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RESUMO

O género Lachesis Daudin, 1803 foi dividido em seis populagdes para se
avaliar o status taxondmico e as relagdes filogenéticas entre os taxons envolvidos.
Foram usados caracteres relativos & morfologia externa e hemipénis. As espécies
centroamericanas L. melanocephala e L. stenophrys sdo reconhecidas como espécies
distintas e tiveram seu sfatus taxondmico mantido. A espécie sulamericana L. muta é
reconhecida como monotipica, sem a divisdo em subespécies, baseado nos resultados
obtidos através da andlise filogenética e estatistica. Tais resultados confirmam uma
independéncia das linhagens da América Central em relagdo & América do Sul e sio

congruentes com outros estudos que utilizaram dados moleculares para inferir as

relagdes filogenéticas dentro de Lachesis.
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ABSTRACT

The genus Lachesis Daudin, 1803 was split-up in six populations in order to
evaluate the taxonomic status and the phylogenetic relationships among such taxa.
Characters of external morphology and hemipenis were used. The Central American
species L. melanocephala and L. stenophrys are recognized as distinct species and
had your taxonomic status maintained. The South American species L. muta is
recognized as monotypic, without further differentiation in subspecies, based on the
results obtained through the phylogenetic and statistical analysis. Such results
confirm the independence of the Central American lineages in relation to the South
American and are congruent with other studies based on molecular data to infer

phylogenetic relationships in Lachesis.

vil



7.
8.
APENDICE I
APENDICE II

APENDICE III

SUMARIO

INTRODUCAO

HISTORICO TAXONOMICO

OBJETIVOS

MATERIAL E METODO

4.1 Analise Estatistica

4.2 Analise Filogenética

RESULTADOS

5.1 Analise Estatistica

5.2 Analise Filogenética

5.3 Variagio Geogrifica no Género Lachesis...

6.1 Taxonomia

DISCUSSAO

6.1 Consideragées Biogeograficas

CONCLUSOES

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

-----------------------------------------------------------

10

11

11

23

25

27

36

40

43

44

viil



1. INTRODUCAO

A familia Viperidae caracteriza-se por seus integrantes compartilharem dentigdo
solendglifa, ou seja, maxilar muito reduzido e bastante mével com um par de grandes presas
tubulares (McDOWELL, 1987; FERRAREZZI, 1994). Contém cerca de 30 géneros de serpentes
distribuidos em quatro linhagens reconhecidas: Azemiopinae, Causinae, Viperinae e Crotalinae
(HOGE & ROMANO-HOGE, 1981a, 1981b, CADLE, 1992; GREENE, 1997), ainda que alguns
autores como McDOWELL (1987) e PARKINSON (1999) ndo reconhecam a subfamilia
Causinae, preferindo colocar o género Causus dentro da subfamilia Viperinae.

Dentre as subfamilias de Viperidae, somente os representantes de Crotalinae sdo
encontrados na regido Neotropical (HOGE & ROMANO HOGE, 1981b; FERRAREZZI, 1994).
As serpentes da subfamilia Crotalinae sdo prontamente reconhecidas por possuirem fosseta loreal,
um O6rgdo termo-sensorial (McDOWELL, 1987, FERRAREZZI, 1994). Os primeiros trabalhos
sistematicos modernos alocaram de 5 a 10 géneros nesta subfamilia (BRATTSTROM, 1964;
BURGER, 1971). Posteriormente novos arranjos taxondmicos. foram feitos com proposi¢do de
novos géneros (CAMPBELL & LAMMAR 1989, CAMPBELL & SOLORZANO, 1992;
WERMAN, 1992; GUTBERLET & CAMPBELL, 2001). Atualmente sdo reconhecidos 20
géneros de Crotalinae contendo cerca de 140 espécies (KRAUS ef al., 1996, PARKINSON,
1999; GUTBERLET & CAMPBELL, 2001). O monofiletismo dos Crotalinae do Novo Mundo
foi contestado por alguns autores que sugerem mais de uma invasdo deste grupo no continente
através do estreito de Bering (BRATTSTROM, 1964; GLOYD & CONANT, 1990). Entretanto,
analises recentes utilizando ADN mitocondrial apontam para o monofiletismo do grupo,
sugerindo uma origem dos Crotalinae no Velho Mundo com uma tnica invasdo no Novo Mundo
sem um retorno posterior para a Asia (KRAUS ef al. 1996; PARKINSON 1999; VIDAL et al.,
1999). Diversos autores tentaram estabelecer as relagdes filogenéticas intergenéricas dentro de
Crotalinae, porém o status taxonomico e a posigdo filogenética de alguns grupos ndo estdo
satisfatoriamente corroborados (WERMAN, 1992, 1999; KNIGHT & MINDELL, 1993; KRAUS
et al., 1996; CULLINGS et al., 1997, PARKINSON, 1999; VIDAL, 1999).

