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Resumo

O estudo da reproducao de serpentes neotropicais tem recebido maior atengdo nas ultimas décadas,
especialmente pelo uso de material de colecdes cientificas. Esta revisdo pretende reunir as principais
informagoes a respeito de aspectos reprodutivos das serpentes brasileiras. Para isso, sdo definidos, discutidos e
exemplificados com espécies de nossa fauna: (1) formas de dimorfismo sexual, (2) tipos de ciclos
reprodutivos, estocagem de esperma, ciclos hormonais e de gordura, (3) modos reprodutivos (partenogénese,
oviparidade, ovo-retencdo e viviparidade), (4) fecundidade, (5) padroes comportamentais de combate, corte e
copula, (6) copulas multiplas e (7) relagdes entre atividade e reprodugdo.
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Serpentes.
Abstract

Study on reproduction of neotropical snakes has received more attention in the last decades, mainly
by using preserved specimens on scientific collections. This brief revision intends to assemble main
information about reproduction in brazilian snakes. Thus, we described discussed and exemplified using
brazilian snakes: (1) types of sexual dimorphism (2) patterns on reproductive cycles, sperm storage, hormonal
and fat cycles; (3) reproductive modes (parthenogenesis, oviparity, egg-retention and viviparity), (4)
fecundity, (5) patterns of male-male combat, courtship and mating, (6) multiple mating and (7) relationship
between activity and reproduction.
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O conhecimento sobre a reproducdo de varias décadas e com elapideos australianos nos
serpentes ¢ devido basicamente aos estudos ultimos 25 anos (SHINE 1977, 1980a; SEIGEL &
realizados na América do Norte ¢ Europa durante FORD, 1987). A diferenca na quantidade de
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informacdes entre os continentes sempre foi
consideravel. De modo geral, os padrdes e
tendéncias ecoldgicas em serpentes foram
delineados com base em informagdes de estudos
realizados em regides temperadas. Ao longo do
século passado a maior parte do conhecimento
sobre reproducdo de serpentes neotropicais foi
gerada a partir de dados de cativeiro ou registros
pontuais (e.g., LAPORTA-FERREIRA et al., 1986;
PONTES & DI-BERNARDO, 1988). Porém, nos
ultimos 15 anos, diversos estudos realizados com
exemplares preservados em colegdes cientificas
possibilitaram um incremento do conhecimento
sobre a biologia reprodutiva das serpentes
brasileiras, estabelecendo um novo cenario onde é
possivel determinar novas tendéncias e padrdes
entre as serpentes neotropicais. Esta revisdo
pretende reunir as principais informacdes a respeito

de aspectos reprodutivos das serpentes brasileiras.

Dimorfismo sexual

O dimorfismo sexual pode se manifestar
de diferentes formas entre as serpentes, como por
exemplo, em relacdo as dimensdes e proporcdes
corporais € ao numero ou formas das escamas,
posi¢do e/ou tamanho de oOrgdos ou glandulas
(SHINE, 1993; KISSNER ezal., 1998; KEOGH &
WALACH, 1999).

Os sexos também podem diferir em
relagdo a coloracdo. Ha poucos relatos de
dicromatismo sexual, havendo alguns registros em
viperideos como Bothrops atrox, B. moojeni e B.
Jjararacussu e em colubrideos como Drymarchon
corais e Philodryas nattereri (LELOUP, 1975;
SHINE, 1993; MARQUES & SAZIMA, 2003). O

significado adaptativo do dicromatismo sexual, se

de fato ocorre, permanece incerto. E possivel que
em alguns casos, diferencas de coloracdo entre os
sexos estejam relacionadas a divergéncias no uso do
ambiente (SHINE, 1993).

Diferengas no tamanho corporal entre
machos e fémeas foram descritas em varias espécies
brasileiras. Na maioria das espécies, a fémea
apresenta o corpo maior que os machos. Isso ocorre
porque quanto maior o tamanho corporal, maior ¢ a
capacidade da fémea de produzir e estocar os ovos
(maior fecundidade, ver abaixo) (DARWIN, 1874).
Como o sucesso reprodutivo da fémea depende
primariamente do numero de filhotes, a selegdo
natural tende a favorecer fémeas maiores
(DARWIN, 1874; SHINE, 1994).

O menor tamanho corporal facilita a
locomoc¢do da serpente (aumentando sua
capacidade de fuga e encontro de abrigos) e
supostamente diminui seu custo metabdlico para a
manuten¢do corporal (DARWIN, 1874;
ANDERSSON, 1994). Assim, a selecdo deve
favorecer o menor tamanho corporal entre os
machos. Entretanto, machos de algumas espécies de
serpentes engajam-se em combates rituais durante a
época do acasalamento. Nas espécies em que iSso
ocorre, os machos podem ter tamanho corporal
equivalente ou maior ao das fémeas (SHINE, 1994).

O dimorfismo no tamanho da cauda ¢
freqiiente entre as serpentes. Machos geralmente
possuem a cauda mais longa, a qual acomoda
internamente o hemipénis e seus musculos
retratores (KING, 1989). Entretanto, em
determinadas espécies, a cauda grande dos machos
pode ter significado adaptativo durante a copula
(e.g. auxiliando no afastamento de outros machos

em agregacdes reprodutivas ou auxiliando na
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retencdo das fémeas, ver KING, 1989; ALMEIDA-
SANTOS et al., 1998; RIVAS, 1999). Entre as
espécies arboricolas esse tipo de dimorfismo pode
estar ausente (FOWLER & SALOMAO, 1994;
PIZZATTO, 2006) e isto, provavelmente, estd
relacionado a maior aptidao de individuos com
cauda de maior tamanho entre as espécies
arboricolas, uma vez que a cauda permite maior
equilibrio e facilita a locomogao sobre a vegetagdo
(LILLYWHITE & HENDERSON, 1993). Em
serpentes arboricolas, a selecdo deve atuar
favorecendo o aumento acentuado no tamanho da
cauda, o que deve ocorrer nos dois sexos.

