplicar nenhum
destes nomes a esta espécie até que um estudo mais detalhado seja realizado.

A espécie identificada por Dixon e Soini (1986) como L. reginae parece nao ser a
mesma aqui referida com este nome (a coloragio e a ecologia sio distintas). Acho que
pelo menos duas formas distintas em ecologia e coloragio, que ocorrem na bacia
amaz6nica e possuem folidose que se encaixa em L. reginae como definida em Dixon

(1983) (obs. pess.), constituem espécies distintas. Revisdes futuras, abrangendo caracteres
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nio utilizados por Dixon (1983; e. g., hemipénis), talvez revelem a existéncia de diversas
espécies entre as populagdes atualmente consideradas como L. reginae. Por este motivo,
nao utilizei as informag¢des de Dixon and Soini (1986) para a espécie por eles tratada como
L. reginae nas analises que incluem dados da literatura.

A taxonomia do género Oxyrhopus ainda é confusa na Amazonia, especialmente pela
semelhanga em folidose entre as diferentes espécies. Aparentemente, a coloragio parece
ser a caracteristica mais segura na identificagao das espécies, embora outros caracteres
possam também mostrar-se tteis (e. g., hemipénis). Entretanto, pelo menos trés formas
com coloragao distinta sio chamadas de O. melanogenys em diferentes estudos (Cunha e
Nascimento, 1983a; Dixon e Soini, 1986 Silva, 1993; este estudo).

Dois individuos de uma espécie de Pseudoboa nio identificada foram observados por
terceiros na Reserva Ducke (um deles fotografado por K.-H. Junfer). Um terceiro
individuo desta espécie, com a cabega mutilada, foi encontrado em uma estrada no rio Jau
(M. Gordo, com. pess.). O dorso € castanho escuro a negro na porgao médio-dorsal e
alaranjado a vermelho lateralmente. A cabega € negra, com uma faixa nucal branca larga
no unico individuo fotografado. Embora apenas trés espécies de Pseudoboa sejam
conhecidas para a Amazénia: P. coronata, P. neuwiedii e P. nigra (Cunha e Nascimento,
1983a; Peters e Donoso-Barros, 1970), a taxonomia do género nesta merege uma revisio
baseada em amostras representativas de diversas localidades. O padrao de colorido aqui
descrito nao foi registrado para qualquer destas trés espécies. Suspeito que esta espécie
possa ser nova; entretanto, apenas a analise de exemplares adicionais poderia confirmar
esta hipotese.

A espécie aqui tratada por Gén. sp. trata-se, aparentemente, de uma espécie e um
género novos, que serdo descritos em outra oportunidade (M. E. Oliveira e M. Martins,
dados ndo publicados).

O género Echinanthera, aqui utilizado, foi recentemente revalidado (Di-Bernardo,
1992) para abrigar as espécies de Rhadirniaea do grupo brevirostris. O género Xenoxybelis
foi recentemente descrito (Machado, 1993) para abrigar as espécies citadas na literatura

como Oxybelis argenteus e O. boulengeri.
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Tratamenritos estatisticos

Com o intuito de resumir a estruturacao da taxocenose, realizei uma analise de
agrupamento (“cluster analysis”, ver Rohlf, 1992) a partir de uma matriz de similaridades
(utilizando o indice de Dice) resultante de uma matriz qualitativa (presenga/auséncia) de
dados sobre utilizagdo do ambiente, dieta, comprimento e peso. A matriz de dados
qualitativos (presenga/auséncia) que deu origem ao dendrograma possui 27 categorias:
nove relacionadas a utilizaggo do ambiente e ao horario de atividade (fossorio,
criptozdico, terrestre, arbustos, arvores, poga, riacho, noturno, diurno); nove relacionadas
a dieta (moluscos, minhocas, artropodos, vertebrados longos, peixes+girinos, anuros,
lagartos, aves, mamiferos); e nove relativas ao tamanho (CT: < 300 mm, 300-600 mm,
601-900 mm, 901-1200 mm, >1200 mm; peso: 0-10 g, 11-50 g, 51-200 g, >200 g). A
categoria vertebrados longos inclui peixes longos (e. g., Symbranchus), gimnofionas,
lagartos fossorios, anfisbenas e serpentes. Para a utilizagdo de recursos e horario de
atividade, as diferentes espécies foram incluidas em uma ou mais categorias, dependendo
dos resultados obtidos. A alimentagio de Micrurus averyi e Pseudoboa sp. foram inferidas
com base em espécies congenéricas com habitos semelhantes. Para as categorias relativas
ao tamanho, as espécies foram incluidas em todas as categorias abrangidas desde recém-
nascidos até adultos grandes (portanto, a amplitude de comprimentos e pesos para cada
espécie; para aquelas espécies para as quais ndo havia dados suficientes sobre peso, inferi a
presenga nas categorias com base em espécies de forma e comprimento semelhantes).
Como exemplo, para 4. scytale, inclui como presentes as seguintes categorias: fossoria,
criptozodica, terrestre, poga, diurno, noturno, vertebrados longos, todas as categorias de
CT, exceto a ultima, e todas as categorias de peso. Apenas um dendrograma foi possivel
com a matriz de dados obtida.

Para testar possiveis diferengas no comprimento da cauda entre serpentes com
diferentes habitos, o0 CCA foi dividido pelo CT. As razdes resultantes foram transformadas
para seus arcossenos (Zar, 1984). Estas razdes transformadas foram submetidas a uma a
uma analise de variancia. Para testar possiveis diferengas na forma do corpo entre

serpentes com diferentes habitos, o peso € o CT foram transformados em logaritmo
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natural e submetidos a regressdes lineares. Os coeficientes destas regressdes serviram para
eliminar o efeito do CT sobre o peso. Os pesos corrigidos foram entio submetidos a uma
a uma analise de variancia. Nos casos em que a analise de variancia indicou diferenga entre
os grupos (categorias de utilizagio de substrato em ambos 0s casos), um teste de Tukey

foi realizado para indicar quais grupos diferiam entre si.

RESULTADOS E DISCUSSAO
Riqueza e abundancia
Comparagbes entre os métodos de procura

Um total de 508 encontros de serpentes (incluindo recapturas) pertencentes a 50
espécies (Tabela 1) foi realizado dentro dos limites da Reserva Ducke. A taxa média de
encontro de serpentes foi de 0,064 serpente por hora-homem de procura limitada por
tempo durante o dia (ou uma serpente a cada 15,6 horas-homem) e de 0,217 serpente por
hora-homem a noite (ou uma serpente a cada 4,6 horas-homem). Considerando a distancia
média percorrida por pessoa em cada hora de procura limitada por tempo (cerca de 70 m,
tanto de dia quanto a noite), uma serpente foi encontrada a cada 1,10 km caminhado
durante o dia e uma serpente a cada 0,32 km caminhado durante a noite. A taxa de
encontro de serpentes variou consideravelmente durante o periodo de estudos (Fig. 4; ver
“Atividade”, abaixo).

Os encontros ocasionais de serpentes ampliaram o numero de espécies amostradas
(Tabela 1 e Riqueza e abundancia, abaixo), embora estes numeros dificilmente poderiam
ser transformados em taxas de encontro, pelo fato de nao ser possivel quantificar o
esforgo de procura. Penso que, em levantamentos amplos de serpentes, os dois métodos
deveriam ser utilizados, pelas vantagens inerentes a cada um, especialmente pela obtengao
de taxas de encontro comparaveis através da procura limitada por tempo e de uma melhor

imagem da riqueza de espécies através dos encontros ocasionais.
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Tabela 1 - Composicio faunistica e abundancia absoluta (AA) e relativa (AR, em
porcentagem) de serpentes encontradas na Reserva Ducke (este estudo), nas reservas do
PDBFF (a 50 km ao norte da Reserva Ducke; Zimmermann e Rodrigues, 1990) e em
Santa Cecilia, Equador (Duellman, 1978). As observagdes realizadas na Reserva Ducke
foram separadas de acordo com o método utilizado, para comparagio: procura limitada
por tempo (PLT) e encontros ocasionais (EO) e incluem diversas recapturas de individuos
marcados.

Reserva Ducke PDBFF Santa
PLT EO total Cecilia
N=274 N=1234 N = 508 N=2258 N=456
AA AR AA AR AA AR AA AR AA AR

Leptotyphlopidae
Leptotyphlops diaplocius 4 1,7 4 038
Aniliidae
Anilius scytale 2 0.8 2 04 5 22 3 0,7
Boidae
Boa constrictor 1 04 1 0.2 2 0.9 3 0.7
Corallus caninus 1 0,4 1 0,4 2 0,4 1 0,4 7 1.5
Corallus enydris 1 04 1 0,2 3 1,3 1 0,2
Epicrates cenchria 5 1.8 1 04 6 1,2 7 3,1 8 1,7
Eunectes murinus 1 04 1 0,2 1 0.2
Colubridae
Apostolepis pymi 2 0,9
Apostolepis sp. 1 0.4
Atractus elaps 23 5.0
Atractus latifrons 1 0.4 1 02
Atractus major 1 0,4 1 0,2 4 1,8 14 3,1
Atractus occipitoalbus 2 0.4
Atractus poeppigi 2 0.8 2 04
Atractus schach 1 0,4 1 0.2
Atractus snethlageae 1 04 1 0,2
Atractus torquatus 3 1,1 7 3,0 10 2,0 1 0.4
Chironius carinatus 2 0,9 10 22
Chironius fuscus® 10 36 100 20 2 09 12 26
Chironius multiventris 3 1.1 3 1,3 6 1.2 2 0.4
Chironius scurrulus 4 1.4 5 2,1 9 1,8 12 2.6
Clelia clelia 3 1.3 8 1.7
Dendrophidion dendrophis 8 29 1 0.4 8 1.8 12 53 2 0,4
Dipsas catesbyi 28 6.1
Dipsas indica 2 0,9 11 24
Dipsas pavonina 2 0.4
Dipsas sp.’ 31 11,3 6 26 37 13 6 2,7
Drepanoides anomalus 1 0,4 1 0,2
Drymobius rhombifer 4 0.9
Drymoluber dichrous 5 1.8 6 2,6 11 2,2 5 1,1
Echinanthera brevirostris® 1 0.4 3 1,3 4 0,8 5 2,2 7 1.5
Enysthrolamprus aesculapii 1 0,4 1 0,2 9 40 3 0,7
Helicops angulatus 4 1,4 56 239 60 11,8 7 1,5
Helicops hagmanni 3 1,3 3 0,6 1 0,4
Helicops petersi 2 0.4

Hydrops tringularis 1 04



Tabela 1 - Continuagio.

Imantodes cenchoa
Imantodes lentiferus
Leptodeira annulata
Leptophis ahaethulla
Liophis cobella
Liophis poecilogvrus®
Liophis reginae
Liophis typhlus
Liophis sp.
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Oxyrhopus formosus
Oxyrhopus melanogenys®
Oxyrhopus petola
Philodryas viridissimus
Pseudoboa coronata
Pseudoboa neuwiedii
Pseudoboa sp.
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Rhinobothryum lentiginosum
Siphlophis cervinus
Tantilla melanocephala
Tripanurgos compressus
Xenodon severus
Xenopholis scalaris
Xenoxybelis argenteus®
Gen. sp.
Elapidae
Micrurus averyi
Micrurus hemprichii
Micrurus langsdorffi
Micrurus lemniscatus
Micrurus narducci
Micrurus spixii
Micrurus surinamensis
Viperidae
Bothriopsis bilineata’
Bothriopsis taeniata®
Bothrops atrox
Lachesis muta
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1 - Incluindo C. cinnamomeus em Zimmermann e Rodrigues (1990).

2 - Inclui sob este nome os individuos identificados como D. catesbyi em Zimmermann e Rodrigues

(1990), por provavelmente tratar-se da mesma espécie.
3 - Listada como Rhadinaea brevirostris por Zimmermann e Rodrigues (1990) e Duellman (1978)

4- Talvgz se trate da.espécie aqui identificada como L. reginae.
5 - Incluindo a espécie identificada como O. trigeminus em Zimmermann e Rodrigues (1990).

6 - Listada como Oxybelis argenteus por Zimmermann e Rodrigues (1990) e Duellman (1978).

7 - Listada como Bothrops bilineatus por Duellman (1978).

8 - Listada como Bothrops castelnaudi por Duellman (1978).
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Figura 4 - Taxas mensais (diurnas ¢ noturnas) de encontro de serpentes durante procura
limitada por tempo na Reserva Ducke.

Riqueza: amplitude da amostragem e provdveis ocorréncias adicionais

Do total de 50 espécies de serpentes encontradas dentro dos limites da Reserva Ducke
(10.000 ha), 48 delas foram observadas na area principal de amostragens (da sede da
reserva até a regido da torre; ver Fig. 1), que engloba menos de 100 ha. Das duas espécies
nio encontradas na area, uma (Pseudoboa sp.) foi encontrada apenas no igarapé Acara (a
cerca de 2,5 km da area amostrada) e a segunda (Eunectes murinus) foi observada apenas
no extremo sudeste da reserva (a cerca de 13 km da area amostrada; Fig. 1). A restrigio
da area amostrada deveu-se principalmente ao objetivo fundamental do presente estudo,
ou seja, a caracterizagdo de uma taxocenose de mata.

Das 50 espécies encontradas na Reserva Ducke, apenas 31 foram encontradas durante
a procura limitada por tempo, indicando que observagdes ocasionais sdo de extrema
importancia para se obter uma melhor imagem da riqueza num estudo deste tipo (e. g.,
Striissmann e Sazima, 1993). Entretanto, os encontros ocasionais ndo sio quantificaveis,

ao passo que a procura limitada por tempo fornece taxas de captura, permitindo
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comparagdes de abundancia entre diferentes areas. A figura 5 mostra o numero cumulativo
de espécies encontradas em fungio do temxpo, utilizando apenas os dados obtidos durante
a procura limitada por tempo. Nota-se claramente que o levantamento, através deste
método, ainda € incompleto. Entretanto, para se atingir o numero total de espécies
encontradas, incluindo encontros ocasionais, provavelmente seriam necessarias algumas
dezenas de milhares de horas-homem de procura limitada por tempo (Fig. 5). Nota-se
também, na figura 5, que 74% das espécies encontradas durante procura limitada por
tempo (ou cerca de metade do total de espécies encontradas na reserva) foram obtidas nas
primeiras 400 horas-homem de procura. Portanto, para efeito de comparagdes entre
diferentes areas, poder-se-ia procurar por um periodo de “apenas” 400-500 horas-homem
(isto equivale, por exemplo, a 20 a 25 turnos de cinco horas de procura realizadas por
quatro pessoas ao mesmo tempo, o0 que parece aceitavel para estudos comparativos).
Entretanto, estas comparagdes ficariam limitadas principalmente as espécies mais
abundantes (e acessiveis através do método de procura visual), resultando em estimativas

de diversidade mnferiores as diversidades reais das diferentes areas.
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Figura 5 - Acumulagio de espécies encontradas durante procura limitada por tempo
durante este estudo, na Reserva Ducke. Note que a maioria das espécies (74%) foi
encontrada durante as primeiras 400 horas-homem de procura.
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ldentificagdes realizadas nos ultimos oito anos, revelaram a ocorréncia de 82 espécies
de serpentes na regido de Manaus (Martins et al.,, 1992; M. Martins e M. E. Oliveira,
dados nio publicados). Pelo menos 13 espécies da regido de Manaus, que podem ocorrer
em matas, nao foram encontradas na Reserva Ducke. A maioria destas espécies, listadas e

comentadas a seguir, provavelmente ocorre na Reserva Ducke, especialmente pelo fato da
| area amostrada no presente estudo representar menos de 1% da area total da reserva.

Typhlophis squamosus foi obtida somente no rio Pitinga, através de armadilha de
interceptagdo e queda, em mata primaria; tratando-se de espécie essencialmente fossoria e
muito dificil de capturar, sua ocorréncia na Reserva Ducke nio seria surpresa.

Typhlops reticulatus foi obtida em diversas regides de mata ao redor de Manaus e
provavelmente ocorre na Reserva Ducke; a maioria dos individuos obtidos na regiio foi
capturada em armadilhas de interceptagio e queda no rio Pitinga, evidenciando a
dificuldade de captura de serpentes essencialmente fossorias através de procura visual.

Apostolepis quinquelineata é a imica espécie do género que identifiquei para a regiao
de Manaus; alguns espécimes foram obtidos em resgate de fauna durante o enchimento do
lago da hidroelétrica de Balbina. Zimmermann e Rodrigues (1990) listaram duas espécies
de Apostolepis para as reservas do PDBFF (A4. pymi e outra espécie nido identificada; ver
abaixo). Considerando os habitos criptozéicos caracteristicos do género, é possivel que
pelo menos uma espécie de Apostolepis ocorra na Reserva Ducke.

Atractus alphonsehogei, espécie fossoria e tipica de matas (Cunha e Nascimento,
1978; Martins e Oliveira, 1993), foi obtida em Balbina (Martins e Oliveira, 1993) e pode
ocorrer na Reserva Ducke.

Clelia clelia tem sido encontrada em diversos ambientes na regiio de Manaus e
provavelmente ocorre na Reserva Ducke; sua auséncia em nossa lista provavelmente deve-
se a falha de amostragem.

Dipsas indica e D. pavonina foram obtidas na regido de Balbina, durante resgate de
fauna. Zimmermann e Rodrigues (1990) listaram D. catesbyi e D. indica para as reservas
do PDBFF. A primeira espécie provavelmente corresponde aquela aqui tratada por Dipsas
sp.. Dipsas catesbyi tem sido obtida em outras regides ao redor da regiio de Manaus (rio

Jau, Parintins), mas, nesta 0ltima, ela s6 foi encontrada na margem oposta do rio Negro
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(Manacapuru). Dipsas pavonina também € espécie tipica de matas. Considerando a
aparente facilidade de encontro de Dipsas através de procura visual (37 observagodes de
Dipsas sp. foram realizadas na Reserva Ducke durante o presente estudo), possivelmente
D. indica e D. pavonina nao ocorram na Reserva Ducke. Dipsas catesbyi parece nio
ocorrer na regido de Manaus, como definida por Martins e Oliveira (1993).

Siphlophis cervinus foi obtida no Careiro (em regido de mata de varzea), em Balbina,
no rio Pitinga e na estrada AM-010 (em Rio Preto da Eva). Considerando sua aparente
raridade e consequente dificuldade de encontro, suspeito que esta espécie ocorra também
na Reserva Ducke.

Spilotes pullatus tem sido coletada em matas primarias e secundarias em diversas
localidades ao redor de Manaus, embora nao seja numerosa em coleges regionais. Sua
auséncia na amostragem da Reserva Ducke pode ser devida a falha de amostragem.

Tantilla melanocephala e Xenopholis scalaris tém sido encontradas em diversas
regides de mata ao redor de Manaus. Estas duas espécies parecem possuir habitos
criptozoicos (no rio Pitinga, ambas foram coletadas com armadilhas de interceptagio e
queda), o que dificultaria o encontro, indicando que ambas podem ocorrer na Reserva
Ducke.

Micrurus collaris é conhecida na regiao de Manaus apenas por um exemplar, coletado
na reserva ZF-2 (INPA), em regido de mata, durante desmatamento com trator. Esta
espécie parece ser essencialmente fossoria e sua ocorréncia na Reserva Ducke ndo seria
surpresa.