O género Lachesis Daudin, 1803, encerra trés espécies: Lachesis muta (Linnaeus, 1766),
Lachesis stenophrys Cope, 1876 e Lachesis melanocephala Solérzano & Cerdas, 1986
(ZAMUDIO & GREENE, 1997). Lachesis muta possui duas subespécies: L. m. muta (Linnaeus,



1766) e L. m. rhombeata Wied, 1824 (ZAMUDIO & GREENE, 1997). A subespécie tipo
distribui-se pelas florestas equatoriais do Brasil, Guianas, Venezuela, Trinidad & Tobago, Bolivia,
Peru e na vertente Pacifica do Equador e Colombia (PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1970). L.
m. rhombeata é registrada para a Mata Atlantica, do Rio de Janeiro até o Ceara (BORGES-
NOJOSA, 1999). Lachesis stenophrys € encontrada na vertente Atlantica da Costa Rica, Panama
e sul da Nicaragua, enquanto Lachesis melanocephala distribui-se pela Costa Pacifica do sudeste
da Costa Rica (RIPA, 1994). As principais caracteristicas morfologicas externas para diagnosticar
este género estdo presentes na cauda e nas escamas dorsais. A cauda, na sua parte distal,
apresenta escamas pequenas e erigadas inclusive na regido subcaudal. As escamas dorsais s@o
verrucosas, quase piramidais (HOGE & ROMANO, 1973; CAMPBELL & LAMAR, 1989). O
posicionamento do género Lachesis em relagdo aos outros crotalineos do Novo Mundo ainda é
incerto. Segundo a analise filogenética de WERMAN (1992), o género Lachesis aparece em
posigdo basal dentre os Crotalinae do Novo Mundo. As espécies proximamente relacionadas a ele
nesta hipotese filogenética sdo: Atropoides nummifer, Atropoides picadoi, Cerrophidion godmani
e Porthidium nasutum. Dentre estes, o género que mais se assemelha com Lachesis, na
morfologia externa e anatomia, é Atropoides, como observavel na matriz de WERMAN (1992).
KRAUS et al. (1996) colocam Lachesis em posigdo incerta em relagdo aos demais géneros. A
topologia encontrada por VIDAL et al. (1997) coloca Lachesis como grupo irmdo de um clado
formado por (Bothriechis + Crotalus). PARKINSON (1999) coloca Lachesis como grupo irm@o
de Bothriechis lateralis e B. nigroviridis. VIDAL et al. (1999) propde o relacionamento de
Lachesis com Bothrops e Bothriopsis. Embora o relacionamento com os demais géneros seja
incerto, o monofiletismo de Lachesis foi corroborado em todos estes trabalhos. '
ZAMUDIO & GREENE (1997) realizaram uma analise filogenética dos taxons do
género Lachesis, por sequéncia de ADN mitocondrial, utilizando Atropoides nummifer e
Agkistrodon contortrix como grupos externos. Trabalharam com amostras de Lachesis
stenophrys, L. melanocephala e L. muta, as duas primeiras elevadas a categoria de espécie neste
mesmo trabalho. Os resultados sugerem a independéncia das linhagens das espécies da América
Central como espécies distintas entre si e das populagdes da América do Sul. Mostram também
que as populagdes do Mato Grosso (L. m. muta) sdo mais proximas das litordneas (L. m.
rhombeata) que daquelas do Suriname ou Equador (L. m. muta), evidenciando problemas