O dimorfismo sexual, em termos de
tamanho e forma da cabeca, pode estar associado a
divergéncia sexual na dieta, com o sexo de maior
tamanho da cabega alimentando-se de presas de
maiores dimensoes (e.g. HOUSTON & SHINE,
1993; VINCENT et al., 2004). Algumas espécies
apresentam esse tipo de dimorfismo, mas as
evidéncias de divergéncia na dieta sdo poucas ou
ausentes (JORDAO, 1996; LUISELLI et al., 2002;
NOGUEIRA et al., 2003; BIZERRA et al., 2005).
LUISELLI ef al. (2002) sugerem que a sele¢do
sexual pode ser responsavel por essas diferengas
(i.e. fémeas acasalariam preferencialmente com
machos com cabega de menor tamanho), porém tal
explicagdo parece pouco plausivel, ndo havendo
qualquer evidéncia concreta de que isso ocorra.

Entre os boideos, o dimorfismo sexual
ocorre também em relagdo ao tamanho dos
espordes, que sdo estruturas pélvicas vestigiais,
maiores em machos do que em fémeas (HOGE,
1947; PIZZATTO, 2006). O tamanho dos espordes
varia entre as espécies (obs. pess., mas veja

SCHUETT & SCHUETT, 1995). Seu uso pelo

macho, para estimula¢@o das fémeas durante a corte
e copula ou machos rivais durante o combate foi
verificado em algumas espécies que apresentam
essa estrutura bem desenvolvida (HOGE, 1947,
CARPENTER et al., 1978). Entretanto, em espécies
como Epicrates cenchria, que apresentam esporoes
pouco desenvolvidos, ndo ha evidéncias de sua
utilizacdo em rituais de combate ou copula
(SCHUETT & SCHUETT, 1995; PIZZATTO et al.
2006).

Estrutura dos érgaos reprodutivos

Os orgaos reprodutivos em serpentes
(assim como demais 6rgdos pareados) dispdem-se
assimetricamente, sendo os do lado direito mais
craniais e maiores em relagdo aos do lado esquerdo.

Em fémeas maduras, os ovarios
apresentam foliculos transparentes ou esbran-
qui¢ados, sem deposicdo de vitelo em fase
quiescente (vitelogénese primdria) e/ou amarelos
com deposicao de vitelo (vitelogénese secundaria).
Nas fémeas imaturas sdo encontrados apenas
foliculos em vitelogénese primaria. Os ovidutos,
paralelos aos ovarios, sdo divididos em infundibulo,
utero e vagina (Fig.1). O infundibulo (localizado
mais cranialmente) € uma estrutura fina em forma
de funil com muitas dobras e recebe os foliculos
durante a ovulagdo. O utero ¢ responsavel pelo
desenvolvimento embriondrio e possui diversas
camaras onde permanece cada ovo/embrido. Em
alguns viperideos (e.g. Bothrops e Crotalus) ha uma
regido uterina anterior a vagina, longa e sem pregas,
chamada utero posterior, que exibe contragdo apos a
copula e dilata-se durante a prenhez (ALMEIDA-
SANTOS & SALOMAO, 1997, 2002; ver Fig.1).

Essa contracao no ttero posterior (conhecida como
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“UMT - uterine muscular twist”) permite a retencao
e estocagem dos espermatozdides pelas fémeas
(ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 1997;
Fig.2).

Nos machos, os testiculos se comunicam
com a cloaca pelos ductos deferentes, que se
apresentam com tubos enovelados (em espécimes
sexualmente maturos e lisos em imaturos) que
terminam nas papilas genitais (Fig.3). Ductos

eferentes distribuem-se ao longo de todo o

comprimento do testiculo dirigindo-se para o
epididimo (VOLSQE, 1944), que esta intimamente
conectado ao testiculo, ao longo do seu lado dorso-
medial. Tanto eferentes como epididimo sdo
estruturas microscdpicas que necessitam de
técnicas histologicas para serem visualizados.
Os orgdos copulatorios nos machos (um par) sdo
denominados de hemipénis e ficam localizados no
interior da cauda quando o macho ndo estd em

copula (Fig.4).

Figura 1: Aparelho reprodutor feminino de serpente, evidenciando os ovarios com
foliculos ovarianos (fo) em vitelogénse secundaria, infundibulo (i), Gtero anterior
(ua), utero posterior (up), que compdem os ovidutos e a vagina (v). A figura da

direita evidencia a regido do infundibulo.

vagina

utero posterior

utero anterior

Figura2: Tor¢do muscular uterina (“uternine muscular twist” - UTM) em Crotalus durissus.
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Figura 3: Aparelho reprodutor masculino de serpente. Te=testiculo
esquerdo, Td=testiculo direito, Dd=Ducto deferente.

Figura 4: Hemipénis de serpente.