Além das 13 espécies citadas acima, algumas espécies tipicas de areas abertas também
podem ocorrer na reserva, especialmente em suas areas mais alteradas (além disso, uma
porgio consideravel das bordas da reserva esta adjacente a amplas areas alteradas da
periferia de Manaus). Entre estas espécies, acho provavel a ocorréncia de, pelo menos,
Chironius carinatus, Liophis breviceps, L. miliaris, L. cobella, Umbrivaga pygmaea,
Xenodon rhabdocephalus e X. severus. Portanto, um levantamento abrangente em toda a
Reserva Ducke, incluindo suas areas alteradas, provavelmente revelara a ocorréncia de,

pelo menos, 60 espécies de serpentes, talvez até 70.
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Zimmermann e Rodrigues (1990, tabela 23.5) listam 62 espécies de serpentes para a
regido das reservas do PDBFF, situadas a cerca de 70 km ao norte de Manaus. A area
amostrada por Zimmermann e Rodrigues (1990) é muito maior e mais heterogénea que a
area amostrada no presente estudo (ver Lovejoy e Bierregaard, 1990). Os numeros
apresentados por Zimmermann e Rodrigues (1990) podem ser assim agrupados: (1) 28
espécies encontradas por B. Zimmermann durante seu trabalho de campo, (2) 28 espécies
(20 em comum com as anteriores) encontradas durante desmatamento, (3) 38 espécies
encontradas através dos dois métodos anteriores e (4) 24 espécies adicionais (citadas na
tabela 23.5 em Zimmermann e Rodrigues, 1990) como ocorrendo na regido das reservas,
mas ndo tendo sido coletadas durante as atividades listadas nos pontos 1 e 2, acima
(Tabela 1).

A tabela 1 apresenta as espécies encontradas na regiao de Manaus (M. Martins e M. E.
Oliveira, dados nio publicados), na Reserva Ducke (presente estudo) e nas reservas do
PDBFF (Zimmermann e Rodrigues, 1990). Algumas discrepancias entre a lista de Manaus
(M. Martins € M. E. Oliveira, dados ndo publicados) e a lista apresentada por
Zimmermann e Rodrigues (1990) provavelmente indicam problemas de identificagio (a
serem discutidos em outra oportunidade): uma das duas espécies de Leprotyphlops citadas
provavelmente corresponde a espécie aqui identificada como L. diaplocius; do mesmo
modo, uma das duas espécies de Apostolepis citadas por Zimmermann e Rodrigues (1990)
provavelmente corresponde a espécie aqui identificada como A. quinguelineata; a espécie
de Atractus nao identificada por Zimmermann e Rodrigues (1990) provavelmente
corresponde a alguma das espécies encontradas durante o presente estudo, além daquelas
listadas por Zimmermann e Rodrigues (1990); Liophis poecilogyrus parece ser a espécie
aqui identificada como L. reginae (espécie muito comum em matas da regiio de Manaus,
ver tabela 1, e observada na reserva 1501 do PDBFF, obs. pess.); e a espécie citada como
Oxyrhopus trigeminus por Zimmermann e Rodrigues (1990) provavelmente corresponde a
mesma aqui identificada como O. melanogenys. Entretanto, outras discrepincias parecem
ser devidas a outros fatores. Chironius cinamommeus é correntemente considerada como
sinénimo de C. fuscus (e. g., Cunha e Nascimento, 1982b). A citagio de Bothriopsis

bilineata (referida como Bothrops bilineatus), como provavel ocorréncia para as reservas
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do PDBFF, parece-me problematica. Nos taltimos anos, tive a oportunidade de observar
no campo ou examinar em colegdes, mais de 3.000 serpentes da regido de Manaus, nio
tendo observado esta espécie para a regido (a leste do rio Negro, norte do rio Amazonas e
oeste do rio Uatumi). Além disso, e provavelmente mais importante, nenhum exemplar
desta espécie foi obtido durante o resgate de fauna em Balbina, ao passo que centenas de
espécimes de Bothrops atrox e dezenas de Lachesis muta foram resgatadas. Em Samuel
(Rondonia), o resgate durante o enchimento da represa resultou em quatro individuos de
Bothriopsis bilineata, 13 de Bothrops atrox e um de L. muta (Silva, 1993), sugerindo que,

se B. bilineata ocorresse na regido de Balbina, teria sido capturada durante o resgate.

Abunddancia

O nimero de individuos coletados por espécie, apresentado em estudos sobre
taxocenoses neotropicais, certamente niio reflete a abundancia relativa real nas areas
estudadas. Espécies que vivem principalmente fora do campo visual de uma pessoa
deslocando-se por uma trilha na mata (procura visual clssica), como as fossérias,
criptozdicas € as arboricolas que utilizam a vegetagio alta, certamente sio sub-amostradas
(e. g, Striissmann e Sazima, 1993). Portanto, as abundancias relativas aqui apresentadas
sdo quase em sua totalidade aquelas encontradas no campo visual de uma pessoa
caminhando por uma trilha na mata. Espécies fossorias, criptozdicas e arboricolas podem
ter densidades reais muitas vezes maior do que as que encontrei utilizando procura visual.

A distribuigio das abundancias das espécies encontradas na Reserva Ducke encontram-
se na figura 6. Considerando-se todos os individuos encontrados, as quatro espécies mais
abundantes foram, em ordem decrescente, B. atrox, H. angulatus, X. argenteus, Dipsas
sp., Imantodes cenchoa e Leptodeira annulata. Entretanto, quando a analise é limitada a
procura limitada por tempo (mais indicada para comparagdes entre diferentes ireas e,
talvez, mais proxima da realidade), a ordem passa a ser X. argenteus, B. atrox, Dipsas sp.,
I cenchoa, L. reginae e C. fuscus. De qualquer forma, X. argenteus, B. atrox, Dipsas sp.
e I. cenchoa mostram-se abundantes qualquer que seja 0 método de amostragem (Sazima,

1989, 1992, também relata uma espécie de Bothrops entre as mais abundantes em
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taxocenoses de serpentes no sudeste do Brasil). Mas, ao mesmo tempo, o nimero de
individuos de H. angulatus encontrado durante a procura limitada por tempo € muito
inferior aquele encontrado ocasionalmente. Este fato se deve, em parte, & distribui¢ao
altamente tendenciosa (ou agregada) dos individuos desta espécie, por estarem restritos a
corpos d’agua (um fator que certamente contribuiu para esta diferenca foi a procura
insistente poT esta espécie em praticamente todas as vezes em que passavamos ao lado do
aqude situado no caminho para as duas areas de estudo principais).

A distribuigio das abundancias obtidas através da procura limitada por tempo, onde
poucas espécies sio muito abundantes e diversas sdo muito raras (Fig. 6), concorda com o
modelo de série logaritmica (Zx* = 4,85, p =~ 0,40) indicando que um ou poucos fatores

estariam determinando a estrutura da taxocenose (ver, e. g., Magurran, 1988).

Comparagdes sobre riqueza e abunddncia

Antes de comparar os padrdes de riqueza em taxocenoses de serpentes amazfnicas,
faz-se necessaria uma analise da origem das informagdes contidas na literatura.
Praticamente todos os estudos sobre serpentes amazonicas abrangem amostragens em
diversos tipos de ambientes (inclusive alterados) e quase sempre foram realizados em
regides cortadas por rios de tamanho médio a grande (e. g,, Cunha e Nascimento, 1978,
Dixon e Soini, 1986; Duellman, 1978). Esta ultima caracteristica certamente é
consequéncia da histéria de colonizagio humana na Amazdnia, geralmente ao longo dos
rios. Portanto, as listas de espécies invariavelmente incluem serpentes tipicas de areas
abertas e ambientes aquaticos. Como consequéncia, encontram-se na literatura suposigdes
aparentemente equivocadas baseadas nos resultados destes estudos. Por exemplo, Cadle e
Greene (1993) referem os géneros Helicops, Hydrodynastes, Pseudoeryx, Hydrops e
Liophis (apenas as espécies aquaticas) como “elementos conspicuos” em diversas
comunidades de floresta na América do Sul. Entretanto, minha experiéncia e a de colegas
em mais de oito anos de coletas de serpentes na regiio de Manaus, indica que
Hydrodynastes, Pseudoeryx, Hydrops, as espécies aquaticas de Liophis e algumas espécies

de Helicops sio restritas aos grandes corpos d’agua da regifo, como rios e lagos
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Figura 6 - Abundancia relativa das serpentes encontradas na Reserva Ducke, incluindo
todos os individuos encontrados durante o estudo (acima) e apenas aqueles encontrados
durante procura limitada por tempo (abaixo). As recapturas de individuos marcados foram
descartadas. As abreviagdes das espécies correspondem as primeiras letras do nome

genérico e especifico, exceto AC = A. schach, AN = A. snethlageae,

DC=D.

dichrous, LH = Leptophis ahaetulla, OO = O. formosus, MU = M. surinamensis.
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(incluindo ambientes de varzea e igap6). O trabalho intensivo em regides de floresta com
pequenos riachos (este estudo; obs. pess.) resultou na obtengéo de apenas duas espécies
de Helicops, embora mais duas espécies deste género ocorram na regido de Manaus,
juntamente com duas de Hydrodynastes, duas de Hydrops, Pseudoeryx plicatilis e pelo
menos duas espécies aquaticas de Liophis (M. Martins € M. E. Oliveira, dados nao
publicados). O mesmo ocorre com amostragens de regides de floresta que incluem amplas
areas desmatadas (e. g., compare as diferentes amostragens de B. L. Zimmermann em
Zimmermann € Rodrigues, 1990).

Portanto, torna-se necessaria a distingao entre estudos realizados em regioes florestais
que incluem grandes corpos d’dgua e/ou extensas areas alteradas (Cunha e Nascimento,
1978; Dixon e Soini, 1986; Duellman, 1978; lista de 62 espécies em Zimmermann e
Rodrigues, 1990) e aquelas que incluem apenas pequenos riachos e/ou poucas areas
alteradas (trabalho de campo de B. L. Zimmermann em Zimmermann e Rodrigues, 1990;
este estudo). A inclusdo de ambientes alterados e/ou grandes corpos d’agua na
amostragem resulta em maior nimero de espécies, o que pode comprometer comparagdes
sobre riqueza (e até sobre padrdes de utilizagdo de ambiente) entre estudos diferentes.

Outro fator que compromete comparagoes entre diferentes estudos € a area abrangida.
Cunha e Nascimento (1978, 1993) encontraram 87 espécies de serpentes na regido leste
do Para, abrangendo uma area de aproximadamente 2 milhdes de hectares, Dixon e Soini
(1986) encontraram 85 espécies em uma area de mais de 2 milhdes de hectares, Duellman
(1978) encontrou 53 espécies em cerca de 250 mil hectares, Zimmermann e Rodrigues
(1990) encontraram 62 espécies na regido das reservas do PDBFF, que abrangem cerca de
50 mil hectares, e M. Martins e M. E. Oliveira (dados nao publicados) encontraram 82
espécies em uma area de cerca de 2,5 milhoes de hectares. Adicionalmente, a intensidade
de trabalhos de campo e a abrangéncia geografica destes levantamentos difere de um
estudo para outro, tornando ainda mais dificeis as comparagdes. Até onde eu saiba, o
presente estudo € o unico a apresentar informagdes para uma area restrita (4rea principal
de amostragem com menos de 100 hectares), razoavelmente definida e abrangendo
praticamente apenas ambiente florestal (sem grandes corpos d’agua). Mesmo assim,

resultou no encontro de 48 espécies de serpentes.
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Um terceiro fator que compromete comparagdes ¢ a falta de padronizagio dos
métodos de amostragem utilizados nos diferentes estudos. Praticamente todos os estudos
citados acima envolveram encontro ocasional de serpentes, impedindo a obtengio de taxas
de encontro em relagdo a distancia percorrida ou ao tempo de procura. Uma excegdo
parcial encontra-se em Zimmermann ¢ Rodrigues (1990), embora o foco principal do
estudo nio tenha sido a taxocenose de serpentes; consequentemente, a taxa de encontro
de serpentes por distancia percorrida foi cerca de 20 vezes menor que no presente estudo.
Nio hi razao para supor que a densidade de serpentes nas reservas do PDBFF seja 20
vezes menor do que na Reserva Ducke (situada a 50 km ao sul, na mesma regiao, com
florestas fisionomicamente semelhantes); portanto, esta diferenga gritante certamente é
devida a diferengas no método de amostragem. Estes nimeros também mostram que
serpentes amazdnicas nio ocorrem em densidades tao baixas como geralmente se supde
(e. g., Henderson et al., 1978, Zimmermann e Rodrigues, 1990). Experiéncias de procura
de serpentes em outras localidades ao redor de Manaus (rio Cuieiras, rio Pitinga) e no rio
Urucu indicam que a abundancia de serpentes nestas areas € semelhante aquela encontrada
na Reserva Ducke (obs. pess.). Quando se utiliza métodos apropriados, dirigidos
exclusivamente para serpentes, as taxas de encontro podem ser razoaveis (este estudo),
permitindo analises e comparagdes mais refinadas.

Comparagoes confidveis sobre abundancia somente seriam possiveis entre estudos nos
quais os mesmos métodos foram utilizados. Além da procura limitada por tempo, utilizada
neste estudo, outros métodos de obtengdo de serpentes poderiam resultar em taxas
comparaveis. Por exemplo, o emprego de armadilhas de interceptagio e queda, embora
tendam a super-amostrar espécies fossorias, criptozoicas e terrestres (e. g., 80% dos
individuos capturados através destas armadilhas, no rio Pitinga, eram fossorias,
criptozodicas ou terrestres), pode fornecer taxas de captura (por extensdo de armadilha, por
tempo) que podem ser utilizadas em comparagoes entre diferentes areas.

Em resumo, comparagdes aceitaveis de padrdes de riqueza e, principalmente, de
abundincia relativa aparente, s6 seriam possiveis através de métodos quantificaveis e de
facil repetig@o, idealmente dirigidos apenas as taxocenoses de serpentes (ainda assim

restariam as variagdes sazonais em abundancia para tomar os dados tendenciosos). O
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método de procura limitada por tempo, empregado no presente estudo, parece representar
uma alternativa viavel, embora envolva uma quantidade relativamente grande de trabatho
de campo (algumas vezes extenuante, especialmente com periodos de procura de cinco
horas ininterruptas). Entretanto, faz-se necessario seu emprego em outros tipos de
ambientes para uma avaliagdo mais realista. Talvez ele so se preste para florestas e, mesmo
assim, apenas para alguns tipos de florestas. A associagio de mais de um método em uma
mesma area (€. g., procura limitada por temp o, encontros ocasionais
e armadilbas de interceptagio e queda) pode fomecer resultados expressivos em tempo
razoavelmente curto, além de taxas que permitam comparagdes entre diferentes areas.
Para comparagdes com outras areas, utilizo todos os encontros realizados na Reserva
Ducke (procura limitada por tempo e encontros ocasionais). Apenas os estudos de
Duellman (1978) e Zimmermann e Rodrigues (1990) sdo utilizados nas comparagdes
abaixo. Duellman (1978) estudou intensamente a regiao de Santa Cecilia, no Equador,
incluindo serpentes obtidas em cinco localidades (Dureno, Lago Agrio, Puerto Libre,
Puerto Ore e Santa Cecilia). Entretanto, a area mais intensamente amostrada foi a regido
ao redor de Santa Cecilia, onde este autor encontrou 51 espécies de serpentes; além disso,
esta area € mais restrita geograficamente e a quantidade de individuos encontrados €
semelhante aquela obtida na Reserva Ducke. Zimmermann e Rodrigues (1990)
apresentaram dados obtidos por B. L. Zimmermann durante seu trabalho de campo e
durante desmatamentos em reservas a 50 km ao norte da Reserva Ducke, embora o
numero de individuos encontrados seja menor. Comparagdes de composigao, riqueza e
abundincia relativa aparente entre estras trés localidades encontram-se na tabela 1.
Pode-se notar algumas semelhangas de abundancia relativa aparente entre os estudos
comparados na tabela 1, especialmente para as espécies melhor amostradas: (1) algumas
espécies (I. cenchoa, L. annulata, X. argenteus, B. atrox) parecem ser relativamente
abundantes nas trés areas de estudo; (2) as trés areas possuem espécies de Chironius e
Dipsas com abundincia relativamente alta; (3) E. cenchria foi o boideo mais comum nas
trés areas. Estes resultados provavelmente se devem a semelhanga entre os métodos
empregados (principalmente procura visual) e a abundéncias relativas reais provavelmente

semelhantes nestas areas. Entretanto, algumas diferengas locais também sio evidentes,
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embora nio paregam refletir as abundincias reais em matas. Por exemplo, a super-
amostragem de H. angulatus, na Reserva Ducke, é certamente devida a vicio da
amostragem ocasional; ao contrario, durante a procura limitada por tempo, dentro da
mata, apenas quatro observagdes desta espécie foram realizadas. O maior nimero de L.
annulata nos estudos de Duellman (1978) e Zimmermann e Rodrigues (1990)
provavelmente se deve ao fato destes autores terem concentrado esforgos de coleta em
ambientes de reprodugdo de anuros, onde esta espécie € muito fregiiente.

Uma comparagio faunistica entre as trés areas, estimada pelo Coeficiente de
Semelhanga Biogeografica (CSB) proposto por Duellman [1990; CSB = 2C/(N;+N,),
onde C ¢ o numero de espécies comuns as duas areas, N; € o numero de espécies na

primeira area e N; € o numero de espécies na segunda area], ¢ apresentada na tabela 2.

Tabela 2 - Comparagio das faunas de serpentes das areas comparadas na tabela 1.
Numero de espécies em comum (sublinhado), total de espécies (negrito), e coeficientes de
semelhanga biogeografica (italico; Duellman, 1978; ver texto).

Reserva Ducke PDBFF Santa Cecilia
Reserva Ducke 50 28 29
PDBFF 0,64 38 24
Santa Cecihia 0,57 0,54 51

Os nimeros apresentados na tabela 2 mostram uma semelhanga maior entre Reserva
Ducke e PDBFF, além de uma semelhanga maior entre a fauna de Santa Cecilia com
aquela da Reserva Ducke que com aquela das reservas do PDBFF. A maior semelhanga
entre a fauna das reservas do PDBFF e da Reserva Ducke ¢ claramente devida a
proximidade entre as duas 4reas. Entretanto, na realidade, estas faunas provavelmente sio
muito mais semelhantes do que estes nimeros indicam, pois ambos os levantamentos sio
certamente incompletos. Do mesmo modo, a maior semelhanga entre Santa Cecilia e

Reserva Ducke, que entre a primeira e 0 PDBFF parece ser devida 4 maior amplitude da
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amostragem realizada na Reserva Ducke (508 individuos de 50 espécies) em relagao
aquela realizada nas reservas do PDBFF (225 individuos de 38 espécies).

Para uma analise comparativa da composigio e riqueza em taxocenoses amazonicas,
incluo as demais espécies da regido de Manaus (que engloba area amostrada comparavel
aquelas dos demais estudos) nas comparagdes a seguir. A tabela 3 apresenta uma
comparagio entre as quatro regides da Amazonia mais intensamente amostradas para
serpentes, incluindo o miimero de espécies encontradas em cada regido, o numero de
espécies em comum entre cada par de regides e o CSB. F importante ressaltar que
diferentes autores podem identificar uma mesma espécie de maneiras diferentes, o que

poderia distorcer as comparagdes, embora esta fonte de erro possa ter pouca influéncia

nos resultados gerais (Striissmann e Sazima, 1993).

Tabela 3 - Comparagio da riqueza da fauna de serpentes de quatro localidades

amazdnicas. Numero de espécies em comum (sublinhado), total de espécies (negrito), e
coeficientes de semelhanga biogeografica (italico).

Belém' Manaus’ Iquitos® Santa Cecilia*
Belém 87 66 63 41
Manaus 0,78 82 62 40
Iquitos 0,73 0,74 85 48
Santa Cecilia 0,59 0,59 070 83

1 - Cunha e Nascimento (1993).

2 - Incluindo demais localidades ao redor de Manaus, além da Reserva Ducke (M. Martinse M. E.
Oliveira, dados ndo publicados).

3 - Dixon e Soini (1986).

4 - Duellman (1978), incluindo outras localidades da regido.