taxonOmicos a serem resolvidos. Este trabalho corrobora algumas sugestdes de outros autores



como RIPA (1994) que cita que as subespécies da América Central sdo bem distintas entre si e
das demais da América do Sul, demonstrando uma forte diferenciagdo entre estas duas biotas
(América Central e América do Sul) como ja constatado por outros autores (CADLE, 198S;
CROTHER et al., 1992).

Como visto em RIPA (1994) e ZAMUDIO & GREENE (1997), as espécies da América
Central sdo bem distintas entre si e das demais populagdes da América do Sul. Ndo é o mesmo
caso de Lachesis muta muta e L. m. rhombeata, pois tanto CAMPBELL & LAMAR (1989)
quanto RIPA (1994), ndo estdo certos da validade de L. m. rhombeata em relagdo a subespécie

tipo, como reconhecidas por WIED (1824), HOGE (1966) ou HOGE & ROMANO (1978).
2. HISTORICO TAXONOMICO

Crotalus mutus foi descrita por Linnaeus em 1766 tendo como localidade tipo o
Suriname. DAUDIN (1803) criou o género Lachesis para alocar a espécie Crotalus mutus
Linnaeus, 1766. WIED (1824) descreveu Lachesis rhombeata, designando como localidade tipo,
Brasil. Cope (1876) descreveu Lachesis stenoph}ys para a localidade de Sipurio, Costa Rica.
BOULENGER (1896) colocou Lachesis rhombeata na sinonimia de L. muta. Na sua revisdo das
serpentes da Costa Rica, TAYLOR (1951) propds a validade, na categoria de subespécie, de
Lachesis muta stenophrys Cope, 1876 e, consequentemente, L. m. muta (Linnaeus, 1766) como
subespécie nominal. HOGE (1966) descreveu Lachesis muta noctivaga, dando como localidade
tipo a cidade de Vitoria, Espirito Santo. Este nome foi aceito por PETERS & OREJAS-
MIRANDA (1970) e sinonimizado com L. muta rhombeata por HOGE & ROMANO (1978)
onde ele ainda propde a restrigdo da localidade tipo deste taxon para Vitoria, Espirito Santo.
VANZOLINI (in PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1986) aceita as propostas de HOGE &
ROMANO (1978). Em 1986, SOLORZANO & CERDAS descrevem Lachesis muta
melanocephala cuja localidade tipo € a regido sudeste da Costa Rica. ZAMUDIO & GREENE
(1997) elevaram L. muta stenophrys e L. muta melanocephala a categoria de espécies distintas, o

mesmo ndo ocorrendo com os taxons da América do Sul.



3. OBJETIVOS

Os objetivos deste trabalho sdo:

e Testar a validade dos taxons atualmente reconhecidos para o género Lachesis através da
analise da morfologia externa e hemipénis;

e Verificar a existéncia de novos taxons ndo conhecidos pela ciéncia,;

e Fazer a analise filogenética dos taxons envolvidos;

e Redefinir as areas de ocorréncia dos taxons encontrados.
4. MATERIAL E METODO

Foram examinados 266 exemplares (Apéndice I) provenientes das Colegdes
Herpetologicas do Instituto Butantan, Sdo Paulo (IB), Museu Nacional, Rio de Janeiro (MNRJ),
Museu Paraense Emilio Goeldi, Belém (MPEG), Universidade Federal do Ceara, Fortaleza
(UFC), Museu de Ciéncias e Tecnologia da PUC-RS, Porto Alegre (MCP), Instituto Vital Brazil,
Niter6éi (IVB), Instituto Clodomiro Picado, San Jose, Costa Rica (ICP), Museu de Zoologia da
Universidade da Costa Rica, San Jose, Costa Rica (UCR).