Ciclos reprodutivos nas fémeas

A transformagdo dos odcitos em foliculos
recebe o nome de vitelogénese, a qual pode ser
classificada em primaria e secundaria. A
vitelogénese primdria geralmente ¢ muito lenta e
produz os foliculos quiescentes a partir dos o6citos
(ALDRIDGE, 1979). Durante a vitelogénese
secundaria hd um rapido depdsito de vitelo sobre os
foliculos quiescentes, os quais sofrem grande
aumento de seu volume (Fig.1). E esse vitelo que ira
garantir o desenvolvimento do embrido até a
formacao e o nascimento do filhote. O processo de
vitelogénese secundaria pode estar restrito a

determinado periodo do ano (reproducdo ndo

continua) ou ocorrer em qualquer época
(reproducdo continua). No Brasil, espécies
viviparas e parte das oviparas possuem ciclo
reprodutivo ndo continuo (e.g. PONTES & DI-
BERNARDO, 1988; MARQUES & SAZIMA,
2004). Entre as serpentes com reprodugéo continua,
os processos de vitelogénese e de formagdo de ovos
podem ocorrer predominantemente em certos
periodos do ano e, assim, também apresentam certa
sazonalidade reprodutiva. Varios fatores fisicos,
como a temperatura, a umidade e o fotoperiodo
podem modular a extensdo reprodutiva de uma
espécie de serpente (SEIGEL & FORD, 1987). Nos
ciclos que sdo considerados sazonais, a vitelogénese
e gestacdo geralmente ocorrem nas épocas mais
quentes e imidas (primavera/verdo). O aumento da
temperatura ambiental leva ao aumento do
metabolismo das serpentes, favorecendo a
gametogénese e o desenvolvimento dos embrides
(VINEGAR, 1974). O fotoperiodo pode servir
como estimulo para o desencadeamento de
processos comportamentais relacionados a
reprodugdo (CREWS & GARRICK, 1980). Devido
a influéncia ambiental, os ciclos de uma mesma

espécie podem variar de acordo com a area de
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ocorréncia das populagdes. Assim, podem ser
pouco sazonais ou continuos em areas com clima
quente e imido ao longo do ano e sazonais onde ha
sazonalidade climatica (cf. PONTES & DI-
BERNARDO, 1988; JORDAO, 1996; MACIEL,
2001; PINTO & FERNANDES, 2004; PIZZATTO
& MARQUES, no prelo).

O tipo de recurso alimentar utilizado
também pode ser determinante na extensao do ciclo
reprodutivo das serpentes tropicais. Assim, espécies
que se alimentam de presas abundantes ao longo de
todo ano teriam capacidade de se reproduzir
continuamente (VITT, 1983; SEIGEL & FORD,
1987). Ao contrario, serpentes que consumiriam
presas que sao escassas em determinados periodos,
apresentariam ciclo reprodutivo mais restrito (ver
VITT, 1983). Atributos ecoldgicos contemporaneos
podem ser insuficientes para explicar a extensao do
ciclo reprodutivo, pois tal caracteristica pode estar
historicamente vinculada a determinadas linhagens
filogenéticas (MARQUES, 1996a, b, 1998). Na
subfamilia Xenodontinae, por exemplo, os
representantes da tribo Xenodontini que utilizam
diferentes tipos de recursos (e.g. Erythrolamprus,
Liophis, Waglerophis, Xenodon) podem se
reproduzir continuamente (JORDAO, 1996;
MARQUES, 1996a, 1998). Por outro lado, os
representantes da tribo Philodryadini (e.g.
Philodryas spp., Pseudablabes, Tropidodryas), os
quais possuem modos de vida distintos entre si e
vivem em diferentes regides, sempre apresentam
ciclo reprodutivo nao continuo (Quadro 1).
Entretanto, na maioria dos grupos ha poucas
espécies estudadas (e.g. Pseudoboini,
Elapomorphini) e portanto a escassez de

informagdes ainda ndo permite avaliar com

seguranca a importancia da filogenia na reproducao
de diversas serpentes.

Contrariamente, na regido sul do pais,
onde o clima ¢ temperado, a reprodugdo ¢ sazonal
para todas espécies estudadas, independentemente
da linhagem filogenética a qual pertencem (q.v. DI-

BERNARDO etal., neste livro).

Ciclos reprodutivos nos machos

Nos machos, o aumento das dimensoes e
massa dos testiculos reflete espermatogénese
(VOLSOQE 1944) e o aumento no didmetro dos
ductos deferentes reflete estocagem de esperma
(YOKOYAMA & YOSHIDA, 1993; ALMEIDA-
SANTOS et al., no prelo). Quanto a sazonalidade na
producdo de esperma, existem espécies com
producdo continua (e.g. Liophis miliaris,
Oxyrhopus guibei, Xenodon neuwiedi no sudeste do
Brasil) e outras com produgdo estritamente sazonal
(Bothrops, Crotalus, Waglerophis; ver Quadro 1).

Os ciclos sazonais podem ser classificados
como pré-nupcial (ou associado), em que a
producao de gametas coincide ou precede a época
de acasalamento, e pos-nupcial (ou dissociado), em
que a producdo de gametas € posterior a época de
copula e os machos tém, necessariamente, que
estocar esperma nos ductos deferentes até a época
de copula (e.g. SAINT-GIRONS, 1982; SEIGEL &
FORD, 1987). Logo apds a época de produgdo de
esperma e anteriormente a de copula, a por¢cao mais
distal dos ductos deferentes apresenta-se com
diametro aumentado, devido ao acumulo de
espermatozoides (ALMEIDA-SANTOS et al.,
2004; ALMEIDA-SANTOS et al., no prelo; ver
Fig.3). Dentre as espécies estudadas, aquelas com

espermatogénese pds-nupcial tém pico de massa
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Quadro 1: Tipos de ciclos reprodutivos (C = continuo, N=ndo continuo) registrados em espécies brasileiras.