Entre as localidades comparadas na tabela 3, a regido de Belém possui a maior riqueza,
seguida por Iquitos, Manaus e Santa Cecilia. Entretanto, os nameros obtidos em Iquitos,
Manaus e Belém sio muito semelhantes. Estas trés regioes situam-se ao longo do rio

Maraiion/Solimdes/Amazonas e possuem faunas muito semelhantes, provavelmente devido
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a ocorréncia, de um grande nimero de espécies amplamente distribuidas pela Amazonia
(ver Dixon, 1979). Considerando-se que a area amostrada e a amplitude dos
levantamentos s3o semelhantes nessas trés regides, estes numeros também indicam que a
riqueza de espécies de serpentes é semelhante pelo menos na faixa ao longo do rio
Marafion/Solimdes/Amazonas (e talvez além desta faixa); além disso, os nimeros indicam
que cerca de trés quartos da fauna de sepentes da Amazénia ¢ amplamente distribuida pela
regido. Ja a menor riqueza na regiio de Santa Cecilia parece ser consequéncia da pequena
abrangéncia do levantamento, quase totalmente restrito a areas florestais (e, portanto, com
poucas espécies de areas abertas). Ao contrario das outras trés regides, Santa Cecilia,
talvez por situar-se mais préxima dos Andes, possui uma fauna com maior numero de

componentes endémicos (ver Duellman, 1978), embora a fauna mais semelhante a de

Santa Cecilia seja a de Iquitos, a regido mais proxima.

Utilizagcao do ambiente e periodo de atividade

Padrdes encontrados

A base de dados obtida sobre utilizagdo do ambiente pelas serpentes que ocorrem na
Reserva Ducke € relativamente grande (508 encontros de serpentes na propria reserva
somados a 177 encontros adicionais na regido de Manaus; Tabela 4). Entretanto, uma
melhor caracterizagio da utilizagio do ambiente, especialmente para as espécies menos
abundantes, requer a utilizagio de dados da literatura (Beebe, 1946; Cunha e Nascimento,
1975, 1978, 1982a, b, 1983b, 1993; Cunha et al, 1985; Dixon ¢ Soini, 1986; Duellman,
1978; Duellman e Salas, 1991; Greene, 1983b; Henderson ¢ Binder, 1980; Henderson e
Nickerson, 1976a, b; Nascimento et al., 1987, 1988, 1991; Sazima e Abe, 1991; Schwartz
e Henderson, 1991; Silva, 1993; Strimple, 1993; Test et al., 1966; Vanzolini, 1986;
Zimmermann e Rodrigues, 1990).

A exemplo de Duellman (1989), para as analises de utilizagio de recursos e periodo de

atividade, utilizo as denominadas “espécies ecologicas™, ou seja, uma mesma espécie pode
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ser incluida em mais de uma categoria, dependendo da variedade de situagdes que utiliza.
Portanto, na maioria das analises o tamanho da amostra corresponde ao niimero de
“espécies ecologicas” e ndo das espécies taxonoOmicas da tabela 1.

A utilizagao do ambiente pelas serpentes da Reserva Ducke pode ser melhor
visualizada quando separada por periodos do dia. As tabelas 5 e 6 mostram as espécies
encontradas (ou cuja atividade € presumida) em cada microhabitat durante o dia e a noite,
respectivamente. Trés espécies aquaticas (6% do total), dez espécies fossorias (20%), oito
criptozoicas (16%), 19 terrestres (39%) e nove arboricolas (18%) podem ser encontradas
em atividade durante o dia. Além destas, uma espécie terrestre e trés arboricolas podem
ser encontradas em repouso durante o dia. No total, 29 espécies (abrangendo 53 “espécies
ecologicas™) foram encontradas durante procura diurna na Reserva Ducke.

Durante a noite (tabela 7), podem ser encontradas ativas, seis espécies aquaticas (11%
do total), dez fossorias (19%), dez criptozbicas (19%), 18 terrestres (35%) e oito
arboricolas (15%). Além destas, quatro espécies noturnas podem ser encontradas em
repouso sobre a vegetagdo e 14 espécies diumas (11 terrestres e 5 arboricolas) podem ser
encontradas dormindo, também sobre a vegetagio. No total, 41 espécies de serpentes
(englobando 70 “espécies ecoldgicas”) foram encontradas durante procura noturna na
Reserva Ducke. (O fato da taxa de encontro de serpentes através de procura limitada por
tempo, durante a noite, ter sido cerca de trés vezes maior que durante o dia, associado ao
fato de que um numero consideravelmente maior de espécies foi encontrado durante a
noite, indica que um maior esforgo de procura durante o periodo noturno, como realizado
no presente estudo, resulta ndo s6 em maior taxa de captura, como também em maior
numero de espécies encontradas.)

As proporgdes de espécies encontradas ativas nos diferentes substratos sio
semelhantes durante o dia e a noite. Entretanto, a noite encontrei 14 espécies diurnas
dormindo, ao passo que durante o dia, apenas uma espécie foi encontrada dormindo. Esta
diferenga provavelmente se deve ao fato das serpentes noturnas abrigarem-se durante o
dia para evitar predadores visualmente orientados, ao passo que as diurnas poderiam
dormir expostas, sobre a vegetag@o, a noite. A tnica serpente diurna encontrada em

repouso sobre a vegetagao foi C. scurrulus (apenas adultos grandes, > 1500 mm CT, que
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Tabela § - Dados sobre utilizagdo do ambiente na Reserva Ducke (N = 508) e na regiao
de Manaus (N = 177) para as 50 serpentes aqui tratadas. Numeros de encontros de
individuos ativos (a), em repouso (r) e dormindo (d), em cada substrato, de dia (D) e a
noite (N), além do niimero de capturas em armadilhas de interceptagio e queda.

espécie entre a

serapilbeira

i.eprotyphlops diaplocius

Anilius scytale

Boa constrictor

Corallus caninus

Corallus emdris

Epicrates cenchria

Eunectes murinus

Atractus latifrons 1aN
Atractus major

Atractus poeppigi
Atractus schach
Atractus snethlageae
Atractus torquatus
Chironius fuscus
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendrophis
Dipsas aff. pavonina
Drepanoides anomalus
Drymoluber dichrous
Echinanthera brevirostris 3aD
Enrvthrolamprus aesculapii

Helicops angulatus

Helicops hagmanni

Imantodes cenchoa

Leptodeira annulata

Leptophis ahaetulla

Liophis reginae

Liophis typhlus

Mastigodryas boddaerti

Oxybelis aeneus

Oxybelis fulgidus

Oxyrhopus formosus 1aN
Oxyrhopus melanogenys

Philodryas viridissimus

Pseudoboa neuwiedii 1aN
Pseudoboa sp.

Pseustes poecilonotus

Pseustes sulphureus

Rhinobothryum lentiginosum

Tripanurgos compressus

Xenoxybelis argenteus

Gen. sp. 5aD
Micrurus averyi 1aN
Micrurus hemprichii 1aN,1aD
Micrurus lemniscatus 3aN
Micrurus spixii 1aD
Micrurus surinamensis

Bothrops atrox

Lachesis muta 1dN

2aN,1aD

chiao (sobrea
serapilheira)

7aD
3aN. 2aD
1aD, 1aN

1aN
5aN,1aD

ID

1aD
2aN,l1aD

1aN
l1aN
BaWN,3aD

1aD
3aD
1aD
8aN
1aN
2aD

1aD

7aN
1aD
3aD
7aD,1aN
4aD

3aDb
1aN
S5aN

2aN,laD
1aN

1aD
1aN
4aN
1aD

4aN

7aN

SaD

1aN
36aN,9aD,4dD

1aN

vegetacao

11DN
1aN,1arDN
8aN,1dD
1aN,1dD

2aN
9dN,3aD
1aD,1rD,3dN
3dN,3rD
8dN
3aN,26rN

9dN

22aN,9iN,1dD
9aN,2IN
4aD,1aN,4dN
9dN
3dN
1dN
3dN
3dN,1aD
1aN
SaN
2aD

1IN
3dN
5aD,1dN

6aN,41N,1dD
13aD,88dN

37aN

corpos armadilha

d’agua

1aN

3aN,2aD

59aN,1aD
3aN,1aD

1aN



Tabela 6 - Espécies encontradas durante o dia, em cada microhabitat, na Reserva Ducke
(ver definigoes de serpentes em repouso e dormindo nos “Métodos”).

Dentro do solo
ativas?
Leptotyphlops diaplocius
Anilius scytale
Atractus latifrons
Atractus major
Atractus poeppigi
Atractus schach
Atractus snethlageae
Atractus torquatus
Micrurus hemprichii
Micrurus spixii

Dentro d’agua
ativas

Helicops angulatus
Helicops hagmanni
Eunectes murinus

Entre a serapilheira
ativas

Atractus major

Atractus latifrons
Atractus schach

Atractus torquatus
Echinanthera brevirostris
Gen. sp.

Micrurus hemprichii
Micrurus spixii

Sobre a serapilheira
ativas

Atractus latifrons
Atractus major

Atractus schach

Atractus torquatus
Chironius fuscus
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendrophis
Drymoluber dichrous
Echinanthera brevirostris
Enythrolamprus aesculapii
Liophis reginae

Liophis typhlus
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis fulgidus
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Micrurus spixii

Bothrops atrox

em repouso

Bothrops atrox

Sobre a vegetagio
ativas

Chironius fuscus
Leptophis ahaetulla
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Philodryas viridissimus
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Xenoxybelis argenteus
Bothrops atrox

em repouso

Boa constricror
Chironius scurrulus
Chironius multiventris
Bothrops atrox

Dentro da vegetagdo
dormindo
Tripanurgos compressus

fogem a menor perturbagio e, devido a seu porte grande, provavelmente tém poucos
predadores).

Nenhuma espécie foi encontrada em rep ouso ou dormindo no chio, tanto durante o dia
como a noite, exceto individuos grandes de B. atrox. A predagio por predadores terrestres
(e. g., serpentes, formigas, aranhas grandes) provavelmente forga as diferentes espécies,
inclusive aquelas essencialmente terrestres, a procurar abrigo sobre a vegetagio (Martins,
1993).

Separando-se a taxocenose da Reserva Ducke em grandes linhagens filogenéticas,
alguns padrdes toram-se evidentes (Tabela 8): (1) todos os boideos s3o principalmente
noturnos; (2) todos os colubrineos sao diurnos; (3) a maioria dos colubrineos é terrestre;
(4) os xenodontineos centroamericanos estao representados por numeros semelhantes

durante o dia e a noite (sete e dez espécies, respectivamente); (5) a maioria dos
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Tabela 7 - Espécies encontradas durante a noite, em cada microhabitat, na Reserva
Ducke. Note que diversas espécies tipicamente diurnas sio encontradas dormindo a noite.

Dentro do solo
ativas

Leptonyphlops diaplocius
Anilius scytale
Atractus latifrons
Atractus major
Atractus poeppig#
Atractus schach
Atractus snethlageae
Atractus torquatues
Micrurus avery'i
Micrurus hemprichit

Dentro d’agua

ativas

Anilius scytale

Eunectes murinus
Helicops angulatus
Helicops hagmanni
Micrurus lemniscatus
Micrurus surinamensis

Entre a serapilheira
ativas

Atractus major
Atractus latifrons
Atractus schach
Atractus torquatus
Dipsas sp.
Oxyrhopus formosus
Pseudoboa neuwiedii
Micrurus averyi
Micrurus hemprichii
Micrurus lemniscatus

Sobre a serapilheira
ativas

Boa constrictor
Epicrates cenchria
Armractus latifrons
Atractus major
Atractus schach
Arractus torquatus
Dipsas sp.
Drepanoides anomalus
Leptodeira annulata
Oxyrhopus formosus
Oxyrhopus melanogems
Pseudoboa neuwiedi
Pseudoboa sp.
Rhinobothryum lentiginosum
Tripanurgos compressus
Micrurus lemniscatus
Bothrops atrox
Lachesis muta

Sobre a vegetacio
ativas

Boa constrictor
Corallus caninus
Corallus emydris

Dipsas sp.

Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Rhinobothryum lentiginosum
Tripanurgos compressus
Bothrops atrox

em repouso

Dipsas sp.

Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Tripanurgos compressus
dormindo

Chironius fuscus
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendrophis
Drymoluber dichrous
Leptophis ahaetulla
Liophis reginae

Liophis typhlus
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Xenoxybelis argenteus

xenodontineos centroamericanos ¢ fossoria e/ou criptozoica; (6) os xenodontineos

sulamericanos estdo representados por nimeros iguais de dia e a noite; (7) a maioria dos

xenodontineos sulamericanos ¢ terrestre e/ou criptozoica; (8) todos os elapideos parecem
ser estritamente fossorios e/ou criptozdicos, exceto trés espécies, duas que podem ser
terrestres e uma que ¢ aquatica; (9) entre os viperideos, B. afrox pode ser encontrada ativa
ou em repouso, no chio ou sobre a vegetagao (principalmente jovens) e tanto de dia como

a noite, ao passo que L. muta parece ser estritamente terrestre e noturna.
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Tabela 8 - Uso de substrato e horirio de atividade nas taxocenoses de serpentes da

Reserva Ducke (este estudo), das reservas do PDBFF (Zimmermann e Rodrigues, 1990) e

de Santa Cecilia (Duellman, 1978), separadas por linhagem filogenética. Uma mesma

espécie pode estar incluida em duas ou mais categorias; portanto, as porcentagens
referem-se ao total de “espécies ecologicas™ (ver texto). F+C = fossorias e criptozoicas,
TE = terrestres; AR = arboricolas; AQ = aquaticas; DI = diurnas; NO = noturnas; D+N =

diurnas e noturnas.

Ducke leptotiflopideo
aniliideo
boideos

PDBFF

Sta. Cecilia

xenodontineos SA
xenodontineos CA
colubrineos
elapideos
viperideos

% do total

aniliideo

boideos
xenodontineos AS
xenodontineos AC
colubrineos
elapideos
viperideos

% do total

aniliideo

boideos
xenodontineos AS
xenodontineos AC
colubrineos
elapideos
viperideos
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SA = sulamericanos, CA = centroamericanos.
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Comparagdes com outras taxocenoses amazonicas

Em comparagio com os padrdes encontrados nas reservas do PDBFF (Tabela 8), a
fauna da Reserva Ducke possui menos espécies arboricolas (26% e 19%, respectivamente)
e mais espécies fossorias e criptozoicas (20% e 25%), embora as diferengas sejam
pequenas; considerando-se a curta distincia entre as duas areas, estas pequenas diferengas
provavelmente se devem a diferengas na amplitude dos levantamentos.

Em comparagio com Santa Cecilia (Tabela 8), a Reserva Ducke possui mais espécies
fossorias e criptozoicas (17% e 25%, respectivamente) e menos espécies arboricolas (27%
¢ 19%). A maior proporgdo de arboricolas e a menor proporgio de fossorias e
criptozdicas, em Santa Cecilia, parece estar relacionada a
fatores historicos. Embora as proporgdes das grandes linhagens sejam semelhantes em
Santa Cecilia e na Reserva Ducke (Tabela 8), nesta ultima, cerca de metade dos
xenodontineos centroamericanos € composta por representantes do género Atractus
(primariamente fossdrio e criptozoico), ao passo que em Santa Cecilia, espécies de
Atractus consistem de apenas um tergo das espécies desta linhagem. Ao mesmo tempo,
Santa Cecilia possui trés xenodontineos centroamericanos arboricolas (além de dois
viperideos) que nao estdo presentes na Reserva Ducke. Portanto, “trocas” (ou acréscimos
e decréscimos) de espécies que utilizam diferentes substratos dentro de uma mesma
linhagem podem explicar pelo menos parte das diferengas encontradas entre estas duas
taxocenoses. Nio vejo qualquer indicio de influéncia de possiveis interagoes
interespecificas nestas pequenas diferengas.

Com relagao ao horario de atividade, nas trés taxocenoses consideradas, a quantidade
de espécies que podem ser encontradas ativas é aproximadamente a mesma durante o dia e
a noite (Reserva Ducke, 29 e 26, respectivamente; PDBFF, 19 e 23; Santa Cecilia, 26 e
30). A histOria de colonizagio de cada uma das regides parece ser uma explicagdo
plausivel para estes padrdes em horario de atividade. Considerando-se as diferentes
linhagens de colubrideos em separado (Tabela 8), nota-se que os padrdes encontrados
podem ser explicados, em grande parte, pelo balango entre colubrineos (exclusivamente

diurnos) e as duas linhagens de xenodontineos (dois tergos a trés quartos noturnos) nas
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trés taxocenoses. Se, por exemplo, barreiras geograficas houvessem impedido a
colonizagao da Amazdnia por colubrineos, os padrdes tenderiam fortemente para habitos
noturnos (ver especulagdes semelhantes em Cadle e Greene, 1993). A hipotese alternativa
seria que as diferentes espécies utilizam diferentes periodos do dia (“partilhando™), de
forma a evitar competigio interespecifica. Entretanto, a competigio seria mais provavel
dentro de grupos de espécies proximas com requisitos de nichos semelhantes (ver, e. g.,
Root, 1967). Entre outros exemplos, a concentragao de todos os colubrineos durante o
dia, diversos deles com grande sobreposi¢ao na utilizagio de recursos, contraria a hipétese
de “divisao” dos periodos de atividade para evitar competigio. O mesmo raciocinio pode

ser aplicado para a utilizagdo de substrato (Tabela 8).

Padroes de atividade

Fatores abioticos, como temperatura, pluviosidade e padroes de luminosidade, sido
considerados importantes limitadores de atrvidade em serpentes (ver revisdo em Gibbons e
Semlitsch, 1987). Estes autores chamam a atengio para o fato das mudangas sazonais na
atividade de serpentes tropicais serem praticamente desconhecidas, embora devam ocorrer
em regides com estagdes secas e chuvosas definidas e previsiveis. Alguns estudos
realizados em regides tropicais mostram evidentes variagdes sazonais na abundancia
aparente de serpentes (Henderson et al., 1978; Sazima, 1989; Striissmann e Sazima,
1993). Um dos objetivos do presente estudo foi detectar a existéncia de possiveis
variagdes sazonais nos padrdes de atividade de serpentes em floresta tropical umida e
relaciona-las com fatores abidticos. Como a variagdo da temperatura e da umidade relativa
do ar na regido da Reserva Ducke foram minimas durante o estudo (ver Fig. 2), atenho-me
aos fatores mais varidveis na busca de relagdes com a atividade das serpentes.

A taxa de encontro de serpentes ativas (durante procura limitada por tempo) variou
consideravelmente nos diferentes meses de estudo, sendo marginalmente correlacionada
(r = 0,456, p = 0,057) com a precipitagdo pluviométrica (Fig. 7). Entretanto, se os

numeros discrepantes relativos a margo de 1993 (ver Fig. 7) sio removidos, a relagio
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torna-se altamente significativa (r = 0,651, p < 0.005). Assim, quanto maior a quantidade

de chuvas, maior a quantidade de serpentes ativas encontradas na Reserva Ducke durante

este estudo.
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Figura 7 - Variagio da precipitagdo pluviométrica (linha continua) e da taxa de encontro
de serpentes durante procura limitada por tempo (linha tracejada), ao longo do estudo na
Reserva Ducke.