Os caracteres observados sdo relacionados a morfologia externa e hemipénis, sendo que
a nomenclatura para a descrigdo do ultimo segue DOWLING & SAVAGE (1960) e MYERS &
CAMPBELL (1981). Definigdes e abreviaturas dos caracteres seguem abaixo:

1)nimero de fileiras de escamas dorsais anteriores (DORA): contagens feitas a distdncia
de uma cabega da articulagdo quadrado-mandibular;

2)nimero de fileiras de escamas dorsais no meio do corpo (DORM): contagens feitas na
regido mediana do corpo;

3)nimero de fileiras de escamas dorsais posteriores (DORP): contagens feitas a distancia
de uma cabega da parte média da cloaca;

4)nimero de escamas ventrais (VENTR): contagens efetuadas segundo o método de
DOWLING (1951);

S)niimero de escamas subcaudais (SC): contadas segundo o método descrito por

PETERS (1964), até o inicio das fileiras de escamas erigadas;



6)ntiimero de fileiras de escamas eri¢adas (TE): escamas em formato de espinhos,
localizadas ap6s as subcaudais normais. Observou-se a presenga da escama terminal como
indicadora de cauda integra; _

7)nimero de escamas supralabiais (SL): situadas entre a escama rostral e o canto posterior
da boca (regido rictal);

8)nimero de escamas infralabiais (IL): situadas entre a escama sinfisial e o canto posterior
da boca (regido rictal);

9)placa lacunolabial (LL.): ausente (a) ou presente (y): forma-se a partir da jung@o da
segunda escama supralabial com a escama prelacunal (que forma a borda anterior da fosseta
loreal);

10) mimero de fileiras de escamas subfoveais (FSUBFO): situadas entre as escamas
lacunais e supralabiais, segundo definigdo de KLAUBER (1972);

11) mimero de escamas intersupraoculares (ISUPO): localizadas entre as escamas
supraoculares (esquerda e direita), contadas na menor distancia;

12) mimero de escamas suboculares (SUBO): situadas abaixo dos olhos contatando a 6rbita
ocular;

13) mimero de escamas interoculolabiais (IOL): localizadas entre o olho e as supralabiais,
contadas segundo o método descrito por KLAUBER (1972);

14) mimero de escamas prefoveais (FO): bordeadas pelas escamas supralabiais, nasais,
loreais, lacunais e subfoveais, quando presentes;

15) mimero de escamas cantais (CAN): localizadas nas bordas laterais da superficie dorsal
da cabega, entre as escamas internasais e supraoculares;

16) mimero de escamas interrictais (IRIC): situadas na superficie dorsal da cabeca, entre a
ultima supralabial de cada lado da mesma. Contagem inclui tais supralabiais;

17) escama loreal (LO): inteira (0) ou fragmentada (1): situada entre a escama preocular
superior e a escama pos-nasal;

18) escama rostral (RO): mais alta que larga (0) ou mais larga que alta (1): localizada entre
o primeiro par de escamas supralabiais.

19) mimero de escamas preoculares (PREQO): uma (0) ou duas (1): situadas a frente da

oOrbita ocular;



20) escama preocular/supralacunal (PREO/SLAC): fundida (0) ou separada (1): escama
preocular inferior pode apresentar-se fundida ou separada da escama supralacunal, que forma a
borda dorsal da fosseta loreal,

21) escamas parietais (PA): quilhadas (0) ou tuberculadas (1);

22) escamas internasais (INA): distintas das escamas adjacentes (0) ou ndo distintas (1);

23) escamas prenasais (PRENA): pequenas (0) ou largas (1);

24) escama pos-nasal (POSNA): contata primeira escama supralabial (0) ou ndo contata (1),

25) escama sublacunal (SUBLAC): inteira (0) ou dividida (1): situada posteriormente a
escama prelacunal,