Familia/Sub-familia Espécie Ciclo Referéncia

Leptotyphlopidae Leptotyphlops koppesi N SAWAYA, 2004
Boidae Boa constrictor PIZZATTO, 2006

Corallus caninus PIZZATTO, 2006

Corallus hortulanus PIZZATTO, 2006

Epicrates cenchria PIZZATTO, 2006

Eunectes murinus PIZZATTO, 2006
Colubridae/Colubrinae Philodryas spp. FOWLER et al., 1998

Tantilla melanocephala MARQUES & PUORTO, 1998
Colubridae/Dispadinae Dipsas albifrons (SE) HARTMANN et al., 2002

Dipsas catesbyi ALVES et al., 2005

Colubridae/Xenodontinae

Elapidae

Viperidae/Crotalinae

Dipsas neivai
Sibynomorphus spp.
Boiruna maculata

Clelia plumbea

Clelia rustica
Erythrolamprus aesculapii
Gomesophis brasiliensis
Helicops infrataeniatus
Helicops modestus
Liophis j. jaegeri

Liophis miliaris (BA)
Liophis miliaris (S/SE)
Liophis poecilogyrus (RS)
Liophis poecilogyrus (RJ)
Lystrophis natereri
Oxyrhopus guibei
Pseudablabes agassizi
Ptycophis flavovirgatus
Simophis rhinostoma
Sordellina punctata
Thamnodynastes hypoconia
Tomodon dorsatus
Xenodon neuwiedii
Waglerophis merremii

Micrurus spp.

Bothrops atrox

Bothrops jararaca

Bothrops jararacussu
Bothrops moojeni
Bothrops neuwiedi
pauloensis

Bothrops n. pubescens
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ALVES et al., 2005

LAPORTA-FERREIRA et al., 1986; OLIVEIRA, 2001
PIZZATTO, 2005

PIZZATTO, 2005

PIZZATTO, 2005

MARQUES 1996a

OLIVEIRA et al., 2003

AGUIAR & DI-BERNARDO, 2005

ALBOLEA, 1998

FROTA, 2005

PIZZATTO & MARQUES, no prelo

PIZZATTO & MARQUES, no prelo

MACIEL, 2001

PINTO & FERNANDES, 2004

SAWAYA, 2004

PIZZATTO & MARQUES, 2002

MARQUES et al., 2006

SCARTOZZONI & MARQUES, 2004

JORDAO & BIZERRA, 1996

MARQUES, 2001

SAWAYA, 2004

BIZZERRA et al., 2005

JORDAO, 1996

JORDAO, 1996

MARQUES, 1996b, 2002; ALMEIDA-SANTOS et al., no prelo;
Marques et al., ndo publ.

OLIVEIRA, 2003

JANEIRO-CINQUINI et al., 1993, ALMEIDA-SANTOS &
ORSI, 2002

MARQUES, 1998; ALMEIDA-SANTOS & SALOMAO, 2002
NOGUEIRA et al., 2003

VALDUIJO et al., 2002

HARTMANN et al., 2004
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testicular no outono (atividade espermatogénica
maxima no fim do verdo, inicio do outono). A
copula ocorre na primavera, com machos utilizando
esperma estocado nos ductos deferentes (SAINT-

GIRONS, 1982; SEIGEL & FORD, 1987).

Sincronia reprodutiva entre os sexos

A ¢época de gametogénese pode diferir
entre os sexos de uma mesma espécie ou populacao.
Por exemplo, fémeas de Micrurus corallinus
apresentam vitelogénese secundaria e cépula na
primavera (MARQUES, 1996a), ao passo que
machos produzem espermatozdides principalmente
no outono (ALMEIDA-SANTOS ef al., no prelo).
Neste caso, 0s machos estocam o esperma na por¢ao
distal dos ductos deferentes até a codpula
(ALMEIDA-SANTOS et al., no prelo). No caso das
cascavéis, a copula ocorre no outono, apds a
espermatogénese as fémeas necessitam estocar o
esperma no utero anterior, até a primavera, quando
entdo ocorre a vitelogénese (ALMEIDA-SANTOS
& SALOMAO, 1997). Nesses casos, a estocagem
de esperma, em ambos os sexos, ¢ essencial para

coordenar os ciclos de machos e de fémeas.

Ciclos hormonais

As relagdes entre niveis de testosterona,
espermatogénese e comportamento reprodutivo,
ndo sdo claras nas serpentes e foram pouco
estudadas em espécies brasileiras. Quantidades de
testosterona podem ser altas durante esper-
matogénese, mas também quando os testiculos
estdo quiescentes (BONA-GALLO et al., 1980;
GORMAN et al., 1981; WEIL & ALDRIDGE,
1981). Similarmente, em algumas espécies corte e

copula sdo independentes do nivel de testosterona

(CREWS, 1984) e, em outras, esses compor-
tamentos estdo associados a elevados niveis do
hormoénio (WEIL & ALDRIDGE, 1981;
SCHUETT et al., 1997). Na cascavel, Crotalus
durissus terrificus, basofilos precursores de
gonadotrofina sdo encontrados na hipofise anterior
durante o ciclo espermatogénico, sugerindo que os
niveis de testosterona aumentem nessa época
(SALOMAO & ALMEIDA-SANTOS, 2002).
Além disso, foram encontrados niveis de
testosterona mais elevados nessa espécie durante a
época de acasalamento (ZACARIOTTI, 2004).