Nio ha razio aparente para que a quantidade de chuva, em si, possa influenciar o
padrio de atividade sazonal das serpentes da Reserva Ducke. Portanto, pode haver algum
fator bidtico, importante para as serpentes, que varia com a quantidade de chuvas. Embora
a Amazonia seja considerada como uma das regides mais imidas do planeta, em algumas
de suas regides a quantidade de chuvas € relativamente baixa e ocorre uma estagio seca
bem marcada, como € o caso de Manaus. A abundincia e/ou disponibilidade de presas
provavelmente diminui consideravelmente durante a estagdo seca prolongada (ver Janzen e
Schoener, 1968, para artropodos, que sdo o alimento de grande parte dos vertebrados
utilizados como alimento pelas serpentes). Por exemplo, na Reserva Ducke, a abundincia
aparente de anuros que vivem no chio da mata diminui sensivelmente durante a estagio
seca (obs. pess.), provavelmente devido a migragdes verticais para dentro da serapilheira,

onde a umidade (¢/ou quantidade de alimento) é maior; concomitantemente, diversas
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espécies de anuros que se reproduzem apenas durante a estagao de chuvas, praticamente
desaparecem durante a estago seca. Deste modo, a atividade das serpentes seria maior em
épocas nas quais a quantidade de presas fosse maior, de modo a garantir um suprimento
energético adequado (ver, e. g., Henderson et al,, 1978; Reynolds, 1982). Embora esta
hipétese seja geralmente associada a ambientes temperados ou extremamente secos, nos
quais os extremos climaticos sdo exagerados, ela pode ser valida também para ambientes
tropicais (aparentemente “benignos”, como uma floresta tropical umida), como previsto
por Gibbons e Semlitsch (1987) e constatado por Henderson et al. (1978) e o presente
estudo.

Presume-se que a atividade de serpentes noturnas diminua em noites claras, como
forma de evitar predagdo por animais visualmente orientados (Gibbons e Semlitsch, 1987).
Por exemplo, Madsen e Osterkamp (1982) observaram uma queda sensivel de atividade,
em noites claras, em uma espécie de colubrideo aquatico (Lycodonomorphus bicolor) na
Africa. Duellman (1978) sugeriu que a atividade das serpentes em Santa Cecilia diminui
com a luz do luar, embora nao tenha apresentado qualquer dado que comprovasse esta
suposi¢do (entretanto, esta suposigio foi considerada plausivel por Gibbons e Semlitsch,
1987 e Martins e Oliveira, 1993). Durante o decorrer do presente estudo, tive a mesma
impressao para as serpentes da Reserva Ducke (ver Martins e Oliveira, 1993:38). Como
utilizei um método quantificivel de procura de serpentes no presente estudo, esta ¢ uma
boa oportunidade de testar esta hipotese para a taxocenose da Reserva Ducke.

Para avaliar a possibilidade de influéncia de luar na atividade das serpentes da Reserva
Ducke, agrupei os dias do ano em uma metade com noites mais claras (uma semana antes
e outra depois da lua cheia) e outra com noites mais escuras (uma semana antes e outra
depois da lua nova). Inicialmente, apenas as observagdes durante procura limitada por
tempo foram utilizadas. A taxa de encontro de serpentes em atividade nas noites mais
claras (0,095 serpente/hora-homem ou 46 serpentes observadas em 484,6 horas-homem de
procura) foi levemente inferior aquela para noites mais escuras (0,114 serpente/hora-
homem ou 73 serpentes observadas em 641,3 horas-homem de procura). Quando as
observagdes ocasionais sio incluidas, um total de 114 serpentes ativas foi encontrado em

noites mais escuras e 111 em noites mais claras, eliminando definitivamente qualquer
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indicio de influéncia do luar na atividade das serpentes na Reserva Ducke. Talvez esta
influéncia ocorra principalmente em areas abertas; em uma floresta primaria fechada, como
a da Reserva Ducke, a quantidade de luz que atravessa o dossel ¢ muito pequena, talvez

insuficiente para tomar as serpentes mais vulneraveis & predagéo e/ou resultar em queda

de atividade por parte de suas presas.

Habitos alimentares e relagoes troficas

Dieta

Como na maioria dos estudos sobre taxocenoses de serpentes amazénicas (e. g.,
Beebe, 1946; Dixon e Soini, 1986, Duellman, 1978, Zimmermann e Rodrigues, 1990), as
informagdes sobre dieta obtidas neste estudo sao escassas (Tabela 9). Portanto, uma visio
geral da dieta das serpentes que ocorrem na Reserva Ducke s6 é possive] através da
inclusio de dados da literatura (Beebe, 1946; Chapman, 1986; Cunha e Nascimento, 1975,
1978, 1982a, b, 1983b, 1993; Cunha et al., 1985; Dixon e Soini, 1986; Duellman, 1978,
Greene, 1973, 1983b; Henderson, 1993; Henderson e Binder, 1980; Henderson e
Nickerson, 1976a, b; Henderson et al,, 1977; Lemke, 1978; Nascimento et al., 1987, 1988,
1991; Pope, 1961; Roze, 1982; Sazima e Abe, 1991; Schmidt, 1953a, b; Schwartz e
Henderson, 1991; Silva, 1993; Strimple, 1993; Test et al., 1966; Vanzolini, 1986,
Vanzolini et al., 1980; Wehekind, 1955; Zimmermann e Rodrigues, 1990).

Pelo menos 21 espécies (44% do total de 48 espécies cuja dieta ¢ conhecida) de
serpentes da Reserva Ducke alimentam-se exclusiva ou fregiientemente de lagartos, além
de outras oito que utilizam este item ocasionalmente (Tabela 10). Estes mesmos mimeros
para as outras presas mais freqiientes (Tabela 10) sdo: 16 (33%) que se alimentam
exclusiva ou freqiientemente e quatro que se alimentam ocasionalmente de anuros, nove
(19%) e duas de mamiferos, oito (17%) e trés de aves, sete (15%) e nenhuma de peixes,
seis (12%) e nenhuma de minhocas e cinco (10%) e trés de serpentes. Em outras palavras,

60% das espécies utilizam lagartos como presas, 42% anuros, 23% mamiferos, 23% aves
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e 19% serpentes. Peixes sio utilizados por 15% das espécies, minhocas por 12% (todas no
género Atractus) e as demais presas (onicoforos, artropodos, moluscos, gimnofionas) sio
utilizadas apenas por uma ou duas espécies cada (2 ou 4% do total). Nota-se também na
tabela 10 que a taxocenose da Reserva Ducke possui desde espécies altamente
especialistas em determinados tipos de presas (e. g., D. dendrophis, Atractus spp., Dipsas
sp.) até espécies altamente generalistas (e. g., E. murinus, P. viridissimus, B. atrox).

A tabela 11 apresenta os nimeros de espécies que se alimentam preferencialmente de
cada tipo de presa nas taxocenoses da Reserva Ducke (este estudo) e de Santa Cecilia
(Duellman, 1978), bem como as porcentagens do total de espécies de cada localidade que
utilizam cada tipo de presa (os numeros relativos as reservas do PDBFF, Zimmermann e
Rodrigues, 1990, sdo muito semelhantes aqueles de Manaus e, portanto, ndo sio
utilizados nesta comparag@o). A maioria das proporgdes € semelhante entre as duas
localidades, mas nota-se uma proporg¢ao consideravelmente maior de espécies que se
alimentam de anuros em Santa Cecilia (46% nesta ultima e 33% na Reserva Ducke). Uma
diferenga faunistica (portanto, histérica) parece ser responsavel por esta discrepancia. O
numero de espécies de boideos, xenodontineos centroamericanos e colubrineos que se
alimentam de anuros € idéntico para as duas localidades. Entretanto, Santa Cecilia possui
nove xenodontineos sulamericanos e tré€s viperideos que se alimentam exclusiva ou
freqiientemente de anuros, ao passo que na Reserva Ducke ocorrem apenas quatro e uma
espécies destes grupos, respectivamente, com este habito.

Em resumo, com base nas informagdes apresentadas nas tabelas 9 e 10, as presas mais
utilizadas pelas serpentes da Reserva Ducke s3o, em ordem decrescente de importancia,
lagartos, anuros, mamiferos, aves e serpentes. Peixes sio consumidos por sete espécies.
Nove espécies alimentam-se de invertebrados, embora seis destas sejam especialistas em
minhocas (todas no género Atfractus). Apenas uma espécie alimenta-se preferencialmente
de artrépodos. Estes nimeros indicam claramente que a historia de colonizagao da regido
de Manaus pelas diversas linhagens de serpentes ¢ a principal responsavel pelos padroes
observados, como sugerido por Cadle e Greene (1993) para taxocenoses neotropicais
como um todo. Alguns autores sugerem que a abundancia de determinados grupos de

presas pode explicar os padrdes encontrados em taxocenoses tropicais (e. g., Vitt e
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Tabela 9 - Resumo das informagdes sobre dieta das serpentes que ocorrem na Reserva
Ducke, obtidas durante este estudo, incluindo dados de outras localidades da regido de
Manaus. Sio apresentados os numeros de observagdes de cada tipo de presa baseados em
conteudos estomacais e intestinais, bem como em observagdes de predagdo na natureza.
ar = artropodos, mo = moluscos, mi = minhocas, pe = peixes, an = anuros,

gi = gimnofionas, la = lagartos, se = serpentes e anfisbenas, av = aves, ma = mamiferos.

espécie ar mo mi pe an gi la se av  ma

Leptotvphlops diaplocius 1
Anilius scytale 1 1

Corallus enydris 1
Epicrates cenchria ]
Atractus latifrons 5
Atractus major 2
Atractus poeppigi 1*
Atractus schach 1
Atractus snethlageae 2
Atractus torquatus 15
Chironius fuscus

Chironius scurrulus

Dendrophidion dendrophis

LAY ot ot

Dipsas sp.

Drymoluber dichrous
Helicops engulatus
Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Leptoi;his ahaetulla
Liophis reginae
Liophis typhlus
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Pseudoboa cf. neuwiedil
Tripanurgos compressus
Xenoxybelis argenteus 5
Gen. sp. 3
Micrurus lemniscatus

Micrurus spixii

Bothrops atrox 13 4 1 5
Lachesis muta 3
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a - Espécime do rio Urucu, a cerca de 600 km a oeste de Manaus.
b - Apenas girinos.
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Tabela 10 - Resumo da dieta das espécies de serpentes que ocorrem na Reserva Ducke

com base na literatura citada no texto e nos dados obtidos neste estudo (Tabela 9).

Alimentos ocasionais sdo apresentados em minusculas. Mesmas legendas da tabela 9,

exceto on = onicoforos.

on
Leptonphlops diaplocius
Anilius scytale
Boa constrictor
Corallus caninus
Corallus emydris
Epicrates cenchria
Eunectes murinus
Atractus latifrons
Atractus major
Atractus poeppigi
Atractus schach
Atractus snethlageae
Atractus torquatus
Chironius fuscus
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendraphis
Dipsas sp.
Drepanoides anomalus
Drymoluber dichrous
Echinanthera brevirostris
Enythrolamprus aesculapii
Helicops angulatus
Helicops hagmanni
Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Leptophis ahaetulla
Liophis reginae
Liophis typhlus
Mastigodrvas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Oxyrhopus formosus
Oxyrhopus melanogenys
Philodryas viridissimus
Pseudoboa cf. neuwiedii
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Rhinobothryum lentiginosum
Tripanurgos compressus
Xenoxybelis argenteus
Gen. sp.
Micrurus hemprichii X
Micrurus lemniscatus
Micrurus spixii
Micrurus surinamensis
Bothrops atrox
Lachesis muta
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1 - Ovos.

2 - Inclusive girinos.

3 - Inclusive girinos e ovos.
4 - Inclusive ovos.
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Tabela 11 - Resumo dos principais tipos de presas utilizados pelas espécies de serpentes
de cada linhagem filogenética para a Reserva Ducke (este estudo) e para Santa Cecilia
(Duellman, 1978). Apenas as presas principais sdo apresentadas; as presas ocasionais
foram excluidas. As abreviagdes dos tipos de presa séo as mesmas utilizadas nas tabelas 9
e 10.

ar on mo mi pe an g la se av ma

Ducke
(N =48)
% do total

2 leptotiflopideo 1

2 aniliideo 1 1 1

10 boideos 1 1 2 4 5
26 xenodontineos AS 3 4 8 1 1
10 xenodontineos AC 1 6 3 1

24 colubrineos 7 6 4 1
10 elapideos 1 2 1 3 3

4 viperideos 1 1 2

o do totaldespp. 2 2 2 12 15 33 4 4 10 17 19

S. Cecilia

N=351)

% do total

2 aniliideo 1 1 1

10 boideos 1 1 2 4

33 xenodontineos AS 3 9 7 2 1
18 xenodontineos AC 3 3 3 1

21 colubrineos 1 7 5 1 1
10 elapideos 2 1 2 2

8 viperideos 3 3 1 4

% do total de spp.

N
<
[}
=)}

14 46 4 40 10 12 22

Vangilder, 1983; Vitt, 1987). Entretanto, a enorme abundancia de artropodos em florestas
tropicais, associada ao pequeno nimero de serpentes que se alimentam deste tipo de
presa, ndo corrobora esta hipotese (ver Cadle e Greene, 1993). O numero relativamente
pequeno de espécies que se alimentam de mamiferos parece estar relacionado a historia de
colonizagio da regido por diferentes lmhagens e a restri¢do deste habito as serpentes que
conseguem suplantar as defesas deste tipo de presa (capaz de retaliar, e causar ferimentos

no predador, ver Cadle e Greene, 1993), pois a riqueza e abundancia de pequenos
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mamiferos em matas da regiio de Manaus parece nao ser fator limitante (ver Malcolm,
1990).

Toft (1985) realizou extensa revisao sobre partilha de recursos em anfibios e répteis,
concluindo que serpentes, ao contrario dos demais grupos, partilham principalmente
alimento (o termo “partilha” ¢ aqui utilizado simplesmente como a aparente “divisdo” dos
recursos pelos componentes de uma taxocenose, sem sua usual ligagio com a competigdo
interespecifica como o principal fator responsavel por este fendmeno; ver Mushinsky,
1987). Geralmente interpreta-se a partilha de alimento pressupondo que espécies
relacionadas (filogenética ou ecologicamente) tendem a evitar a competigio (e uma
possivel exclusio competitiva, como consequéncia) através da partilha dos recursos
disponiveis (e. g., Henderson et al., 1979). Mushinsky (1987) chama ateng@o para o fato
de que, embora a partilha de alimento seja evidente em diversas taxocenoses de serpentes,
as forgas evolutivas que levaram a estes padrdes sdo desconhecidas. A busca da origem
destes padrdes deve, necessariamente, levar em conta a historia evolutiva dos diferentes
grupos filogenéticos. A questio fundamental seria: por que as serpentes (e, também, os
peixes, as aves e 0s mamiferos) apresentam uma diversidade surpreendentemente maior de
especializagOes alimentares que os anfibios € os demais grupos de répteis? Greene (1983a)
sugere que a mudanga entre a ingestdo freqiiente de itens pequenos para uma alimentagao
infreqiiente de itens grandes (além de suas diversas consequéncias energéticas,
morfologicas, etc.), ocorrida durante a origem das serpentes, foi o ponto chave para a
surpreendente radiagdo adaptativa em habitos alimentares neste grupo de répteis. Deste
modo, parece mais plausivel interpretar a maioria dos padroes atuais como uma
consequéncia direta da histéria evolutiva das serpentes (e de suas diferentes linhagens) que
supor que a partilha observada seria um modo de evitar competigo interespecifica
(embora a competigio possa ter sido importante na historia evolutiva de determinados
grupos de serpentes; e. g., Greene, 1980).

Serpentes sdo animais essencialmente camivoros, situando-se como consumidores
secundarios e terciarios nas cadeias tréficas (ver revisio em Mushinsky, 1987). A grande
variedade de tipos de presas utilizados pelas serpentes da Reserva Ducke indica que estes

predadores podem ter grande importancia para a comunidade como um todo. Além disso,
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o numero surpreendente de espécies que se alimentam de determinados tipos de presas (e.
g., lagartos, anuros) indica que serpentes podem ser importantes reguladores de

populagdes de algumas espécies.
Comportamento alimentar

As informagdes sobre o comportamento alimentar de serpentes s3o escassas na
literatura, especialmente para espécies tropicais (ver Mushinsky, 1987). Um resumo do
comportamento alimentar de cada espécie que ocorre na reserva Ducke encontra-se na
tabela 12. Embora possa haver davidas para grande parte destas informagdes, alguns
padrdes s3o evidentes. A procura ativa por presas parece ser empregada pela grande
maioria das espécies (94%), ao passo que a tatica de espreita parece ser utilizada por
poucas espécies (26%). Em sua classica revisio de modos de caga em lagartos, Huey e
Pianka (1981) mostram que espécies que cagam ativamente tendem a se alimentar de
presas mais sedentarias, com distribuigio imprevisivel e agregada ou de presas grandes e
inacessiveis, a0 passo que aqueles que cagam de espreita tendem a utilizar presas mais
ativas. Cagadores ativos na taxocenose de serpentes da Reserva Ducke alimentam-se das
mais variadas presas, tanto sedentarias como ativas (desde moluscos e minhocas, até
mamiferos e aves). Entretanto, quanto a atividade da presa e do predador, algumas
espécies para as quais obtive informagdes de campo, durante este estudo, sobre o modo de
caga e o tipo de presa, encaixam-se nas previsdes de Huey e Pianka (1981): (i) X.
argenteus foi observada cagando de espreita pequenos anuros diurnos (Colostethus spp. e
Adenomera andreae, 15-25 mm CRA) que estio ativos na serapilheira; (ii) L. ahaetulla foi
observada cagando ativamente um anuro noturno (Osfeocephalus taurinus, cerca de 80
mm CRA) que repousava sobre uma arvore; (iii) C. scurrulus regurgitou um anuro
noturno (Leptodactylus pentadactylus, cerca de 100 mm CRA) que se abriga em tocas no
chio, provavelmente cagado ativamente; e (iv) T. compressus foi observada cagando
ativamente um lagarto diurno (4nolis chrysolepis, cerca de 40 mm CRA) que dormia
sobre a vegetagdo. Taxocenoses de serpentes com riqueza alta, como a da Reserva Ducke,

parecem ndo ser o objeto mais adequado para este tipo de analise, pois diversos fatores
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adicionais devem ser considerados (por exemplo, os lagartos estudados por Huey e Pianka
sao quase todos especialistas em artropodos, ao passo que as serpentes em questio
apresentam grande diversidade em dieta); entretanto, estudos envolvendo espécies
filogeneticamente proximas, e com dieta variada, podem mostrar-se promissores para
testar as hipoteses de Huey e Pianka (1981) para serpentes.

Quanto aos sentidos utilizados durante a caga (Tabela 12), como seria previsivel, entre
os colubrideos, praticamente todas as espécies diunas parecem utilizar a visio para
localizar suas presas, ao passo que a maioria das espécies noturnas parece utilizar a
quimiorrecep¢ao, embora uma mesma espécie possa fazer uso de ambos sentidos durante a
caga (por exemplo, como C. scurrulus, esp écie que parece se orientar principalmente pela
visio, encontra um anuro abrigado em tocas dentro do solo?). Também previsiveis sio os
seguintes resultados (Tabela 12): (1) as espécies fossorias (todas com olhos pequenos ou
vestigiais) parecem utilizar essencialmente a quimiorrecepgio; e (2) a termorrecepgio
aparentemente € utilizada apenas por boideos e viperideos (todos fazendo uso de presas
endotérmicas).