26) sulco mentoniano (M): foram contados o numero total de escamas que o formam,
incluindo o primeiro par de escamas infralabiais;

27) sulco mentoniano-infralabial (ILSM): menor nimero de escamas entre a primeira
escama gular apos o término do sulco mentoniano e as escamas infralabiais de ambos os lados;

28) gular-ventral (GV): menor nimero de escamas entre a primeira escama gular depois do
sulco mentoniano e a primeira escama ventral. Para este carater a primeira escama ventral é
considerada aquela que é mais larga que alta;

29) hrgura da faixa postocular (LFX): nimero de fileiras de escamas transversais a faixa,
na sua por¢ao mais larga.

30) espinhos basais e laterais do hemipénis: menos de 15 espinhos por lobo distribuidos
espagadamente (0); 25 a 50 espinhos por lobo (1); mais de setenta espinhos por lobo (2);

31) cilices nas superficies laterais do hemipénis: restrito a parte apical (0); estendendo-se
praticamente até a base do hemipénis (1);

32) padriao de colorido da cabega: cabeca com manchas bem definidas tornando o- dorso
mais escuro (0); cabega com manchas pouco conspicuas dando um aspecto mais claro ao dorso
(1); cabega praticamente despigmentada apresentando pontuagdes escuras esparsas (2); cabeca
completamente preta (3); '

33) padriao de colorido das manchas dorsais ao longo do corpo: manchas losangulares

formando barras laterais verticais (0); manchas losangulares ndo formando barras verticais (1)



4.1 Analise Estatistica

Devido ao fato de muitos caracteres ndo possuirem uma gama de variagdo suficiente
para justificar o pressuposto de normalidade, nem todos puderam ser incluidos nas analises
estatisticas. O seguinte conjunto de 14 caracteres foi utilizado: numero de escamas dorsais (trés
contagens), ventrais, subcaudais, escamas erigadas da cauda, supralabiais, infralabiais,
intersupraoculares, interrictais, sulco mentoniano, sulco mentoniano-infralabial, gular-ventral e
largura da faixa pds-ocular.

O género Lachesis foi dividido em seis grupos, correspondentes as populagdes ao norte
do rio Amazonas, Mata Atlantica, regido do estado do Mato Grosso, sul do rio Amazonas, costa
Atlantica da América Central e costa Pacifica da América Central. Os grupos foram definidos
baseados em dados na literatura (RIPA, 1994, ZAMUDIO & GREENE, 1997) e também em
determinados obstaculos naturais que podem exercer alguma barreira efetiva para os tdxons em
questao.

Primeiramente foram utilizados dois métodos de anilise, além da analise descritiva
tradicional dos dados: analise discriminante (REYMENT, 1991) e andlise de varidncia
multivariada (MANOVA) (ZAR, 1999). A analise discriminante tem sido freqiientemente
utilizada em estudos taxondmicos (REYMENT, 1991). Esta técnica é baseada no principio da
combinagdo linear, onde os eixos sofrem um deslocamento e/ou rotagdo maximizando as
diferengas entre as populagdes. Quanto maior forem as diferengas entre a variagdo entre os
grupos, dividida pela variagdo dentro de cada um dos grupos, melhor sera a discriminag¢do das »
populagdes em questdo (MANLY, 1993).

A analise de varidncia (ANOVA) permite a comparagdo entre médias oriundas de
diversas populagles e a determinagdo, se possivel, do grau de significancia das diferengas entre
estas médias (ZAR, 1999). Neste estudo, foram empregadas diversas variaveis, sendo necessaria
uma analise de varidncia multivariada (MANOVA). Neste caso, € avaliada a diferenga entre os
centroides (que correspondem a média de todas as varidveis) de cada populagdo (ZAR, 1999).
Foram feitas também comparagdes planejadas entre diferentes populagdes para se verificar a
existéncia de diferencgas significativas entre elas. A analise de varidncia multivariada foi utilizada
também para se verificar a existéncia de dimorfismo sexual dentro de cada uma das populagdes

definidas. Como a populagio da costa Pacifica da América Central tem poucos exemplares, esta



foi analisada baseada nos resultados obtidos através das demais populagGes. Adicionalmente,
foram testados os pressupostos da analise de varidncia, através do teste de Levene, para a
homocedasticidade, e da inspegdo grafica, para o caso da normalidade.