No caso das fémeas, o estradiol é secretado
pelos ovarios durante a vitelogénese. Esse
hormonio ¢ o reponsavel pelo preparo do oviduto
para a gravidez e tem sido descrito como um
promotor de mobilizagdo de reservas maternas na
vitelogénese (BONNET et al., 1994, 2001). O
hormonio progesterona ¢ secretado primariamente
pelo corpo luteo e implica na manutencdo da
gestacdao (GIRLING, 2002) e tem sido visto como
antagonista do estradiol, inibindo a vitelogénese via
“feedback” negativo (BONNET et al., 2001). A
ovulagdo e a prenhez parecem estar relacionadas a
altos niveis de progesterona (NAULLEAU &
FLEURY, 1990).

Nas cascavéis, observam-se niveis altos de
estradiol no sangue durante a vitelogénese (final do
outono e inverno no hemisfério sul) e de
progesterona do fim do inverno até o verdo,
principalmente durante a gestagdo (ALMEIDA-
SANTOS et al.,2004).

Ciclos de gordura e reproducio
Poucos estudos enfocam o ciclo de

gordura. Em algumas espécies brasileiras, a
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gametogénese ¢ precedida por grande quantidade
de gordura abdominal que vai sendo consumida e
chega a um minimo no final da estacdo reprodutiva
(JANEIRO-CINQUINI et al., 1993; JORDAO,
1996; BIZERRA, 1998). Apds a oviposicdo ou
parto, as fémeas necessitam repor essa energia gasta
e, muitas vezes, isso impossibilita a reproducdo

anual.

Modos reprodutivos

Partenogénese

A partenogénese em serpentes ¢ pouco
conhecida. Foi primeiramente descrita em
Ramphotyphlops braminus (Typhlopidae;
DAREVSKY et al., 1985) e em cativeiro foi
registrada para Crotalus horridus, C. unicolor
(Viperidae), Thamnophis elegans, T. marcianus
(Colubridae; SCHUETT et al., 1997) e
Acrochordus arafurae (Acrochordidae; DUBACH
et al., 1997). Os nascimentos em cativeiro de
fémeas mantidas isoladas de machos por muito
tempo (de quatro a sete anos) foram registrados em
pelo menos duas espécies brasileiras: Bothrops
moojeni e B. insularis (ALMEIDA-SANTOS &
SALOMAO, 2002). Isso pode indicar parte-
nogénese facultativa e ndo estocagem de esperma
por longo prazo. No entanto, sd3o necessarias
analises mais criteriosas para confirmar ou nao a
existéncia dessa estratégia reprodutiva nessas
espécies (q.v. DUBACH et al., 1997; SCHUETT et
al., 1997).

Oviparidade, ovo-retencio e vivipari-
dade: evolucio e ocorréncia nos grupos

Dentre os chamados “répteis”, apenas os
Squamata (exceto na subordem Sphenodontia)

adquiriram estagios de transi¢do entre oviparidade e

viviparidade (SHINE, 1985). Durante a evolugdo
muitas espécies gradualmente passaram a reter, por
cada vez mais tempo, os ovos no interior dos
ovidutos, propiciando o desenvolvimento das
relagdes nutricionais materno-fetais, culminando na
viviparidade (SHINE, 1985).

Durante muito tempo, classificaram-se os
modos reprodutivos das serpentes em oviparo (para
as que depositam os ovos no ambiente), ovoviviparo
(para as que retém os ovos, com casca, no utero e
depois parem filhotes ja formados) e viviparo (para
as que parem filhotes sem a formagao de ovos com
casca no utero). Entretanto, viviparidade (do latim,
vivus pario) significa parir vivo. Desta forma, o
termo ovoviviparo caiu em desuso e estabeleceu-se
que oviparidade implica na postura de ovos com
casca, contendo embrides relativamente pouco
desenvolvidos, ao passo que viviparidade
caracteriza-se pelo parto do filhote totalmente
formado, independente da retencdo de ovos no ttero
(ovo-retengdo) (SHINE, 1985).

Aproximadamente 20% das espécies de
lagartos, serpentes e anfisbénias sdo viviparas
(SHINE, 1985). Essa estratégia reprodutiva surgiu
pelo menos em 35 ocasides independentes entre as
serpentes (BLACKBURN, 1982). A viviparidade
trouxe vantagens para as espécies que vivem em
regides de clima frio (SHINE, 1985), uma vez que a
baixa temperatura ambiental seria prejudicial para o
desenvolvimento do embrido (TINKLE &
GIBBONS, 1977; SHINE, 1995). Tal modo
reprodutivo possibilita que embrides se desen-
volvam em temperaturas mais adequadas. Isto ¢
possivel gracas as atividades termorregulatérias das
fémeas que carregam os embrides no interior de seu

corpo. A maior parte das espécies viviparas ocorre
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em areas afastadas da linha do Equador, onde as
temperaturas sdo mais baixas, como ¢ constatado no
Brasil. Um exemplo disso pode ser verificado entre
os Thachymenini, grupo exclusivamente viviparo,
com maior riqueza de géneros e espécies em altas
latitudes (obs. pess.). Deste modo, acredita-se que o
clima (baixas temperaturas) tenha sido o principal
fator determinante da origem da viviparidade.
Entretanto, outros fatores podem ter sido
responsaveis pela origem da viviparidade. As
serpentes aquaticas brasileiras da tribo Hydropsni
(Helicops, Hydrops, Pseudoeryx) sao todas
viviparas (com excecdo de Helicops angulatus e H.
hagmanni). A serpente Sordellina punctata também
¢ aquatica, mas ¢ ovipara (MARQUES, 2001).
Possivelmente, S. punctata tem uma posi¢ao basal
em relacdo aos Hydropsini (Ferrarezzi, com. pess.).
Assim, a viviparidade poderia ser interpretada
como adaptag@o ao ambiente aquatico, uma vez que
o surgimento desse modo reprodutivo teria sido
posterior a conquista desse ambiente neste grupo
(Ferrarezzi, com. pess.).