Cerca de metade das serpentes da Reserva Ducke (47%) parece tragar presas vivas, ao
passo que cerca de 40% utilizam veneno para imobilizar suas presas; ambos os modos de
subjugac¢do ocorrem nas principais linhagens (exceto engolir presas vivas em viperideos).
A constrigio de presas, que envolve modificagdes morfologicas complexas (Greene,
1983a), é limitada a Boidae, Pseudoboini, /rmantodes e Philodryas. Quase todas as
espécies que se alimentam de mamiferos constringem e/ou envenenam suas presas
(relativamente grandes e perigosas, ver Cadle e Greene, 1993), ao passo que a maioria das
espécies que se alimentam de anuros e lagartos (relativamente pequenos e inofensivos ou
menos perigosos), tragam suas presas vivas (ver Sazima e Striissmann, 1990). Como seria
previsivel, pela inexisténcia de retaliagdo por parte da presa, as espécies que se alimentam

de minhocas e gastropodos (Afractus spp. € Dipsas sp.) tragam suas presas vivas.
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Tabela 12 - Modo de caga, provaveis sentidos principais utilizados durante a caga e modo
de subjugagao de presas nas espécies de serpentes da Reserva Ducke. AT = ativa, CO =
constricgao, EN = envenenamento, ES = espreita, QR = quimiorrecepgéo, TE =
termorrecepg@ao, V1= visio, VV = tragar presa viva. A maioria dos modos de subjugacio
foi observada em cativeiro. Letras minusculas indicam categorias secundarias. Outras
categorias provavelmente empregadas encontram-se entre parénteses.

cacga sentido atividade subjugacao
Leptotyphlops diaplocius AT? QR? NO, DI ?
Anilius scytale AT QR NO, DI MO, CO
Boa constrictor AT TE (QR?) NO, di CO
Corallus caninus ES TE NO co
Corallus emdris AT (ES?) | TE (QR?) NO CO
Epicrates cenchria AT TE, QR NO, di Cco
Eunectes murinus AT? (ES?) QR?(TED) NO, di CO
Atractus latifrons AT QR DI, NO vV
Atractus major AT QR D1, NO vv?
Atractus poeppigi AT? QR? DI NO vv?
Atractus schach AT? QR? DI, NO vv?
Atractus snethlag eae AT QR DI, NO vv?
Atractus torquatus AT QR DI, NO Vv?
Chironius _fuscus AT Vi DI vv?
Chironius pultiventris AT Vi DI vv?
Chironius scurrul us AT Vi DI
Dendrophidion dendrophis ES (AT?) Vi DI vV?
Dipsas sp. AT QR NO vv?
Drepanoides anornalus AT QR NO
Drymoluber dichrous AT? vI? DI vv?
Echinanthera brevirostris AT VI(QR?) DI vv?
Enthrolamprus aesculapii AT? QR? (V1?) DI EN?
Helicops angulatues AT (ES?) QR (VD) NO, di vV
Helicops hagmanrii ES (AT?) VI(QR) NO, di vV
Imantodes cenchoa AT VL QR NO CO, EN?
Leptodeira annulata AT VI, QR NO EN
Leptophis ahaetulla AT V1 DI vV
Liophis reginae AT VI(QR?) DI A'A"/
Liophis typhlus AT VI{(QR?) DI vv?
Mastigodryas boddaerti AT VI DI vv?
Oxybelis aeneus AT (ES?) Vi DI EN
Oxybelis fulgidus AT (ES?) VI DI EN
Oxyrhopus formosus AT QR NO EN
Oxyrhopus melanogenys AT QR NO EN
Philodryas viridissinus AT VI(QR?) DI CO,EN
Pseudoboa cf. neuwiedii AT QR NO, di CO,EN
Pseudoboa sp. AT? QR? no CO?, EN?
Pseustes poecilonotus AT? (ES?) VI? D1 vv?
Pseustes sulphureus AT (ES?) Vi DI vVv?
Rhinobothryum lentiginosum ? ? NO ?
Tripanurgos compressus AT QR NO CO,EN
Xenoxybelis argerifeus ES VI DI EN
Gen. sp. AT VI (QRY) DI v
Micrurus averyi AT QR NO, (di) EN
Micrurus hemprichii AT QR DI, NO EN
Micrurus lemniscatus AT QR NO, (di) EN
Micrurus spixii AT QR DI EN
Micrurus surinamensis AT? QR? NO EN
Bothrops atrox ES (AT) TE, QR NOeDI EN
Lachesis muta ES TE NO EN
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Predadores

Serpentes sa@o presas de uma grande variedade de camnivoros (e. g, artropodos,
anfibios, crocodilianos, serpentes, aves, mamiferos; ver revisio em Greene, 1988). Em
florestas neotropicais, penso que os principais predadores de serpentes sejam aves de
rapina e serpentes ofiofagas (em maior ou menor grau), embora mamiferos carnivoros
possam também ser importantes (ver Greene, 1988, Sazima, 1992). Na Reserva Ducke,
um adulto de A. forquatus foi predado por uma fémea sub-adulta de B. afrox, durante o
dia, e um individuo de X. argenteus foi encontrado dormindo a noite, préximo ao chio,
com a cauda parcialmente comida por formigas (Martins, 1993); restos de um espécime de
Atractus foi encontrado no estdomago de um espécime coletado de Micrurus lemniscatus.
Também na Reserva Ducke, uma carcaga de Epicrates cenchria (CT cerca de 1400 mm),
em inicio de decomposigdo, foi encontrada sobre um tronco caido; a parte distal da cauda
(cerca de 100 mm) estava a 3 m do corpo, que por sua vez nio possuia a cabega e
apresentava o ventre totalmente aberto, sem as visceras. No rio Cuieiras, um imdividuo de
Dendrophidior dendrophis, cuja cabega € a ponta da cauda haviam sido removidas
recentemente, estava ainda se contorcendo no chao da mata ao meio dia; um gavido ndo
identificado (provavelmente o predador) vocalizou do alto de uma arvore quan‘do nos
aproximamos da serpente.

Pelo menos nove espécies de serpentes da Reserva Ducke sdo ofiofagas (ver Tabela
10). Pelo menos 19 espécies de aves de rapina (accipitrideos e falconideos) que ocorrem
em matas da regido de Manaus e alimentam-se ou sao preadores potenciais de serpentes
(R. O. Bierregaard, com. pess.; Karr et al., 1990; Sick, 1985), indicando que estes animais
podem ser imp ortantes reguladores das populagdes destes répteis. Além das aves de rapina
e das serpentes, uma grande diversidade de mamiferos camivoros ocorre nas matas da
regido de Manaus (Malcolm, 1990). Do mesmo modo, em La Selva, na Costa Rica,
serpentes, aves de rapina e mamiferos parecem ser os principais predadores de répteis

(Greene, 1988).
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Tamanho e forma do corpo

O tamanho do corpo, especialmente as relagdes entre comprimento e peso, € uma
variavel importante por influenciar diversos aspectos da vida de um animal (ver revisio em
Peters, 1983). Em serpentes, o comprimento e o peso estdo intimamente relacionados ao
uso de alimento e do ambiente, que por sua vez tém grande influéncia na ecologia de uma
determinada esp €cie (Cadle e Greene, 1993). Quanto ao alimento, o tamanho do corpo é
um dos principais determinantes dos tipos de presa que uma dada espécie pode subjugar
(Cadle e Greene, 1993). A forte relagio entre forma do corpo e o uso de determinados
substratos evidencia a importincia das relagdes entre comprimento e peso na utilizagdo do
ambiente em serpentes. A seguir, apresento analises morfologicas da taxocenose estudada
com o intuito de evidenciar os padrdes de tamanho e forma do corpo nela presentes e para

relaciona-los a biologia das espécies e da taxocenose como um todo.
Comprimento

A taxocenose de serpentes da Reserva Ducke € composta por espécies dos mais
variados comprimentos, de diminuta (Leptotyphlops diaplocius) a enorme (Eunectes
murinus) (Tabela 14). As espécies mais longas (CT acima de 2000 mm) encontram-se
entre os boideos (especialmente Boa constrictor e E. murinus), viperideos (Lachesis
muta) e colubrineos (Chironius multiventris, C. scurrulus, Leptophis ahaetulla, Oxybelis
Julgidus e Pseustes sulphureus). Entretanto, o tamanho méximo de cerca de metade das
espécies encontra-se na faixa entre 600 e 1400 mm (Fig. 8; ver abaixo).

Cadle e Greene (1993) comparam a distribuigdo de comprimentos maximos das trés
grandes linhagens de colubrideos que compdem as diversas taxocenoses neotropicais
analisadas (xenodontineos sulamericanos, xenodontineos centroamericanos e colubrineos),
encontrando diferencas significativas na distribuigio de comprimentos méximos entre as
linhagens. As duas linhagens de xenodontineos concentram-se abaixo de 1000 mm de

comprimento total maximo e mostram distribuigSes relativamente estreitas (200-1300 mm

para os sulamericanos ¢ 100-1000 mm para os centroamericanos). Por sua vez, os
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Tabela 14 - Comprimento total minimo (min) e maximo (max), em milimetros, das
serpentes encontradas na Reserva Ducke, incluindo observagdes em outras localidades da
regiio de Manaus e dados da literatura.

espécie min max espécie min max
Leptotyphlops diaplocius 66 208 Leptodeira annulata 346 900*
Anilius scytale 220 1184* Leptophis ahaetulla 356%  2340*
Boa constrictor 771 3800* Liophis reginae 273 700*
Corallus caninus ? 1530* Liophis typhlus 184 688*
Corallus enydris 525 1880* MAdastigodryas boddaerti 385+ 1500*
Epicrates cenchria 502 1920* Oxybelis aeneus 374> 1906*
Eunectes murinus 665*  11500* Oxybelis fulgidus 360*  2160*
Atractus latifrons 210 618 Oxyrhopus formosus 302* 1027+
Atractus major 230 680 Oxyrhopus melanogenys 196* 1018*
Atractus poeppigi ? 503 Philodryas viridissimus ? 1195*
Atractus schach ? 421 Pseudoboa newwiedii ? 906*
Atractus snethlageae 221 465 Pseudoboa sp. 2 9
Atractus torquatus 170 754 Pseustes poecilonotus 510 1806*
Chironius fuscus 448 1517*  Pseustes sulphureus 665 2752%
Chironius multiventris 684 2570* Rhinobothryum lentiginosum 7 1605*
Chironius scurrulus 449 2332% Tripanurgos compressus 367 1245*
Dendrophidion dendrophis 452 1128 Aenoxybelis argenteus 418 1335*
Dipsas sp. 247 625 Gen. sp. 317 466
Drepanoides anomalus ? 837 Micrurus averyi ? 715%
Drymoluber dichrous 341 1300*  Aficrurus hemprichii ? 882*
Echinanthera brevirostris 273 391% Micrurus lemniscatus 275 1352%
Erythrolamprus aesculapii ~ 251%  927* Mdicrurus spixii ? 1482
Helicops angulatus 244 1025*  Aficrurus surinamensis ? 1262*
Helicops hagmanni 168 950* Bothrops atrox 284 1588
Imantodes cenchoa 492 1227 Lachesis muta ? 2596*

colubrineos atingem comprimentos maximos muito maiores (chegando a mais de 2000
mm) e apresentam distribui¢do ampla de comprimentos (100-2000 mm). Cadle e Greene
(1993) sugerem que estes padrdes reflitam diferengas marcantes nos padrdes de radiagdo
evolutiva nestas linhagens, sendo independentes de efeitos locais da taxocenose. Segundo
estes autores, estes padrdes seriam manifestagdes de processos evolutivos que afetam o
comprimento maximo atingido em cada uma das linhagens. Cadle e Greene (1993)
concluem que as diferengas de comprimento com bases filogenéticas relacionam-se com os

papéis biologicos potenciais destas serpentes em suas respectivas taxocenoses, e que
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Figura 8 - Distribui¢des dos comprimentos maximos das serpentes que ocorrem na
Reserva Ducke. Acima, todas as familias; abaixo, somente os colubrideos. Comprimentos
maximos obtidos na regido de Manaus e na Hteratura.

alguns papéis ecologicos ndo sio possiveis para determinadas espécies como consequéncia
de restrigoes especificas a cada linhagem.

A figura 8 mostra a distribui¢do de comprimentos miximos para os colubrideos que
compdem a taxocenose da Reserva Ducke. Pode-se notar que cerca de 75% de todas as
espécies possui comprimento miximo abaixo de 1400 mm e que uma queda consideravel

no niimero de espécies ocorre apos este comprimento. Quando analisados em linhagens
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filogenéticas separadas, os colubrideos mostram padrdes definidos de comprimento
dependendo da origem geografica (Fig. 9): (1) a grande maioria (91%) dos xenodontineos
sulamericanos encontra-se na faixa entre 600 e 1400 mm de comprimento total maximo e
nenhum encontra-se acima desta faixa; (2) a grande maioria (80%) dos xenodontineos
centroamericanos encontra-se na faixa de 200 a 1000 mm de comrpimento total, o restante
(20%) na faixa de 1000 a 1400 mm; e (3) a grande maioria dos colubrineos (92%)
encontra-se na faixa entre 1000 e 2600 mm, nenhum encontra-se abaixo desta faixa e
apenas um encontra-se em faixa superior.

Portanto, a distribui¢do geral de comprimentos maximos para colubrideos (35
espécies, Tabela 14) na taxocenose estudada parece ser o resultado da historia de
colonizagio da regido por diferentes linhagens desta familia. A grande concentragio de
espécies (73% do total) abaixo de 1400 mm € claramente devida a preponderincia de
xenodontineos na taxocenose. Ja a maior dispersio dos comprimentos das espécies que
situam-se acirna desta faixa deve-se a maior dispersio dos comprimentos dos colubrineos
em geral (cf Cadle e Greene, 1993).

Embora as amostragens de espécies aqui apresentadas sejam muito menores que
aquelas utilizadas por Cadle e Greene (1993), os padrdes acima concordam plenamente
com aqueles encontrados por estes dois autores, indicando que fatores historicos tém
papel crucial na distribuigdo de comprimentos méaximos em taxocenoses de serpentes
neotropicais. Diversos aspectos da utilizagao de recursos na taxocenose estudada parecem

também estar ligados a fatores historicos.

Relagdes corpo-cauda

O tamanho da cauda em serpentes parece ser determinado por dois fatores principais,
uso do ambiente e defesa (e. g., Guyer e Donnelly, 1990), embora restrigdes de origem
filogenética sejam evidentes. Em relagdo ao uso do ambiente, entre os colubrideos, por
exemplo, espécies fossorias tendem a possuir cauda curta, arboricolas tendem a possuir
cauda relativamente longa e espécies criptozdicas e terrestres tendem a possuir cauda de

tamanho intermediério (ver Cadle e Greene, 1993). Entretanto, o comprimento da cauda
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Figura 9 - Distribui¢cdo dos comprimentos maximos dos colubrideos da Reserva Ducke,
separados por linhagens filogenéticas.

de uma determinada espécie pode variar, em relagio ao padrio esperado, devido ao
alongamento da cauda associado a defesa através da quebra da cauda. Este parece ser o
caso de Dendrophidion dendrophis (espécie com cauda extremamente longa, embora com
habitos terrestres; obs. pess.) e algumas espécies criptozdicas da América Central (Guyer e
Donnelly, 1990). Para diminuir a possibilidade de interferéncia de limitagdes morfologicas
inerentes a cada linhagem filogenética, as anlises abaixo foram realizadas separadamente

por linhagem.
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Entre os boideos o tamanho da cauda ndo se mostrou significativamente diferente,
através da analise de variancia, entre espécies arboricolas e terrestres (os dois inicos
habitos representados nesta linhagem). Entre os xenodontineos sulamericanos,
xenodontineos centroamericanos e colubrineos foram encontradas diferengas significativas
entre o tamanho da cauda das serpentes com diferentes habitos (F = 119,08, GL = 3, 132,
p <0,0001; F = 183,52, GL =3, 71, p <0,0001; F = 24,67, GL = 2, 38, p < 0,0001;
respectivamente). O teste Tukey, a posteriori, mostrou onde ocorrem as diferengas
significativas entre os habitos. Nas trés linhagens de colubrideos a cauda é maior nas
espécies arboricolas (X. argenteus, I. cenchoa, C. fuscus, L. ahaetulla e O. aeneus) do
que nas terrestres (Pseudoboini, Liophis spp., D. dichrous, M. boddaerti). Também nestas
trés linhagens, as espécies que sao tanto arboricolas como terrestres (L. anullata, T.
compressus, C. multiventris, C. scurfulus, O. fulgidus, Pseustes spp.) ndo apresentam
diferenca significativa em tamanho de cauda em relagdo is terrestres e, a0 mesmo tempo,
apresentam cauda menor que aquelas das espécies arboricolas. As espécies fossdrias,
representadas apenas entre os xenodontineos centroamericanos (género Atractus),
apresentam cauda mais curta que as espécies de todos os outros habitos que ocorrem
nesta linhagern. Em todas as espécies fossorias das demais linhagens representadas na
taxocenose estudada (leptotiflopideos, aniliideos e elapideos) a cauda é tipicamente curta
(CCA raramente ultrapassando 15% do CT). A unica espécie aquatica representada nesta
analise (Helicops angulatus) , entre os xenodontineos sulamericanos, possui a cauda mais
longa que aquelas das espécies terrestres. Exceto pelo caso de D. dendrophis (excluido
das anélises por possuir cauda extremamente longa e aparentemente nio relacionada a
utilizagdo de substrato), estes resultados evidenciam a forte relagdo entre o uso do

ambiente e a morfologia destas espécies.
Relagdes comprimento-peso
As relagdes comprimento-peso estdo intimamente relacionadas a utilizag3o de recursos

em serpentes, especialmente a utilizagio do ambiente (Cadle e Greene, 1993; Guyer e
Donnelly, 1990; Vitt e Vangilder, 1983). Por exemplo, independentemente da linhagem
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considerada, serpentes arboricolas tendem a ser relativamente mais esbeltas que serpentes
terrestres, que por sua vez tendem a ser relativamente menos encorpadas que serpentes
fossorias (Cadle e Greene, 1993; Guyer e Donnelly, 1990; Vitt e Vangilder, 1983).
Entretanto, limites impostos pela origem filogenética de uma dada espécie também podem
ser importantes. Do mesmo modo realizado para as relagdes corpo-cauda, as analises
abaixo foram realizadas separadamente por linhagem.

A anilise de varidncia indicou diferengas de forma do corpo entre as espécies com
diferentes habitos em xenodontineos centroamericanos (F = 8,94, GL = 2, 58, p < 0,0001)
e em xenodontineos sulamericanos (F = 21,63, GL = 3, 129, p < 0,0001), indicando
influéncia da utilizagio do ambiente na forma do corpo nestas linhagens. A auséncia de
diferenga significativa entre os colubrineos indica que a utilizagio do ambiente pode ter
tido pouca influéncia sobre a forma nesta imhagem (de fato, observa-se pouca variagio na
forma geral do corpo dentro desta linhagem, como indicado pela analise de variancia).
entre espécies. Entre os xenodontineos sulamericanos e centroamericanos, estas analises
mostram algumas tendéncias para a forma do corpo. As espécies arboricolas sio
significativamente mais leves que as terrestres entre os xenodontineos sulamericanos e
nesta mesma linhagem, as aquaticas sio mais pesadas que as terrestres. Entre os
xenodontineos centroamericanos, as espécies que sio tanto arboricolas como terrestres
sdo mais leves que aquelas exclusivamente terrestres. Estes resultados indicam que a
forma de uma serpente pode ter forte influ€ncia dos habitos relativos a utilizagio do

ambiente, como ja indicado por Vitt e Vangilder (1983) e Guyer e Donelly (1990).

Forma do corpo e utilizagdo do ambierite

Como ja referido acima, a morfologia de serpentes esta intimamente relacionada a
utilizagao do ambiente (Cadle e Greene, 1993; Guyer e Donnelly, 1990; Vitt, 1987; Vitt e
Vangilder, 1983). Vitt (1987) ressaltou a importancia de anélises morfoldgicas em
taxocenoses de serpentes, sugerindo que abordagens adequadas deveriam se basear em
uma série de medidas da cabega, corpo, cauda e relagdes comprimento-peso, incluindo

CRA, CCA, peso, largura, altura e comprimento da cabega e altura ¢ largura do corpo.
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Num estudo sobre serpentes de caatinga (Vitt e Vangilder, 1983), estas medidas foram
analisadas através de componentes principais. Vitt (1987) encarou com restrigdes os
resultados obtidos através desta anilise, especialmente por nio poder distinguir as
especies terrestres das arboricolas e pela dispersio das espécies ecologicamente
semelhantes ao longo dos eixos baseados em morfologia. Embora sugerindo que uma
abordagem filogenética também deve ser considerada (Vitt, 1987, Vitt e Vangilder, 1983),
Vitt conclui que um maior nimero de variaveis deveria ser incluido na analise para se
obter resultados mais realistas. Entretanto, as analises sobre as relagdes corpo-cauda e
comprimento-peso baseadas nas serpentes da Reserva Ducke, indicam que os resultados
de Vitt e Vangilder (1983) ndo agruparam satisfatoriamente as espécies semelhantes
porque a anélise incluiu todas as espécies independentemente de suas linhagens
filogenéticas. Os resultados aqui apresentados também indicam que € possivel separar
morfologicamente espécies com habitos diferentes com base em apenas trés medidas
(CRA, CCA e peso; ver também Guyer e Donnelly, 1990), desde que as anélises sejam
realizadas separadamente em cada linhagem filogenética. Seigel e Ford (1988) chamaram a
atengdo para a importincia destas trés medidas para diversos outros aspectos da biologia
de serpentes.