Um terceiro tipo de andlise foi utilizada para se observar como os grupos se relacionam
entre si, ou seja, 0 quanto os grupos se distanciam um do outro. Para isto foi utilizada a distancia
de Mahalanobis que consiste em uma medida geral de distdncia entre os diferentes grupos,
fornecendo o nivel de significancia de tais distdncias (KLEINBAUM et. al, 1988). Estas medidas
sdo calculadas a partir de uma matriz de covaridncia baseada nas médias dos diferentes grupos.
Esta distancia foi escolhida justamente por levar em conta a correlagdo entre as variaveis, ou seja,
no caso de duas variaveis serem altamente correlacionadas elas ndo ocasionardo um resultado
tendencioso na analise (MANLY, 1993).

Dendrogramas foram construidos através de dois tipos de anélises de agrupamento para
visualizagdo do relacionamento entre as populagdes. Os métodos utilizados foram a analise de
UPGMA (analise de agrupamento hierarquico por grupos de pares sem peso de uma matriz de
distancias) e o neighbor-joining. Ambos os métodos utilizam a matriz de similaridade obtida
através do teste da distdncia de Mahalanobis para agrupar as diferentes populagdes. No método
UPGMA as arvores sdo construidas agrupando o par de populagdes com menor distancia entre si,
seguidos pelos grupos mais distantes. Os novos agrupamentos sdo formados baseados na média
das distancias dos agrupamentos ja formados em relagdo as populagGes que ainda ndo foram
agrupadas. Assume-se que a arvore formada é ultramétrica, ou seja, a distancia entre o ancestral e
todos os seus descendentes € a mesma (SWOFFORD ez al., 1996). O método neighbor-joining
baseia-se numa matriz de distancia que sofre uma modificagdo segundo o algoritmo de SAITOU
& NEI (1987). Ao contrario da anélise de UPGMA, este método trabalha com os nds da arvore
ao invés dos grupos terminais € ndo assume que a arvore seja ultramétrica, ou seja, a
“quantidade” de divergéncia entre as linhagens ndo precisa ser a mesma (SWOFFORD ef al.,
1996).

Em uma andlise posterior as populagdes da América do Sul, independente da
procedéncia dos espécimens, foram rearranjadas com base unicamente no padrdo de colorido da
cabega, a saber, dorso da cabega com manchas bem definidas tornando o dorso mais escuro
(padrdo “rhombeata”) ou, dorso da cabega com manchas pouco conspicuas dando um aspecto

mais claro ao dorso (padrdo “muta”). Este critério foi utilizado pois as subespécies sulamericanas



sdo diagnosticadas principalmente segundo este critério (HOGE, 1966; CAMPBELL & LAMAR,
1989; RIPA, 1994). Estes grupos foram submetidos entdo a uma analise discriminante e também
de varidncia multivariada conjuntamente com as populagdes da América Central (padréo
“stenophrys” e “melanocephala”). Posteriormente os individuos procedentes do estado do Mato
Grosso foram identificados no grafico para se observar a sua distribuicdo e compara-la ao
resultado da primeira analise discriminante. Foi identificada também a procedéncia de cada
exemplar no grafico para se verificar a existéncia de algum padrio geografico de distribui¢do dos
exemplares.

Para testar a robustez dos resultados obtidos através das analises acima descritas foi
utilizado o método de bootstrap (MANLY, 1991). Este método consiste em fazer k&
reamostragens com reposicdo da sua amostra original, ou seja, cria-se uma nova matriz com 7
individuos escolhidos aleatoriamente dentro da sua amostra original. Cada reamostragem é
comparada com o valor da sua amostra original de dados e cria-se uma distribuicdo de valores
obtidos através do bootstrap. A partir desta distribui¢do sdo realizados os testes de significancia e
obtidos os intervalos de confianga permitindo uma avaliagdo mais precisa dos resultados
(MANLY, 1991). O niimero de interagdes ou reamostragens (k) utilizados neste trabalho para as
diferentes analises foi de um mil.