A viviparidae também ocorre em todos os
Boinae e Viperidae brasileiros (exceto Lachesis
muta, onde a oviparidade pode representar uma

reversao).

Fecundidade

O termo fecundidade inclui caracteristicas
reprodutivas como: o tamanho da ninhada (nimero
de ovos ou filhotes), o tamanho dos filhotes, a massa
relativa da ninhada (“relative clutch mass”, RCM),
a freqiiéncia reprodutiva e as relacdes dessas
caracteristicas com o tamanho corporal, massa ou
idade das fémeas ou a fatores ambientais (SEIGEL

& FORD, 1987). Informagdes sobre fecundidade

podem ser obtidas a partir de estudos de campo
(apalpacao de fémeas) ou de cativeiro (oviposi¢des
e parturi¢cdes) ou por meio da dissecacao de animais
preservados em colecdes.

Dentre os parametros de fecundidade, o
tamanho da ninhada e dos filhotes ¢, geralmente, o
mais facil de ser obtido e, portanto, o mais estudado.
O ntimero de ovos e o tamanho de filhotes estdo
geralmente relacionados positivamente ao tamanho
corporal da fémea. Para a maioria das espécies, a
fecundidade parece ser a principal pressdo seletiva
responsavel pelo incremento evolutivo do tamanho
corporeo das fémeas (SHINE, 1994). Entre as
espécies brasileiras, as aquaticas tendem a possuir
prole mais numerosa em relagdo as terrestres e as
serpentes arboricolas parecem produzir, em média,
menor numero de filhotes (DUELLMAN, 1978;
MARQUES, 1998; PIZZATTO 2006). A
fecundidade também pode variar em uma mesma
espécie de acordo com a area de ocorréncia (ver
VITT, 1983; JORDAO, 1996), o que pode estar
relacionado a disponibilidade de alimento e clima.

Outro parametro bastante estudado em
relagdo a fecundidade ¢ a freqiiéncia reprodutiva, a
qual pode ser estimada avaliando a porcentagem de
fémeas prenhes durante o periodo reprodutivo de
determinada espécie (ver SEIGEL & FORD, 1987).
Isto pode ser feito analisando uma amostra de
exemplares de colecdo e em alguns casos no campo,
com auxilio de dados de marcagdo e recaptura. A
freqiiéncia reprodutiva pode estar relacionada ao
modo reprodutivo, espécies oviparas possuem
ciclos anuais ou mais curtos [e.g. Liophis miliaris,
Oxyrhopus guibei, Erythrolamprus aesculapii
(PIZZATTO & MARQUES, 2002; MARQUES,

1996a; obs. pess.)] ou variar ao longo da idade (ou
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tamanho) da serpente (MADSEN & SHINE, 1996;
PIZZATTO & MARQUES, 2006). Fémeas maiores
podem se reproduzir mais freqiientemente
(PIZZATTO & MARQUES, 2006), mas serpentes
excessivamente grandes podem apresentar menor
freqiiéncia reprodutiva devido a senescéncia
(MADSEN & SHINE, 1996). Tais relagcdes também
podem ocorrer em termos de RCM e do tamanho da
ninhada.

A massa relativa da ninhada (RCM) € uma
relagdo entre a massa de ovos/filhotes e a massa da
mae, sendo o parametro mais dificil de ser estudado,
uma vez que depende da massa de ovos/filhotes e da
mae, logo apds a oviposicao/parto. De forma geral,
a RCM tende a ser menor em serpentes viviparas
(SEIGEL & FITCH, 1984; SEIGEL et al., 1986;
MARQUES, 1998).

Comportamento reprodutivo

Combate

O combate ritual entre machos, durante a
época de copula, ¢ freqiiente em muitas serpentes. A
presenca ou auséncia deste comportamento ¢
conservativa em varios grupos (ver SHINE, 1994) e
sua ocorréncia ¢ comum entre as serpentes que
constringem e/ou envenenam suas presas
(SCHUETT et al., 2001). E possivel distinguir
quatro padrdes bdsicos de combates rituais,
resultantes de observagdes para serpentes, na
maioria dos casos de dareas temperadas
(CARPENTER & FERGUSON, 1977): (1) os
machos entrelacam a maior parte do corpo e
mantém as cabegas proximas, levemente acima do
solo - registrado em alguns colubrideos, incluindo
Drymarchon (CARPENTER & FERGUSON,
1977; Fig.5A), e no elapideo Micrurus frontalis