Guyer e Donnelly (1990) analisaram a morfologia de 29 espécies de serpentes de mata
que ocorrem em La Selva, Costa Rica, utilizando CRA, CCA e peso. Embora a analise
tenha sido feita sem a separagio em linhagens filogenéticas, quatro grupos morfoldgicos
foram caracterizados. Com base na relagio comprimento-peso, Guyer e Donnelly (1990)
agruparam cinco espécies terrestres pesadas, nove arboricolas leves e 15 espécies com a
relagio comprimento-peso intermediaria entre estes dois extremos. Quando o
comprimento relativo da cauda foi associado aos dados sobre comprimento-peso, 0 grupo
de tamanho intermediério foi dividido em dois subgrupos, um formado por espécies de
cauda longa (criptozoicas que quebram a cauda como defesa) e outro com cauda de
tamanho intermediario.

As anilises realizadas com as serpentes da Reserva Ducke, separando-se a taxocenose
em grandes linhagens filogenéticas (como sugerido por Cadle e Greene, 1993), parece ser

mais adequada para a identificagdo de tendéncias morfoldgicas associadas aos habitos das
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serpentes. As anilises em separado atenuam possiveis falsificagdes dos resultados devidas
a limitagdes inerentes a cada linhagem (Cadle e Greene, 1993). Uma analise geral da
morfologia das serpentes da Reserva Ducke permite a separagao das espécies em grupos
morfolégicos relativamente distintos, relacionados a utilizagéo do ambiente (ver, também,
Cadle e Greene, 1993). Além das relagdes comprimento-peso e corpo-cauda, alguns
aspectos adicionais da morfologia também sZo aqui incluidos na caracterizagio dos grupos
morfologicos.

(1) Espécies tipicamente fossérias (L. diaplocius, A. scytale, todas as Atractus, todas
as Micrurus, exceto M. surinamensis) sio caracterizadas por: largura do pescogo
geralmente pouco distinta ou indistinta da largura da cabega (todas, exceto individuos
grandes de M. spixii), cabega acuminada (A4 fractus) ou deprimida dorsoventralmente
(Micrurus), olhos pequenos ou rudimentares (todas) e cauda curta (todas). Em
cohlibrideos, as espécies fossorias parecem ser levemente mais pesadas que aquelas que
utilizam outros substratos (embora elas tenham sido representadas por apenas um género
nas analises acima). Cadle e Greene (1993) também referem redugdo em escamas, boca
inferior e ossos do corpo reforgados como caracteristicas de serpentes fossorias. A cabega
estreita, acuminada ou deprimida, e a cauda curta, provavelmente facilitam a locomogio
subterrinea e a redugdo dos olhos pode estar associada a sua pequena utilizagao neste
ambiente.

(2) Espécies tipicamente criptozdicas (E. brevirostris e Gén. sp.) sdo pequenas e
possuem morfologia generalizada (forma e comprimento da cauda intermediarios).
[Embora pertengam a linhagens diferentes de xenodontineos, as duas espécies tipicamente
criptozdicas da Reserva Ducke possuem morfologia externa tao semelhante, que somente
a analise dos hemipénis revelou que Gén. sp. n3o se trata de uma espécie de Echinanthera
(M. Martins e M. E. Oliveira, dados ndo publicados). Este fato parece mais uma vez
indicar a forte relagio entre morfologia e habitos em serpentes.]

(3) Espécies tipicamente terrestres [B. constrictor, E. cenchria, Chironius spp.
(exceto C. fuscus), D. dendrophis, Dipsas sp., Pseudoboini (exceto Tripanurgos), D.
dichrous, E. aesculapii, Liophis spp., M. boddaerti, adultos de B. atrox e L. muta)

possuem comprimento moderado a grande e morfologia generalizada (embora
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acompanhem as tendéncias morfologicas de suas linhagens filogenéticas; por exemplo,
colubrineos tendem a ser relativamente mais longos e leves que os xenodontineos).
Dendrophidion dendrophis foge do padrio geral de serpentes terrestres, provavelmente
por utilizar quebra da cauda extremamente longa como defesa.

(4) Espécies tipicamente arboricolas (Corallus spp., I. cenchoa, L. annulata, L.
ahaetulla, O. aeneus, P. viridissimus e X. argenteus) sio relativamente mais leves e
alongadas, geralmente possuem corpo comprimido lateralmente, cauda longa e olhos
grandes. Esta 1ltima caracteristica parece estar mais associada a utilizagao da visao
durante a caga que ao macrohabitat utilizado; por exemplo, serpentes terrestres que cagam
utilizando principalmente a visao (Chironius, Dendrophidion, Liophis, etc.; obs. pess.)
também possuem olhos grandes. Entre as espécies arboricolas da Reserva Ducke, C.
caninus é a mais discrepante morfologicamente, retendo o corpo pesado caracteristico da
maioria dos boideos, provavelmente uma caracteristica primitiva. Cadle e Greene (1993)
também incluem fileira de escamas vertebrais alargadas e deslocamento posterior do
centro de gravidade como caracteristicas de serpentes arboricolas. Todas as caracteristicas
acima estdo intimamente relacionadas a utilizagdo da vegetagio como substrato (ver
Henderson e Binder, 1980, Lillywhite e Henderson, 1993). [A surpreendente convergéncia
em forma entre O. aeneus e X. argenteus, o primeiro um colubrineo e o segundo um
xenodontineo sulamericano (Alsophiini, ver Machado, 1993), mostram a que ponto podem
chegar as pressoes seletivas associadas a vida arboricola (ver, também, Uromacer em
Henderson e Binder, 1980).]

(5) Espécies tipicamente aquiticas (Helicops spp. € M. surinamensis) apresentam
olhos e narinas deslocados dorsal e terminalmente e sdo relativamente mais pesadas.
Parker e Grandison (1977) também listam corpo relativamente pesado como caracteristica
de colubrideos aquiticos e Cadle e Greene (1993) incluem fechamento valvular da
cavidade nasal, e n3o referem corpo relativamente pesado. Na taxocenose aqui analisada,
tanto Helicops quanto M. surinamensis (Schmidt, 1952; obs. pess.) sdo relativamente mais
pesadas que outros membros de suas respectivas linhagens filogenéticas.

A existéncia de espécies caracteristicas de dois ou mais grupos morfolégicos, na

maioria das linhagens filogenéticas que compdem a taxocenose da Reserva Ducke,
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evidencia a ag@o de pressdes seletivas caracteristicas a utilizagdo de cada um dos
substratos pelas serpentes. Em outras palavras, independentemente da linhagem a qual
pertengam, espécies arboricolas, por exemplo, quase sempre apresentario a “sindrome de
habitos arboricolas” caracterizada acima. Do mesmo modo, nenhuma espécie arboricola
possui a morfologia tipica de serpentes fossérias ou vice-versa, embora limita¢des de

origem filogenética sejam evidentes em cada linhagem analisada.
Coloragéo

As cores e os padrdes de coloragdo em serpentes sio freqiientemente associados a
defesa (e. g., Bechtel, 1978, Jackson et al., 1976, Norris e Lowe, 1964). Tanto a cor e/ou
0 padro em si, como o comportamento da serpente, parecem ter grande importéancia para
a defesa contra animais visualmente orientados. A breve anilise a seguir, baseada nas
espécies que ocorrem na Reserva Ducke, mostra como as cores e os padroes de coloragio
estdo associados aos habitos e a defesa em serpentes.

Um resumo dos padrdes de coloragio das espécies que ocorrem na Reserva Ducke é
apresentado na tabela 15. Algumas tendéncias sio evidentes: por exemplo, espécies
tipicamente diurnas, terrestres e/ou arboricolas, tendem a possuir dorso de cor uniforme
ou com pequenas manchas escuras transversais ou linhas longitudinais (Chironius spp.,
Dendrophidion dendrophis, Drymoluber dichrous, E. brevirostris, Leptophis ahaetulla,
Liophis spp., M. boddaerti, Oxybelis spp., Philodryas viridissimus, Pseustes spp., X.
argenteus, Gen. sp.) Uma excegdo a esta tendéncia é E. aesculapii, aparentemente pelo
padrao mimético de Micrurus. Estes padroes geralmente estdo associados a defesa contra
predadores diurnos visualmente orientados (Jackson et al, 1976).

Espécies tipicamente noturnas, terrestres e/ou arboricolas, tendem a possuir dorso
castanho com manchas mais escuras (B. constrictor, C. enydris, Epicrates cenchria,
Eunectes murinus, Dipsas sp., Helicops Spp-, 1. cenchoa, L. annulata, B. atrox, L. muta;
em alguns casos, como Dipsas sp., H. angulatus, I. cenchoa e L. annulata, esses padrdes
podem ser miméticos de viperideos; ver Campbell e Lamar, 1989, Pough, 1988, Sazima,

1992). Excegbes a esta tendéncia sdo C. canirnus, D. anomalus, Oxyrhopus spp.,



Tabela 15 - Resumo das cores e dos padroes de coloragio das serpentes encontradas na

Reserva Ducke.
espécie

Leptotyphlops diaplocius
Anilius scytale

Boa constrictor

Corallus caninus
Corallus enydris
Epicrates cenchria
Eunectes murinus
Atractus latifrons
Atractus major
Atractus poeppigi
Atractus schach
Atractus snethlageae
Atractus torquatus
Chironius fuscus
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendrophis
Dipsas sp.

Drepanoides anomalus
Drymoluber dichrous
Echinanthera brevirostris
Erythrolamprus aesculapii
Helicops angulatus
Helicops hagmanni
Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Leptophis ahaetulla
Liophis reginae

Liophis typhlus
Mastigodryas boddaerti
Oxybelis aeneus
Oxybelis fulgidus
Oxyrhopus formosus
Oxyrhopus melanogenys
Philodryas viridissimus
Pseudoboa neuwiedii
Pseudoboa sp.

Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus
Rhinobothryum lentiginosum
Tripanurgos compressus
Xenoxybelis argenteus
Gen. sp.

Micrurus averyi
Aicruwrus hemprichii
Micrurus lemniscatus
Micrurus spixii

Micrurus surinamensis
Bothrops atrox

Lachesis muia

coloracao do dorso
marrom escuro com listras longitudinais amareladas
anéis negros e vermelhos
marrom claro com manchas marrom escuro grandes
verde (adulto) ou vermelho (jovem) com pequenas linhas brancas
marrom claro com manchas marrom escuro, muito variavel
avermelhado com manchas grandes bordeadas de negro
cinza esverdeado escuro com manchas enegrecidas
anéis negros, vermelhos e brancos
marrom claro com manchas marrons grandes
negra (com manchas laranjas ou brancas no ventre)
avermelhado com manchas marrom escuro
marrom escuro comn linhas transversais creme
diversos tons de marrom, por vezes com pequenas manchas enegrecidas
marrom claro averrnelhado com manchas transversais marrom escuro
marrom (jovem) a werde escuro (adulto)
verde (jovens) a marrom e laranja (adultos grandes)
marrom com linhas transversais enegrecidas
marrom claro a branco com manchas grandes enegrecidas
vermelha com cabega negra, faixa occipital branca em jovens
marrom com linhas transversais creme (jovens) a cinza escuro (adultos)
marrom avermelhado com faixas longitudinais marrom claro
anéis negros, vermelhos e claros (branco a creme amarelado)
marrom claro com mnanchas grandes enegrecidas
marrom com manchas enegrecidas dispostas em faixas longitudinais
marrom claro com manchas marrons grandes
marrom claro com mnanchas grandes marrom escuro
verde escuro com faixas longitudinais mais claras, pouco evidentes
marrom claro a escuro
verde
marrom com faixas dorsolaterais marrom claro
marrom claro acinzentado
verde
vermelha ou branca com anéis marrom claro a negros
negra com anéis amarelos e brancos
verde
vermelha com cabega negra, faixa occipital branca ou creme em jovens
negra com flancos vermelhos
marrom claro, com manchas marrons nos jovens
marrom com manchas enegrecidas (jovens) a verde escuro (adultos)
anéis negros, vermelhos e brancos
vermelha com faixas transversais laterais enegrecidas
creme a marrom claro com faixas longitudinais verdes
marrom com faixa médio-dorsal marrom claro
anéis negros, vermelhos e brancos
anéis negros, amarelos e brancos
anéis negros, vermethos e brancos
anéis negros, vermelhos e amarelos
anéis negros, vermelhos e claros (branco a amarelo)
marrom acinzentado claro a marrom com manchas enegrecidas grandes
marrom claro com manchas enegrecidas grandes
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Pseudoboa spp., R. lentiginosum e Tripanurgos compressus. A coloragao
predominantemente verde de adultos de C. caninus pode ter fungéo de camuflagem
durante o repouso diuno em copas de arvores. D. anomalus € P. neuwiedii possuem
cabega negra (com ou sem anel claro) e corpo vermelho, como os jovens de Clelia clelia,
espécie simpatrica. Jackson e Pounds (1980) sugeriram que diferengas entre a cor da
cabega e a do corpo, em serpentes, podem ter fungio defensiva no sentido de truncar
visualmente a porgio anterior do animal, de modo que um predador visualmente orientado
tenha menor possibilidade de atingir a cabega da presa. Oxyrhopus formosus, R
lentiginosum e, em menor grau, T. compressus, podem ser mimicos abstratos (cf. Pough,
1988) de Micrurus, ao passo que O. melanogenys seria um mimico evidente de M.
hemprichii (Campbell e Lamar, 1989).

Entre as espécies primariamente fossorias, os elapideos possuem coloragdo em anéis de
cores contrastantes (com provavel fungdo de adverténcia ou confusio de diregao, quando
em deslocamento, Pough, 1988), Anilius scytale, Atractus latifrons e A. poeppigi parecem
ser mimicos de Micrurus (Savage e Slowinsky, 1992; Martins e Oliveira, 1993) ¢ L.
diaplocius e as demais Atractus possuem padrdes que podem ou nio ser enquadrados nas
categorias descritas acima. A aparente inexisténcia de tendéncias evidentes no padrao de
coloragdo de serpentes fossorias (excluindo-se os possiveis mimicos) pode ser devida a
provavel baixa frequéncia de encontro destas serpentes com predadores visualmente

orientados.

Estruturac¢ao da taxocenose

A figura 10 mostra um dendrograma originado por analise de agrupamento a partir dos
resultados sobre utilizagio de recursos (substrato e alimento), horario de atividade e
tamanho (comprimento e peso) para as serpentes da Reserva Ducke.

O dendrograma da figura 10 separa, como seria previsivel, as diferentes espécies da
Reserva Ducke em grupos dentro dos quais a sobreposigio em tamanho e na utilizagio de

recursos é grande (guildas, cf. Root, 1967; o termo guilda € aqui utilizado sem a suposigdo
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de interagdo competitiva inerente a definicdo original de Root). Inicialmente, nota-se que
L. diaplocius separa-se de todas as outras espécies, certamente por seu tamanho e
alimento. A segunda grande divisao separa as espécies maiores (guildas 6 e 7) das demais.
Pode-se dividir a taxocenose em sete guildas (com similaridade acima de 0,6; Fig. 10): (1)
quatro serpentes longas, fossorias a terrestres, que se alimentam de vertebrados longos;
(2) trés serpentes aquaticas de tamanho médio a grande, que se alimentam de peixes e/ou
vertebrados longos; (3) oito serpentes terrestres e/ou criptozoicas, de tamanho médio, que
se alimentam de lagartos (exceto Dipsas sp.); (4) oito serpentes fossorias, criptozoicas
e/ou terrestres, de tamanho médio, que se alimentam de minhocas (4fractus spp.) ou
vertebrados longos (Micrurus spp.); (5) cinco serpentes pequenas a médias, criptozdicas
e/ou terrestres, que se alimentam de pequenos anuros (quatro) ou lagartos (apenas uma);
(6) oito espécies grandes a enormes, terrestres e/ou arboricolas, que se alimentam de
vertebrados endotérmicos (embora algumas sejam eurifagicas); (7) 13 espécies longas,
arboricolas e/ou terrestres, que se alimentam principalmente de anuros e lagartos. A
divisio de uma taxocenose em guildas é quase sempre arbitraria (ver, e. g., Adams, 1985).
Alguns dos grupos nos quais dividi a taxocenose da Reserva Ducke, podem ser
subdivididos em grupos de espécies extremamente semelhantes (e. g., M. boddaerti, O.
fulgidus e P. poecilonotus na guilda de nimero 7). Através das 27 categorias que utilizel,
trés pares de espécies mostraram-se idénticos: D. anomalus e O. melanogenys; A. major e
A. torquatus; e O. aeneus e X. argenteus (curiosamente, estes dois ultimos pertencentes a
linhagens diferentes de colubrideos). Entretanto, no caso do primeiro par, D. anomalus
parece alimentar-se exclusivamente de ovos de lagartos (incluidos na categoria
“Jagartos™), 0 que separaria estas duas espécies, enquanto no terceiro par, O. aeneus

parece preferir locais mais ensolarados do que X. argenteus.

Figura 10 (abaixo) - Dendrograma originado a partir dos dados sobre utilizagdo de
recursos, horario de atividade e tamanho (comprimento e peso) para as serpentes da
Reserva Ducke (ver texto e “Métodos”). As barras numeradas a esquerda indicam grupos
de espécies com grande sobreposicdo na utilizagio de recursos (guildas).
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A anilise de agrupamento apresentada na figura 10 mostra que as espécies
filogeneticamente proximas tendem a se agrupar. Quatro exemplos sao evidentes: (i) todos
os colubrineos (exceto P. sulphureus) agrupam-se na guilda 7; (ii) todos os boideos ¢
viperideos (exceto jovens de B. atrox) encontram-se na guilda 6; (iii) todos os elapideos e
todos os xenodontineos sulamericanos (exceto Philodryas e Xenoxybelis) encontram-se na
parte superior do dendrograma (espécies menores); e (iv) tedos os Pseudoboini
encontram-se agrupados (guilda 3). Ao contrario, algumas guildas reinem espécies de
linhagens muito distintas (e. g., guildas 1 e 2, em conjunto, € guildas 4 e 5).

A analise de agrupamento mostra o que seria previsivel através das analises realizadas
acima para cada caracteristica das serpentes da Reserva Ducke: existe grande
sobreposigdo na utilizagdo de recursos, horario de atividade e forma, entre as diferentes
espécies. Diversos estudos sugerem que taxocenoses de répteis podem ser divididas em
guildas (e. g., Duellman, 1978; Inger e Colwell, 1977; Pianka, 1986), embora os fatores
responsaveis poOT esta estruturagio (competigio, fatores historicos, etc.) sejam ainda
matéria de controvérsia (Vitt, 1987). Os resultados obtidos para a taxocenose da Reserva
Ducke indicamm que convergéncias (e. g., de tamanho entre boideos, colubrineos e
viperideos, e de habitos entre Anilius e elapideos) e fatores inerentes as diversas linhagens
filogenéticas (e. g., atividade diurna e tamanho grande em colubrineos, tamanho pequeno
em xenodontineos, dieta baseada em lagartos em Pseudoboini) podem explicar a maioria

dos agrupamentos (se ndo todos) em guildas.

Defesa

A maioria das taticas defensivas relatadas em serpentes sio supostamente dirigidas a
predadores visualmente orientados (especialmente aves e mamiferos), embora esta
amostragem deva ser tendenciosa pois este também € o sentido mais utilizado pelo homem
em suas analises (Greene, 1988). Considerando-se a variedade de predadores de serpentes
orientados quimnicamente (especialmente outras serpentes), uma variedade de taticas

defensivas provavelmente seja dirigida a estes predadores, embora apenas algumas possam
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ser detectadas por humanos (e. g., descargas fétidas de glandulas cloacais). Por exemplo,
uma B. atrox observada predando um espécime de A. forquatus, esfregou msistentemente
os labios no substrato apos morder a regido da cloaca da presa (M. Martins, M. E.
Oliveira ¢ S. Egler, dados ndo publicados); este fato poderia permitir que a serpente
escapasse de seu predador, embora neste caso em particular a presa ja estivesse
imobilizada pelo veneno do viperideo.

A escassez de informagdes sobre taticas defensivas em serpentes neotropicais €
surpreendente (ver Greene, 1988, Sazima e Abe, 1991). A grande maioria dos dados
referentes a defesa aqui apresentados ¢ inédita. Um resumo das taticas defensivas
utilizadas pelas serpentes da Reserva Ducke (baseada nas categorias sugeridas por Greene,
1988) ¢é apresentado na tabela 15. Diversos padrdes, varios deles previsiveis, tornam-se
evidentes através destes resultados, como por exemplo: (i) quase todas as serpentes com
coloragdo criptica sio diurnas; (i) as serpentes que fogem a aproximagao do observador
sio diumas ou tanto diurnas como noturnas e/ou terrestres e fossorias; (iii) praticamente
todas as espécies utilizam-se da inacessibilidade (anacorese) para evitar predagao; (iv) a
exibigdo da cauda ¢ utilizada apenas por elapideos (todos), bem como por todos seus
supostos mimicos; (v) a maioria das espécies se debate quando manuseada; (vi) fugir a
aproximagao do observador, debater-se sob retengao e
morder foram as defesas mais utilizadas (talvez sejam primitivas); (vii) a maioria das
defesas sio utilizadas por diversas espécies; (viii) triangulagio da cabega ocorre nos
supostos mimicos de Bothrops (Dipsas sp., H. angulatus e L. anullata), nas espécies
verdes (talvez mimicos de Bothriopsis bilineata, simpatrica em quase toda a Amazonia,
ver Campbell e Lamar, 1989), e curiosamente, em dois supostos mimicos de corais; e (ix)
os supostos mimicos de corais apresentam diversos comportamentos defensivos
caracteristicos de elapideos (ver Sazima e Abe, 1991).

Exceto por pequenas diferengas de definigdo, a grande maioria das categorias
observadas nas serpentes da Reserva Ducke havia sido definida e exemplificada por
Greene (1988). Entretanto, algumas excegdes sdo surpreendentes. Por exemplo, o
comportamento de rodar o corpo (ao redor do eixo axial) a0 manuseio foi observado em

15 espécies, embora néo se encaixe em qualquer categoria definida por Greene (1988).
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Tabela 16 - Resumo das taticas defensivas utilizadas pelas serpentes da Reserva Ducke.
Descrigoes detalhadas encontram-se em Greene (1988) e em “Métodos”. As taticas ndo
observadas e constantes em Greene (1988) sio apresentadas com um asterisco. As
abreviagoes das espécies correspondem as primeiras letras do nome genérico e especifico,
exceto AC = Atractus schach, AN = Atractus snethlageae, DC = Drimoluber dichrous,
LH = Leptophis ahaetulla, 00 = Oxyrhopus formosus, MU = Micrurus surinamensis.

taticas defensivas
coloragdo criptica

coloragdo aposematica
mimetismo

imobilidade

fuga

inacessibilidade

bufar

descargas cloacais
esfregar cloaca

formar “bola™ (1)
esconder a cabecga
exibi¢io frontal

inflar a regido gular (2)

achatamento dorsoventral (3)

triangular a cabega
exibigio da cauda
vibragio da cauda
pressionar ponta da cauda
rodar o corpo

debater-se

movimentos subitos (2)
fazer voltas com 0 Corpo
inflar o corpo

elevar cabega e pescogo
fazer “S” com O pescogo
dar botes

dar botes falsos
escancarar a boca
morder (4)

constringir
everter hemipénis
quebrar a cauda
enrodilhar-se

espécies

CE, CF, DD, DC, EB, LH, LR, LT, MB, OA, OF, PV, PP, PS, X4, GS, BA,
LM

MA, MH, ML, MS, AU

AS, AL, AP, CS, EA, OO, OM, RL

CF, CM, DS, IC, OA, PS, X4

LD, AS, AL, AM, AP, AC, AN, AT, CS, DA, EB, LR, MB, OF, OO, OM,
PN, PP, PS, GS, AMLA, MH, ML, MS, MU, BA

todas?

BC, PP*

LD, AS* AT, CM, DD, DS, DA, EB, IC, LA, LR, LT, OA4, X4

DS

CE, EC

AS, EC, AM, AP, AC, AN, AT, DS, DA, LT, MA, MH, ML, MS. MU,
OF

CF, CM, CS, PP, PS

AS, AL, AP* DS, EA, HA, LR, LT, ML, MS, MU

DS, H4, LA, LH, OF, PV, PS, RL, TC

AS, EC, AL, AP*, EA, MA, MH, ML, MS, MU,

CF, DD, DC, MB, OM, PP* PS* RL, TC, BA, LM*

LD, EB

CE, CF, CM, CS, DD, DC, HA, HH, IC, MB, OA, OF, PP, PS, TC

LD, AL, AM, AP, AC, AN, AT, CF, CM, CS, DA, EC, E4, H4, HH, IC,
LHLR, LT, MB, OA, OF, OO0, OM, PV, PN, PP, PS, TC, XA, GS, MA,
MH, ML, MS, MU

AL, DS, DA, EA, HA, MA, MH, ML, MS, MU

HA, MH, ML, MS, AU, BA

LR, LM, DD

CC, CE, CM, CS, A1B, PP, PS

BC, CC, CE, EC, CM, CS. LA, LH, MB, OA, OF, PV, PP, PS, TC, BA, LM
CM, CS, LH, MB, OA, OF, PV, PP, TC, BA, LM

LA, LH, PP

HA, LH, OA, PV, PP

BC, CC, CE, EC, EA, HA, LH, LR, MB, OA, OF, PV, PP, MA. MH, ML,
BA, LM

BC, CC, CE, HA, PN

EA, IC

DD

BA, LM

1 - Incluindo formar “bola” com apenas uma parte do corpo.

2 - Ver “Métodos™.

3 - Parte do corpo até o corpo todo.
4 - Incluindo picar (mordida breve, apenas com dentes inoculadores, em viperideos).
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Outro caso semelhante é o movimento subito, exibido pelos elapideos, pela maioria de
seus mimicos e por D. anomalus, Dipsas sp. e H. angulatus (entretanto, ver Sazima e

Abe, 1991).

Reproducao

Como na maioria dos estudos sobre taxocenoses de serpentes amazénicas (e. g., Dixon
e Soini, 1986; Duellman, 1978), as informagdes sobre reprodugio para a regido de
Manaus sio muito escassas para grande parte das espécies. A tabela 17 mostra a
ocorréncia de fémeas reprodutivas e de acasalamentos ao longo do ano, para cada espécie
encontrada (dados obtidos na Reserva Ducke e na regido de Manaus). Entretanto, para as
espécies com mais informagoes, € possivel inferir a época e a duragio do recrutamento nas
populagdes amostradas. Algumas espécies parecem se reproduzir apenas durante a estagio
de chuvas na Reserva Ducke (Tabela 17): Dipsas sp., H. angulatus, X. argenteus e B.
atrox. Por outro lado, algumas parecem se reproduzir ao longo do ano: 4. latifrons, A.
torquatus, L. reginae, L. typhlus e P. sulphureus.

Analisando-se a taxocenose como um todo, através da variagdo do numero de espécies
com jovens na populagio a cada més (Fig. 11), nota-se que a ocorréncia de jovens foi
consideravelmente maior durante os cinco meses mais chuvosos (dezembro a abril). Estes
numeros parecem indicar que, na maioria das espécies da Reserva Ducke, o recrutamento
ocorre durante a estagdo de chuvas. O recrutamento na estagio de chuvas garantiria aos
jovens um suprimento suficiente daquelas presas que mostram variagdes sazonais
evidentes de abundéncia e/ou disponibilidade.

Na regido de Iquitos, Peru, para a qual grandes amostras foram analisadas, poucas
espécies, que também ocorrem na Reserva Ducke, parecem reproduzir-se ao longo do
ano, como L. reginae, L. annulata, L. ahaetulla ¢ B. atrox (Dixon e Soini, 1986; Fitch,
1970; Oliver, 1947). Com base nas serpentes desta regido, Fitch (1982) sugeriu que nio
existe qualquer evidéncia de que qualquer espécie da regido de Iquitos reproduza-se em

determinados periodos do ano, ao passo que Duellman (1978) sugeriu que a reprodugio
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Tabela 17 - Ocorréncia de jovens (j), acasalamentos (c) e fémeas com embrides (e), ovos
(0) ou foliculos (f) nos diferentes meses do ano, para as espécies de serpentes encontradas
na Reserva Ducke, baseada em dados obtidos na regido de Manaus, incluindo a Reserva
Ducke.

4 especie jan fev mar abr mai jun jul ago set out mov
ez

Leptotyphlops diaplocius -
Anilius scytale J
Corallus caninus -
Epicrates cenchria -
Eunectes murinus -
Atractus latifrons -
Atractus major -
Atractus schach -
Atractus snethlageae -
Atractus torquatus j
Chironius fuscus -
Chironius multiventris
Chironius scurrulus
Dendrophidion dendrophis
Dipsas sp.

Drepanoides anomalus
Drymoluber dichrous
Echinanthera brevirostris
Erythrolamprus aesculapii
Helicops angulatus
Helicops hagmanni
Imantodes cenchoa
Leptodeira annulata
Leptophis ahaetulla
Liophis reginae

Liophis typhlus

Oxybelis aeneus

Oxybelis fulgidus
Oxyrhopus formosus
Oxyrhopus melanogenys - -
Pseustes poecilonotus
Pseustes sulphureus - -
Tripanurgos compressus -
Xenoxybelis argenteus j j
Gen. sp.

Micrurus hemprichii
Micrurus lemniscatus
Micrurus spixit
Micrurus surinamensis
Bothrops atrox'
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1 - As fémeas com embrides sdo de outras localidades ao redor de Manaus e nio da Reserva Ducke.
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Figura 11 - Quantidades de espécies de serpentes com jovens na populagao, ao longo do
ano, baseadas em dados da Reserva Ducke e de outras localidades ao redor de Manaus.

ao longo do ano deve ser uma tendéncia geral em serpentes amazdnicas, embora
suspeitasse da existéncia de padrdes diversos. Contrariando estas sugestdes, os dados
obtidos na Reserva Ducke, embora escassos, indicam que grande parte (ou a maioria?) das
serpentes reproduz-se apenas durante a estagio de chuvas. Se esta hipotese for verdadeira,
talvez ela pudesse ser explicada pela ocorréncia de uma estagio seca prolongada na regido
de Manaus, na qual a disponibilidade de presas seria menor, limitando as possibilidades de
recrutamento neste periodo. De fato, a quantidade anual de chuvas em Iquitos (3050 mm,
Dixon e Soini, 1986) é consideravelmente maior do que na regido de Manaus (ca. 2100
mm, este estudo). Entretanto, somente o exame de amostragens suficientes poderia
evidenciar os padrdes que ocorrem na regido de Manaus, bem como a existéncia de
variagdes geograficas nos padrées reprodutivos em serpentes amazonicas. Amostras
maiores também permitiriam uma analise dos padrdes encontrados em relag@o a variagio
na disponibilidade dos diversos tipos de presas utilizadas pelos jovens (por exemplo,
considerando-se as presas mais utilizadas pelas serpentes da Reserva Ducke, a
disponibilidade de lagartos parece ndo variar sazonalmente como aquela de anuros; ver

“Atividade™).
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Possiveis fatores responsaveis pelos padrdes observados

As duas hip6teses principais levantadas pelos estudos recentes em taxocenoses de
serpentes neotropicais (“historia” e “interagdes competitivas”, ver “Introdugdo”) poderiam
ser consideradas para explicar os padroes encontrados.

Ficou evidente nas analises acima que fatores historicos podem explicar de maneira
plausivel a maioria dos padrdes encontrados em tamanho e forma do corpo, uso de
substrato, periodo de atividade e dieta (ver evidéncias e argumentos em “Tamanho e
forma do corpo”, “Utilizagdo do ambiente e periodo de atividade”, “Habitos alimentares e
relagdes troficas”™ e “Estruturagio da taxocenose™). Portanto, concluo que a organizagio
da taxocenose de serpentes da Reserva Ducke é uma consequéncia direta de sua
composigio em diferentes linhagens filogenéticas (e das proporgdes destas) e das
limitagbes inerentes a cada uma destas linhagens. Como sugerido por Cadle e Greene
(1993), a historia evolutiva de cada linhagem (incluindo atributos morfologicos intrinsecos
e eventos biogeograficos extrinsicos) parece ter exercido uma grande influéncia na
organizagio desta taxocenose.

Quanto as hipoteses que incluem a competigdo, inicialmente, deve-se ter em mente que
a competicdo so poderia ser comprovada através de trés constatagdes (Reichenbach e
Dalrimple, 1980; ver também Mac Nally, 1983, e Schoener, 1974): (1) sobreposigdo de
nicho (real); (2) limitagdo de recursos; e (3) alteragdo do sucesso reprodutivo de uma ou
ambas as espécies, como resultado da utilizagio de um recurso limitado. Portanto, duas
interpretagdes freqiientes na literatura devem ser interpretadas neste contexto: a
sobreposigao de nicho como um indicio de competigio e as diferencas na utilizagao de
recursos como uma maneira de evitar competi¢do ou como resultado de competi¢do no
passado (ver, e. g., Schoener, 1974, Vitt, 1987). Na auséncia das trés constatagdes acima,
as discussdes sobre o tema tendem a se tornar in6cuas. Entretanto, a hipotese de
“nteragbes competitivas™ em taxocenoses de serpentes amazonicas merece ser discutida.

Inicialmente, detenho-me em uma linha de raciocinio pouco explorada no que se refere
a taxocenoses de serpentes. Se interagdes bidticas locais (principalmente competigio)

“ajustassem” a organizagio das taxocenoses em fungéo de seus componentes (interagentes
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em potencial), os padrdes encontrados nas diversas taxocenoses amazonicas deveriam
refletir estes ajustes (ver Cadle e Greene, | 1993). Deste modo, em cada taxocenose, seria
esperado encontrar, para determinadas esp écies (especialmente os componentes de
guildas, com ampla sobreposigio de nicho), diferengas na utilizagio de recursos como
consequéncia da co-ocorréncia de diferentes interagentes potenciais. As comparagdes
realizadas entre a taxocenose da Reserva Ducke e de Santa Cecilia, com riquezas muito
semelhantes (50 e 51 espécies, respectivamente), mas composigdes consideravelmente
diferentes (semelhanca biogeografica de 0,57, ver tabela 2), ndo demonstraram qualquer
diferenga marcante na utilizagio de recursos por parte das espécies em comum (29 ao
todo). Ao contrario, as diferengas gerais entre os padrdes encontrados nestas duas
taxocenoses podem novamente ser melhor explicadas por fatores historicos (ver
‘“Utiliza¢do do ambiente e horario de atividade” e “Habitos alimentares e relagoes
troficas”).

Alguns autores interpretaram as diferencas observadas na utilizagio de recursos, em
taxocenoses de serpentes amazénicas, como partilha de recursos de forma a evitar
competigdo interespecifica (Henderson et al., 1979). Entretanto, como foi evidenciado
acima, grande parte destas diferengas ¢ consequéncia de caracteristicas (e limitagdes)
inerentes as linhagens filogenéticas que compdem a taxocenose. Contudo, ainda restam as
possiveis “segregagdes” de espécies congenéricas sugeridas por Henderson et al. (1979).
Analisemos um exemplo da Reserva Ducke (com equivalente na regido de Iquitos) com
base nas hipOteses aventadas por estes autores. O género Afractus possui mais de 70
espécies distribuidas por uma grande extensdo da regido neotropical (Hoogmoed, 1980;
Martins e Oliveira, 1993; Peters e Donoso-Barros, 1970; Savage, 1960). Sdo serpentes
fossorias com focinho afilado, cauda curta e olhos pequenos, que se alimentam de
minhocas. Devido a grande especiagio ocorrida neste género, em diversos locais da
Amazdnia é comum encontrar varias espécies sintopicas de Afractus. No caso do presente
estudo, seis espécies deste género foram encontradas em uma pequena porgao da Reserva
Ducke. Embora cada uma possua caracteristicas biologicas especificas (coloragao,
comportamentos), todas utilizam o mesmo substrato (sdo fossorias em maior ou menor

grau), o mesmo alimento (minhocas) e parecem no ter horario definido de atividade
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(geralmente sdo encontradas tanto durante o dia como a noite). O comprimento das seis
espécies varia entre um minimo de 170 a 230 mm e um maximo de 421 a 754 mm,
havendo, portanto, grande sobreposi¢do de tamanhos entre as espécies.

Henderson et al. (1979) sugerem que, na regido de Iquitos, quando espécies de
Atractus sao sintopicas, elas sdo segregadas por tamanho (ver, também, Greene, 1973,
para Micrurus). Entretanto, o tamanho considerado € o comprimento total maximo,
embora exista uma grande sobreposi¢io na amplitude de comprimentos que uma espécie
apresenta desde recém-nascidos até adultos grandes. Por exemplo, as seis espécies da
Reserva Ducke estdo sobrepostas na faixa entre 230 e 420 mm (pelo menos, pois os
tamanhos maximos e minimos devem ser alterados com a analise de mais exemplares).
Portanto, ndo vejo qualquer motivo para concluir que estas espécies estejam sendo
“segregadas™ em tamanho. A enorme semelhanga nas caracteristicas destas espécies
logicamente ¢ consequéncia de afinidade filogenética. Assim, embora diversas pressdes
seletivas tenham modificado cada uma destas espécies em uma dada diregao, a partir de
um ancestral comum, as caracteristicas basicas relativas ao tamanho (em parte) e a
utilizagdo de ambiente e alimento foram mantidas ao longo de toda a historia de cada
espécie.

No caso das espécies ndo serem “segregadas” por tamanho, Henderson et al. (1979)
apresentam outra explica¢do: uma € sempre mais abundante que outra. Entretanto, a
abundéncia aparente provavelmente nio reflete a abundancia real, especialmente em
espécies fossorias (ver “Comparagdes sobre riqueza e abundéncia”). Por exemplo, uma
espécie de Atractus que apresenta habitos terrestres ocasionalmente (e. g., A. forquatus),
pode parecer muito mais abundante que outra estritamente fossoria (e. g., A. poeppigi),
para quem caminha sobre o solo. Portanto, a hipétese de abundancias diferenciais somente
poderia ser testada se as abundancias reais fossem conhecidas.