(ALMEIDA-SANTOS et al. 1998; Fig.5B), (2) os
machos entrelacam o corpo e elevam a cabeca
paralelamente ao chdo - ocorre em elapideos como
Bungarus, Pseudonaja e no colubrideo Elaphe
(CARPENTER & FERGUSON, 1977; Fig.5C); (3)
os machos elevam e entrelagam a parte anterior do
tronco, mantém a cabeca orientada verticalmente e
as caudas levemente entrelacadas ou livres -
observado nas mambas Dendroaspis, Ophiophagus
e no colubrideo Coronella (CARPENTER &
FERGUSON, 1977; Fig.5D); (4) os troncos
permanecem elevados e frouxamente entrelacados,
as cabegas na vertical; os oponentes se orientam
face a face ou na mesma dire¢@o e a parte anterior
dos troncos se entrelacam esporadicamente - tipico
de viperineos e crotalineos como Bothrops moojeni
e Crotalus durissus (LELOUP, 1975; ALMEIDA-
SANTOS et al, 1990; Fig.5E). Entretanto, as
observacdes recentes do combate de algumas
serpentes brasileiras como Chironius bicarinatus
(ALMEIDA-SANTOS & MARQUES, 2002) e
Epicrates cenchria crassus (PIZZATTO et al.,
2006) descrevem padrdes intermediarios aos
descritos por CARPENTER & FERGUSON
(1977). Embora autores tenham sugerido que o
repertério do combate ritual em Boidae tenha
perdido o componente vertical (GUILLINGHAM,
1987; GREENE, 1997), em Epicrates c. crassus 08
combatentes elevam cerca de um terco do tronco
anterior, além de permanecerem entrelacados no
chdo, constringindo fortemente um ao outro
(PIZZATTO et al., 2006). Possivelmente, os
combates rituais possuem elementos muito comuns
em todas as espécies com diversas variacdes, ndo
estando restritos a apenas quatro padrdes (ver

ALMEIDA-SANTOS & MARQUES, 2002;
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PIZZATTO et al, 2006). Chironius bicarinatus, por
exemplo, apresenta posicdes tipicas de mais de um
padrao (ALMEIDA-SANTOS & MARQUES,
2002; Fig.5F).

Existem poucos registros de combate
ritual entre as serpentes brasileiras e os relatos
publicados resultam de observagdes em cativeiro ou
fortuitas no campo, sendo registrado em pelo menos
11 espécies das familias Boidae, Colubridae,

Viperidae e Elapidae (Quadro 2).

Corte e copula

As serpentes geralmente sdo animais
solitarios, na maior parte do tempo. Assim, para que
ocorra o acasalamento os machos devem localizar
as fémeas que freqlientemente estdo dispersas pelo
ambiente. Para isso os machos utilizam tri-
lhas de feromonios deixadas pelas fémeas
(GUILLINGHAM, 1987). Os feromonios sao
substancias derivadas da vitelogenina (GARSTKA
& CREWS, 1981) e possuem componentes que

Figura 5: Posturas caracteristicas durante o combate ritual: A. Drymarchon corais; B. Micrurus frontalis; C. Bungarus
fasciatus; D. Ophiophagus hannah; E. Crotalus durissus (adaptado de CARPENTER & FERGUSON, 1977); F. Chironius

bicarinatus.
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Quadro 2: Ocorréncia de combate entre machos e dimorfismo sexual de tamanho (SSD) nas serpentes brasileiras.

Familia/Sub-familia Espécie SSD Referéncias
Boidae/Boinae Epicrates c. cenchria Ausente SCHUETT & SCHUETT, 1995; PIZZATTO, 2006
Epicrates c. crassus Ausente PIZZATTO et al., 2006
Corallus caninus 2e > OSBORNE, 1984; PIZZATTO, 2006
Corallus hortulanus* e > HENDERSON, 2002; PIZZATTO, 2006
Viperidae/Crotalinae Crotalus durissus gg > ALMEIDA-SANTOS et al., 1990
Bothrops moojeni g > LELOUP, 1975; NOGUEIRA et al., 2003
Bothrops atrox FERNANDES et al., 1993
(Amazodnia oriental) o WUSTER, com. pess.
Colubridae/Colubrinae  Chironius bicarinatus g > ALMEIDA-SANTOS & MARQUES, 2002
Spilotes pullatus ? MarqueS, obs. pes.
Drymarchon corais ? SHINE, 1994
Elapidae Micrurus altirostris gg > ALMEIDA-SANTOS et al., 1998; Marques et al., ndo publ.

* Contexto do combate ¢ duvidoso, veja em HENDERSON, 2002.

permitem o macho localizar a fémea (FORD &
LAW, 1984). A corte nas serpentes apresenta
caracteristicas bastante conservativas entre os
diferentes grupos, mas ¢ composta basicamente de
trés fases: perseguigao tactil, alinhamento e copula.
(GUILLINGHAM, 1987). Durante a perseguicao
tactil o macho utiliza as pistas quimicas deixadas
pela fémea para reconhecé-la e localiza-la,
portanto, nesta fase, freqiientemente o macho esta
dardejando a lingua. Assim que encontra a fémea, o
macho posiciona-se sobre o seu dorso emitindo
ondulagdes laterais e antero-posteriores. Em
seguida emite ondulagdes caudo-cefalicas e céfalo-
caudais, pressionando ou esfregando a regido gular
no dorso da fémea (GUILLINGHAM, 1987).
Alguns podem morder o corpo da fémea - certos
Colubridae como Tomodon dorsatus (BIZERRA,
1998) (Fig.6) e Pythonidae (BARKER et al., 1979)

- ou estimula-la com os espordes (Boidae)

(GUILLINGHAM, 1987). O alinhamento ocorre
quando o macho esta sobre o dorso da fémea, com
sua cabega posicionada em dire¢ao a dela e, entdo,
comeca a emitir vibragdes caudais. As caudas
entrelacam e a fémea deve abrir a cloaca para que
ocorra a introdu¢do do hemipénis; apds a copula
freqiientemente o macho abandona a fémea

(GUILLINGHAM, 1987).

Figura 6: Comportamento de copula em Tomodon
dorsatus mostrando a mordida do macho na fémea.
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Agregacoes reprodutivas

Algumas serpentes tendem a se agregar na
época reprodutiva, o que resulta em sistema de
acasalamento altamente poligdmico. Geralmente
essas agregagoes compreendem uma fémea atrativa
(ndo necessariamente em vitelogénese secunddria,
ja que ela pode copular e guardar o esperma)
cercada de varios machos. Esse comportamento,
também registrado em espécies de 4reas
temperadas, foi observado em Eunectes murinus
(MURPHY & HENDERSON, 1997; RIVAS,
1999), Chironius flavolineatus (FEIO et al., 1999),
Lystrophis dorbignyi (OLIVEIRA, 2005), Micrurus
corallinus (ALMEIDA-SANTOS et al., no prelo) e
Boa constrictor occidentalis (BERTONA &
CHIARAVIGLIO, 2003). Nessas agregacdes nao
ha luta ritualistica como no combate ritual, mas os
machos competidores podem tentar deslocar uns
aos outros (RIVAS, 1999). Esse tipo de com-
portamento ¢ ainda pouco estudado em serpentes
tropicais e depende de observacgdes diretas, de
preferéncia nanatureza.

Copulas multiplas

O sucesso reprodutivo dos machos
depende do niimero de copulas, portanto, € esperado
que a maioria das serpentes possua sistema de
acasalamento poliginico (ver DUVALL et al.,
1992). Por outro lado, o sucesso reprodutivo da
fémea depende do niimero e qualidade de seus
filhotes. Nesse contexto, copular com mais de um
macho pode garantir maior variabilidade genética e,
no interior do corpo da fémea, ocorrera selecao dos
melhores espermatozodides, ou seja, a chamada
escolha critica da fémea via sele¢do sexual pos-
copulatoria, que resultara em melhor qualidade dos

filhotes (MADSEN et al., 1992). Ainda ¢

desconhecido como a selegdo sexual pos-
copulatéria ocorre em serpentes. Entretanto,
estudos indicam que multiplas copulas sdo comuns
e seu resultado ¢ a multipla paternidade em diversas
espécies (SCHUETT & GUILLINGHAM, 1986;
STILE et al., 1986; SCHWARTZ et al., 1989).
Copulas multiplas sdo esperadas em espécies em
que a estratégia reprodutiva envolve agregagdes.
Nesses casos, a tendéncia seria a fémea copular com
os diversos machos agregados. Em algumas
espécies as copulas multiplas das fémeas nao
envolvem interacdes agonisticas de nenhuma
natureza (e.g. Morelia spilota, SLIP & SHINE,
1988), mas em outras, como Thamnophis sirtalis e
Eunectes murinus, os machos empurram uns aos
outros e depositam nas fémeas um tampao
copulatorio (“plug”) (RIVAS, 1999, SHINE et al.,
2000). Embora os machos procurem garantir a
paternidade dos filhotes, essas estratégias ndo sdo
totalmente eficientes, pois as fémeas que
conseguem expelir os tampdes podem copular com
mais machos (SHINE ef al., 2000). Aparentemente,
ndo hé relatos na literatura sobre copulas multiplas e
multiplas paternidades em espécies brasileiras, a
excecdo do que foi registrado por OLIVEIRA
(2005) para Lystrophis dorbignyi. Entretanto, ¢
possivel que essa estratégia seja amplamente
difundida entre as espécies, ocorrendo naquelas
com agregagoes reprodutivas e também em espécies
solitarias via estocagem de esperma no infundibulo.
Este campo da ecologia reprodutiva em serpentes
necessita de estudos que envolvem observacgdes
comportamentais na natureza ou mesmo em
cativeiro, andlises genéticas de paternidade e
analises histologicas do trato reprodutivo das

fémeas.
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Reproducio, atividade e alimentacao

A atividade das serpentes esta
intimamente relacionada a reprodu¢do. Durante o
periodo de combate, corte e copula, os machos estdo
mais ativos, procurando por fémeas (DUVALL et
al., 1992). Desta forma, observa-se aumento no
nimero de machos coletados nessa época, em
relacdo as outras épocas (MARQUES, 1996b;
MARQUES et al., 2001; ALMEIDA-SANTOS &
SALOMAO, 2002; HARTMANN et al., 2004 - mas
veja MACIEL et al., 2003 e OLIVEIRA, 2005). A
coleta de machos também pode aumentar na época
de espermatogénese, especialmente nas areas
temperadas, quando os machos necessitam
termorregular por mais tempo (DUVALL et al.,
1992) e, portanto, estdo mais expostos a coleta. No
caso das fémeas observa-se aumento das coletas na
época de vitelogénese, oviposi¢cdo e gestacdo
(MARQUES, 19964, b; PIZZATTO & MARQUES,
2002; HARTMANN et al, 2004 - mas veja
MACIEL et al., 2003 ¢ OLIVEIRA, 2005). Isso
ocorre porque na época reprodutiva as fémeas
termorregulam por mais tempo e ficam menos ageis
(devido ao aumento de massa corporal), portanto
mais expostas a coleta (SHINE, 1980a, b).

Alimentacao ¢ outro fator relacionado a
reproducdo. Fémeas gravidas ou em final de
vitelogénese secundaria raramente se alimentam
(SHINE, 1977, 1980a, b). Isto ocorre prova-
velmente devido a diminui¢do do espago na
cavidade corporal e a diminuicao na agilidade das
serpentes nessa fase do ciclo reprodutivo (SHINE,
1980b). Apds a oviposi¢ao ou o parto, as fémeas
devem aumentar a freqiiéncia alimentar para repor a
energia gasta, primariamente na forma de gordura,

durante a reproducdo. Da mesma forma, nos

machos a freqliéncia alimentar tende a aumentar
previamente ou simultaneamente a esperma-

togénese.
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