Finalmente, embora raramente referido (e. g., Duellman, 1978), um ponto basico
inerente a hipdtese de competigdo € a ocorréncia ou ndo de limitagdo de recursos (e. g.,
Reichenbach e Dalrimple, 1980). Vejamos novamente o caso das Afractus da Reserva
Ducke. Supondo-se que meus dados sejam suficientes e, portanto as semelhangas sejam

reais, como seria possivel a coexisténcia de seis espécies tdo semelhantes, sem partilha de
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recursos? A explicagdo aparentemente mais plausivel, pelo menos a principio, € que os
recursos podem ser abundantes o suficiente para sustentar as populagdes das seis espécies,
sem que haja competigdo. Substrato (principalmente solo superficial) parece néo ser um
recurso limitado, ja que a quantidade de individuos que habitam a area nio parece ser tio
alta para causar “congestionamentos” subterrineos (como, por exemplo em abrigos para
hibernagio em serpentes de regides temperadas). Minhocas também parecem néo ser um
recurso limitado, pois a densidade de indicios de atividade destes animais (monticulos de
terra digerida) € muito alta na area estudada. Idealmente, dever-se-ia monitorar os
recursos de forma a determinar sua abundancia, embora esta seja uma tarefa praticamente
impossivel na maioria dos casos. Contudo, anilises de disponibilidade de recursos podem
ser falsificadas por diversos fatores (ver Vitt, 1987). Entre estes, um mesmo recurso pode
ter diferentes ““disponibilidades”, dependendo da espécie considerada. Por exemplo, a
disponibilidade de pequenos anuros diurnos na serapilheira da Reserva Ducke pode ser
bem diferente para as espécies distintas de serpentes que utilizam este recurso.
Xenoxybelis argenteus forrageia de espreita sobre a vegetagio, ao passo que, pelo menos
L. reginae, L. typhlus e Gén. sp., forrageiam (ou podem forragear) dentro da serapilheira.
Se estes pequenos anuros migram para as camadas inferiores da serapilheira durante a
estagio seca, sua disponibilidade para estas serpentes pode ser completamente diferente.
Esta diferenga poderia explicar o periodo de recrutamento de jovens nestas espécies
(somente na estagio chuvosa em X. argenteus e ao longo do ano em L. reginae e L.
typhlus).

Entretanto, Cadle e Greene (1993) ndo consideram estas duas hipoteses (interagdes
competitivas e historia) mutuamente exclusivas (ver “Introducdo”). Estes autores nao
negam a contribuigdo de interagdes locais na estruturagio das taxocenoses, embora
chamem a atengdo para o fato de que tal contribui¢do, embora freqiientemente cogitada, ¢
muito pouco compreendida. ‘

Seja qual for o fator mais importante para explicar os padrdes encontrados, o fato ¢
que 50 espécies de serpentes (ou mais) cohabitam uma pequena area de floresta tropical
ao norte de Manaus. Como ¢ possivel explicar esta convivéncia? A abundancia de

recursos, associada as (relativamente) baixas abundancias de serpentes poderia permitir
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esta convivéncia. Mas, além disso, penso que outra questao ¢ fundamental neste caso: o
que limitaria o tamanho populacional maximo nestas espécies? Trés alternativas principais,
ndo exclusivas, poderiam ser consideradas: competi¢do, predagio e fatores abioticos. A
hipotese de competigdo ja foi discutida acima.

Fatores abidticos, como quantidade de chuvas (e suas consequéncias na abundancia de
presas), parecem ter influéncia na atividade e nos padrdes de recrutamento das serpentes
da Reserva Ducke (ver “Atividade” e “Reprodugio”); entretanto seu potencial como
regulador das populagdes ¢ ainda desconhecido (estudos de marcagio e recaptura a longo
prazo com as espécies abundantes, como X. argenteus, poderiam esclarecer se as
populagbes destas espécies sofrem variagdes quantitativas relacionadas a fatores abioticos,
especialmente chuvas). Um fato parece indicar que a quantidade de chuvas pode ter
efeitos deletérios em algumas populagdes: ao final de 1991, um ano muito seco em
Manaus (obs. pess.), foram encontrados dois individuos, um de X. argenteus e outro
de O. fulgidus (na mata da Reserva Ducke e numa estrada, respectivamente),
extremamente magros, provavelmente no limite de sobrevivéncia; estes foram os unicos
individuos encontrados neste estado entre 1990 e 1994. [Como sempre ¢ util lembrar,
diversos fatores complementares (ou até sinérgicos) podem atuar concomitantemente; por
exemplo, estes individuos depauperados podem estar mais vulneréveis a predagio,
doencas e/ou ao ataque de parasitas.].

A predagdo também pode ser responsavel pelo controle das populagdes, como mndica a
grande diversidade de predadores de serpentes (efetivos ou potenciais) nas matas da
regiio de Manaus (ver “Predagdo”). Vitt (1987) sugere a possibilidade das populagdes de
serpentes estarem sempre abaixo da capacidade suporte do ambiente devido a predagio, e
consequentemente a competi¢do poderia ocorrer apenas esporadicamente nas taxocenoses.
Entretanto, mais uma vez, o efeito da predag@o em populagdes de serpentes € muito dificil
(ou mesmo impossivel) de ser estimado.

Em conclusio, penso que a convivéncia de 50 espécies de serpentes na Reserva Ducke
se deve a seguinte combinagdo de fatores (ver argumentos e especulagdes em “Analise da
taxocenose” e acima). A abundancia de recursos e/ou as densidades baixas de serpentes

tornaria(m) possivel a coexisténcia de um niimero relativamente grande de espécies, varias
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delas com caracteristicas de nicho e morfologia muito semelhantes. Deste modo, suas
populagdes seriam reguladas principalmente por predagao e/ou por outros fatores
(bidticos ou abidticos) a ponto de nio ocorrerem densidades tdo altas que resultassem em
escassez de recursos (e, talvez, competi¢ao) (Duellman, 1978, chegou a conclusdes
semelhantes as acima e Henderson et al., 1979, a conclusdes radicalmente diferentes; Vitt,
1987, aborda estes dois extremos). Ao mesmo tempo, os padrdes encontrados na
taxocenose seriam uma consequéncia natural da historia de colonizagio da regido de
Manaus pelas diferentes linhagens filogenéticas de serpentes que compdem esta

taxocenose (cf. Cadle e Greene, 1993).
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SUMARIO

Este estudo descreve uma taxocenose de serpentes de mata tropical umida na regido de
Manaus, Amazonia central, com base na utilizagdo de recursos (substrato e alimento),
horario de atividade, riqueza, abundincia, caracteristicas morfologicas, comportamento ¢
reprodugio. Os dados foram obtidos entre 1991 e 1994 em diversas localidades ao redor
de Manaus, principalmente na Reserva Ducke, uma porgio de 100 km’® de florestas de
terra firme, quase totalmente intactas, localizada a 25 km ao norte de Manaus, Estado do
Amazonas, Brasil. O clima ¢ caracterizado por 2100 mm de chuvas anuais, com estagio
seca entre julho e setembro e chuvosa entre novembro e maio, temperaturas entre 18 e 37°
C e umidade média em torno de 85%.

O principal método utilizado foi o de procura visual em trilhas na mata. Parte desta
procura foi feita regularmente (cerca de 90-100 horas-homem por més, ao longo de 18
meses) e considerada “procura limitada por tempo”; este método resultou no encontro de
274 serpentes e originou taxas de captura por hora-homem de procura. O restante das
serpentes encontradas (N = 234) foi considerada como encontros ocasionais (incluindo
encontros por terceiros, N = 98). A maior parte das amostragens foi noturna. Quase todas
as serpentes encontradas foram medidas, pesadas e marcadas por remogdo de parte de
escamas ventrais. Em outras areas ao redor de Manaus, foram utilizadas procura visual e
armadilhas de interceptagio e queda, resultando em 177 encontros de serpentes. Poucas
serpentes foram coletadas, especialmente na Reserva Ducke.

Um total de 508 encontros de serpentes, de 50 espécies, foi realizado na Reserva
Ducke, considerando a procura limitada por tempo e os encontros ocasionais. Durante a
procura limitada por tempo (num total de cerca de 1600 horas-homem de procura), a taxa
média de encontro foi de 0,064 ¢ 0,217 serpente por hora-homem, durante o dia e a noite,
respectivamente. Embora a procura limitada por tempo fornega taxas que permitem
comparagdes entre diferentes areas, ela resultou no encontro de apenas 31 das 50 espécies
encontradas no total; o restante foi encontrado apenas ocasionalmente. As espécies
aparentemente mais abundantes na Reserva Ducke, foram: Xenoxybelis argenteus,
Bothrops atrox, Imantodes cenchoa e Dipsas sp. As trés primeiras espécies também
pareciam ser as mais abundantes em outros estudos na Amazonia.

Durante o dia foram encontradas 29 espécies de serpentes e durante a noite, 41. As
proporgdes de espécies encontradas ativas nos diferentes substratos foi semelhante durante
o dia e 4 noite. Uma comparagdo dos padrdes de utilizagdo do ambiente e horario de
atividade encontrados na Reserva Ducke e em outras localidades da Amazonia indica que
“trocas” (ou acrescimos e decréscimos) de espécies que utilizam diferentes substratos,
dentro de uma mesma linhagem de colubrideos, podem explicar grande parte das
diferengas encontradas.

A atividade das serpentes da Reserva Ducke parece ter forte influéncia da quantidade
de chuvas na regido; nos meses mais secos a atividade diminui e nos mais chuvosos,
aumenta. Este fato pode estar relacionado com a abundincia de alguns tipos de presas,
que deve diminuir durante a estagdo seca, limitando a atividade das serpentes. Nao foi
encontrada qualquer relagdo entre a atividade das serpentes e o luar; praticamente o
mesmo niumero de sepentes ativas foi encontrado em noites com e sem luar.
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As presas mais utilizadas pelas serpentes da Reserva Ducke foram lagartos
(consumidos freqiiente ou ocasionalmente por 60% das espécies com dieta conbecida, N
= 48), anuros (42%), mamiferos (23%), aves (23%) e serpentes (19%). Nove espécies
alimentam-se de invertebrados (seis delas apenas de minhocas) e apenas uma alimenta-se
de artropodos. Estes resultados refletem em grande parte a historia de colonizagao da
regido de Manaus por diferentes linhagens de serpentes e, a0 mesmo tempo, sdo contrarios
a hipotese da abundancia diferencial de presas como fator determinante dos padroes
observados em taxocenoses de serpentes neotropicais (por exemplo, insetos sio
extremamente abundantes na Reserva Ducke, embora apenas uma espécie de serpente
utilize estes animais como alimento).

As anilises morfologicas foram realizadas com apenas trés medidas: comprimento
rostro-anal, comprimento da cauda e peso. Uma analise da distribui¢do de comprimentos
maximos dentro das grandes linhagens de colubrideos (colubrineos, xenodontineos
sulamericanos e xenodontineos centroamericanos), que ocorrem na Reserva Ducke,
mostra que fatores ligados a estas linhagens (portanto, historicos) sdo responsaveis por
grande parte da distribui¢do geral dos comprimentos maximos para colubrideos e para a
taxocenose como um todo. A relagdo entre o comprimento da cauda e o comprimento
rostro-anal para as espécies que ocorrem na Reserva Ducke mostrou que serpentes
arboricolas tendem, em geral, a apresentar cauda mais longa que aquelas terrestres que,
por sua vez, apresentam cauda mais longa que as fossorias, confirmando a forte influéncia
da utilizagdo do ambiente no comprimento relativo da cauda em serpentes. Finalmente,
uma anélise da relagio entre comprimento rostro-anal e peso mostrou que espécies
arboricolas tendem, em geral, a ser mais leves que as terrestres que, por sua vez, parecem
ser mais leves que as aquaticas, confirmando a influéncia da utilizagio do ambiente na
forma das serpentes. Em analises nas quais as grandes linhagens de colubrideos foram
separadas, estas tendéncias tornaram-se bem mais evidentes. As analises morfologicas
permitiram a caracterizagio de sindromes morfologicas, razoavelmente definidas,
relacionadas a utilizagdo do ambiente pelas serpentes da Reserva Ducke. Uma anilise
adicional sobre a coloragio das serpentes da Reserva Ducke confirmou a influéncia da
defesa contra predadores visualmente orientados na coloragio de serpentes.

Uma analise de agrupamento baseada nos resultados sobre utilizagdo do ambiente,
horario de atividade, dieta e tamanho (comprimento e peso) separa as 50 espécies da
Reserva Ducke em guildas nas quais existe grande sobreposigio em forma, tamanho e
utilizagdo de recursos; em diversos casos, estas guildas retinem espécies filogeneticamente
proximas, indicando a existéncia de limitagSes inerentes a cada uma das linhagens
amostradas.

Embora os dados sobre reprodug@o sejam limitados para a maioria das espécies,
existem na Reserva Ducke espécies nas quais o recrutamento ocorre apenas durante a
estagdo de chuvas e outras nas quais ocorre durante todo o ano. Uma anélise sobre a
presenca de jovens nas popula¢des das diversas espécies amostradas indica uma forte
tendéncia para a reprodugio apenas durante a estagio de chuvas na taxocenose estudada,
talvez relacionada com a provavel escassez de recursos durante a estagdo seca.

Uma analise geral dos resultados indica que a maioria dos padrdes encontrados na
taxocenose de serpentes da Reserva Ducke pode ser facilmente explicada por fatores
historicos, como ja havia sido previsto por J. E. Cadle e H. W. Greene em revisao recente
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sobre a influéncia de fatores historicos na organizagio de taxocenoses de serpentes
neotropicais. A0 mesmo tampo, uma analise critica dos argumentos em favor da hipotese
de influéncia de interagdes competitivas nos padrdes observados em taxocenoses de
serpentes amazoOnicas indica que estes argumentos tendem a ser in0cuos sem a constatagio
de diversos fatores, especialmente alteragdes no sucesso reprodutivo das espécies
consideradas. FEm conclusio, € sugerido que a convivéncia de 50 espécies de serpentes na
Reserva Ducke se deve a combinagio dos seguintes fatores: (1) a abundancia de recursos
e/ou as densidades baixas de serpentes tornaria(m) possivel a coexisténcia de um nimero
relativamente grande de espécies; (2) deste modo, suas populagdes seriam reguladas
principalmente por predagio e/ou por outros fatores (bidticos ou abidticos) a ponto de
nio ocorrerem densidades tdo altas que resultassem em escassez de recursos (e, talvez,
competigio) (alguns estudos sobre taxocenoses de serpentes amazonicas chegaram a
conclusdes semelhantes e outros a conclusdes radicalmente diferentes). Ao mesmo tempo,
os padrdes encontrados na taxocenose da Reserva Ducke seriam uma consequéncia
natural da histOria de colonizagdo da regido de Manaus pelas diferentes linhagens
filogenéticas de serpentes que compdem esta taxocenose.
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SUMMARY

This stuady describes a tropical rainforest snake assemblage in Central Amazonia, based
on resource use (microhabitat and food), time of activity, species richness and abundance,
morphology, behavoir, and reproduction. The data base was obtained between 1991 and
1994 in several localities around Manaus, mostly at Reserva Ducke (RFAD), a 100 km’
‘terra firme’’ rainforest tract, 25 km north of Manaus, State of Amazonas, northern Brazil.
The climate in this region is caracterized by 2100 mm of anual rainfall, with a dry season
extending from July to September and a rainy one from November to May, temperature
ranged between 18 and 37°C, and mean humidity about 85%.

The main method used was visual search along forest trails. Part of this search was
made regularly (about 90-100 man-hours each month, during 18 months) and considered
“time constrained search”; this method resulted in 274 snake findings and provided capture
rates. The remaining findings (N = 234) were considered occasional and included those by
others (N = 98). Most sampling was made at night. Almost all snakes were marked by
ventral scale clipping. In some additional areas around Manaus, visual searches and pitfall
traps were used, resulting in 177 snake findings. Only a few snakes were collected at
Reserva Ducke.

A total of 508 snake findings, of 50 species, were made at Reserva Ducke. During time
constrained search (a total of about 1600 man-hours), the rate of snake findings was 0.064
and 0.217 snakes per man-hour, during the day and at night, respectively. Although time
constrained search provides comparable rates of snake findings, only 31 out of 50 species
were found using this method; the remaining were found occasionally. The apparently
most abundant species at Reserva Ducke, were Xenoxybelis argenteus, Bothrops atrox,
Imantodes cernichoa, and Dipsas sp. The three former species also seemed to be the most
abundant in other studies in Amazonia.

Twenty nine species were found by day and 41 at night. The proportions of species
found in each microhabitat was similar during the day and at night. A comparison of the
patterns of habitat use found at Reserva Ducke and other localities in Amazonia indicated
that “exchanges” (or sum and subtractions) of species using different microhabitats, within
each major colubrid lineage, may explain most of the differences found among these
studies.

Snake activity at Reserva Ducke seemed to be influenced by the amount of rainfall;
activity was lower in the dry season and higher during the rainy season, probably as a
response to the apparently low availabilty of certain prey during the dry season. No
relationship was found between moonlight and snake activity; the number of active snakes
found was similar in dark and clear nights.

The most consumed prey types by the snakes of Reserva Ducke were lizards (eaten
frequently or occasionally by 60% of the species with known diet, N = 48), frogs (42%),
mammals (23 %), birds (23%), and snakes (19%). Nine species feed on invertebrates (six
on earthworms) and only one on arthropods. These results reflect, mostly, the history of
colonization of the region by different snake lineages, and are also contrary to the
hypothesis of differential prey abundance as a major factor determining the patterns
observed in neotropical snake assemblages (for instance, insects are very abundant at
Reserva Ducke, although consumed by only one snake species).
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Morphological analyses were based in three measurements: body length, tail length,
and weight. An analysis of maximum length distribution within the major colubrid lineages
(colubrines, South American xenodontines, and Central American xenodontines), that
occur at READ, showed that features related to these lineages (thus, historical) are
responsible for most of the general pattern observed for colubrids and for the entire
assemblage. The relationship between body and tail length showed that, in general,
arboreal species have longer tails than terrestrials, that have longer tails than fossorials, in
agreement with the idea that there is a strong effect of habitat use on tail length in snakes.
Finally, an analysis of weight-length relationships showed that, in general, arboreals tend
to be lighter than terrestrials, that tend to be lighter than aquatics, confirming the effects of
habitat use in snake body form. These tendencies became more evident in the analyses
where colubrids were separated in major lineages. An additional analysis on color and
color patterns confirmed the effect of defence in snake color pattems.

A cluster analysis based on data on habitat use, time of activity, diet, and size (length
and weight) split the assemblage into guilds where high overlaps in form and resource use
are evident; in several cases these guilds were made of closely related species, indicating
the presence of constraints inherent to each lineage sampled.

Although data on reproduction is scarce for most species, there are snakes at Reserva
Ducke in which births occur only during the rainy season and in others occur throughout
the year. A general anaysis of the presence of juveniles in the populations sampled
indicated a strong tendency to seasonal breeding by the snakes of Reserva Ducke,
contradicting most speculations on the patterns of juvenile recruitment in Amazonian
snakes. The seasonality in reproduction, as in activity, may be related to the probably low
availability of certain prey types during the dry season.

A general analysis of the results indicate that most patterns found at Reserva Ducke
may well be explained by historical factors as previously predicted by J. E. Cadle and H.
W. Greene in a review of the role of history on the organization of neotropical snake
assemblages. Concomitantly, a critical review of the arguments favoring the hypothesis
that consider competition as a major structuring force in amazonian snake assemblages
indicate that these arguments tend to be irrelevant before several evidences are found n
natural assemblages, especially alterations in the reproductive success in the species
thought to be competing. In conclusion, it is suggested, based on a series of arguments,
that the co-occurrence os 50 snake species at Reserva Ducke may be due to the
combination of the following: (1) resource abundance and/or low snake densities would
allow the coexistence of a relatively large number of snake species; (2) thus, the
populations would be regulated mainly by predation and/or other biotic and abiotic factors
to a level where densities were not high enough to result in resource deployment (and,
perhaps, competition) (some studies on Amazonian snake assemblages converged to these
speculations while others, to completely conflicting ones). Concomitantly, the patterns
found in the assemblage of Reserva Ducke may be a natural result of the history of
colonization of the region by the various snake lineages that constitute this assemblage.
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