Tanto a analise de varidncia multivariada quanto a analise discriminante permitem a
averiguagdo de quais variaveis influenciaram significativamente os resultados obtidos. Tais
variaveis sdo estatisticamente relevantes, porém muitas vezes estas ndo o sdo biologicamente, pois
o nivel de sobreposigdo que ocorre entre as populagdes é muito alto tornando dificil uma
caracterizagdo, com base em caracteres de folidose, destas populagGes. Para se estabelecer quais
as variaveis biologicamente relevantes foi analisado, com base nos dados da estatistica descritiva,
o intervalo de confianga para cada uma delas eleste valor foi comparado entre as diferentes
populagdes que foram confrontadas na analise de varidncia multivariada. Quando estes intervalos
ndo se sobrepunham as variaveis foram consideradas relevantes, caso contrario, ndo foram
utilizadas para fins taxon6micos.

O nivel de significancia adotado para todos os testes, exceto para as comparagdes
planejadas de analise de varidncia multivariada, foi de 0,05. Para as comparagdes planejadas foi

utilizado o nivel de significancia de 0,01 adotando uma postura mais conservadora de acordo com

SOKAL & ROHLF (1995).
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4.2 Analise filogenética

Para se obter uma hipoétese filogenética de relacionamento entre os taxons em questéo,
bem como determinar o monofiletismo de tais taxons, foi realizada uma anélise de parcimdnia
(KLUGE & FARRIS, 1969; FARRIS & KLUGE, 1986) através do programa PAUP* 4.0
(SWOFFORD et al., 1996). Os taxons terminais utilizados foram as seis populagdes de machos
definidas na analise estatistica. A polaridade dos caracteres foi determinada pelo enraizamento das
arvores através do método de grupo externo (NIXON & CARPENTER, 1993). As espécies
utilizadas como grupo externo foram Botriechis lateralis, Botriechis nigroviridis e Atropoides
nummifer. Estes taxons foram escolhidos baseados nas andlises de WERMAN (1992),
ZAMUDIO & GREENE (1997) e, principalmente, PARKINSON (1999). A busca pelas arvores
mais parcimoniosas se deu através da op¢do branch and bound (HENDY & PENNY, 1982). Para
se estimar o grau de suporte dos ramos obtidos nas arvores foi utilizado o método de bootstrap
(FELSENSTEIN, 1985) com cinco mil replicagGes. Paralelamente foi calculado o indice de
decaimento para avaliar o suporte de cada ramo encontrado (BREMER, 1988). Este indice indica
a quantidade de passos adicionais necessarios para que determinado clado encontrado na arvore
mais parcimoniosa se colapse. Os caracteres utilizados foram baseados em WERMAN (1992),
CAMPBELL & SOLORZANO (1992) e GUTBERLET (1998). Caracteres que nio apresentaram
variagdo tanto no grupo interno, quanto no grupo externo (17-19;23-24), ndo foram utilizados na
analise filogenética.

Os caracteres meristicos que apresentaram sobreposig:ﬁo entre os taxons (1-5; 7-8; 10-
16; 26-29) foram codificados segundo o método de THIELE (1993). Neste método os dados
brutos sdo transformados através da fungdo log (a + 1) para diminuir a disparidade entre os
taxons em relagdo a variancia. Posteriormente foi calculada a mediana de cada um dos caracteres
para cada taxon, como pode ser visto no apéndice II. A mediana foi utilizada para evitar o efeito
de outliers na analise e cada valor foi colocado na seguinte formula:

X =250 XM
max— min
onde x = mediana de cada carater para cada um dos taxons; min = menor valor de um

dado carater considerando todos os taxons conjuntamente e max = maior valor de um dado

carater considerando todos os taxons conjuntamente.
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O namero 25 corresponde aos diferentes estados que um carater pode apresentar. Cada
um deles corresponde a uma letra do alfabeto (os estados sdo ordenados de “a” até “z”). O
resultado obtido através do calculo desta formula é arredondado para se chegar ao nimero inteiro
mais proximo do valor conseguido, sendo que cada letra corresponde a um numero inteiro (ex:
a=0; b=1; ... z=25). Tais caracteres possuem um peso 25 vezes maior do que os caracteres
binarios, sendo assim os ultimos receberam um peso de 25 para que todos os caracteres tenham
aproximadamente o mesmo peso (GUTBERLET, 1998).

O carater nimero 9 apresentou polimorfismo e foi tratado segundo o método de
frequéncia (WIENS, 1995, 2000). O método baseia-se na frequéncia em que cada um dos estados
de um carater aparece em determinado taxon. Sendo assim, cada letra (variando de a até y)
corresponde a um determinado intervalo de frequéncia (ex: a=0-3%; b=4-7%.....y=96-100%). Os
intervalos sdo de 4%, com excegdo da letra y que abrange um intervalo de 5%. A exemplo dos
caracteres meristicos com sobreposigdo, esta analise da um peso muito maior para estes
caracteres em detrimento dos caracteres binarios, portanto, como ja dito anteriormente, estes
ultimos caracteres receberam peso 25 para que todos tenham aproximadamente 0 mesmo peso.
Desta maneira, o carater polimorfico possui um peso um pouco menor em relagdo aos demais,
porém isto é preferivel devido ao maior grau de homoplasias que sdo geradas por tais caracteres
(WIENS, 1995; GUTBERLET, 1998). O carater 32 é polimoérfico e multiestado, ndo sendo
possivel seu tratamento segundo o método de WIENS (1995, 2000). Para este carater foi adotado
o método de maioria (JOHNSON et al., 1989) que consiste em codifcar o estado mais frequente
de um determinado carater para um dado taxon. Este método chega a resultados proximos ao
método de frequéncia (WIENS, 1995, 2000). Os caracteres binarios e multiestados (ndo
meristicos) foram tratados como ndo ordenados, os demais foram tratados ordenadamente devido

a restricdes do método (THIELE, 1993; WIENS, 1995)
5. RESULTADOS

5.1 Analise estatistica

A andlise de varidncia multivariada demonstrou que o género Lachesis apresenta
dimorfismo sexual para todas as populagdes analisadas (Tabela I). Devido a este fator, machos e

fémeas foram analisados separadamente.
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Tabela I. Andlise de varidncia multivariada para verificar dimorfismo sexual nas populagdes do género Lachesis.
MT= Mato Grosso; SA= sul do rio Amazonas, MA= Mata Atlintica; NA= norte do rio Amazonas, ACA= América
Central costa Atlintica; ACP= Ameérica Central costa Pacifica.

Populacio  Wilks’ lambda  Distribui¢do F  Nivel de significincia

MT W=0,4923 F=3,0199 P<0,01
SA W=0,4216 F=5,1930 P<0,01
MA W=0,6115 F=2,4048 P=0,01
NA W=0,3593 F=2.8025 P=0,02
ACA+ACP W=0,3332 F=3,0012 P=0,01

A analise de varidncia multivariada entre todas as populagGes conseguiu discrimina-las
tanto para fémeas (w=0,0068; p<0,01; n=110) (Tabela II) quanto para machos (w=0,0165;
p<0,01; n=155) (Tabela III). Posteriormente a populagdo ao sul do rio Amazonas foi confrontada
com a populagdo ao norte do rio Amazonas e a diferenga ndo foi significativa para as fémeas
(w=0,3782; p<0,0S; n=38), porém para machos a diferenga foi significativa (w=0,4311; p<0,01;
n=67). No caso dos machos as variaveis que contribuiram para este resultado foram: nimero de
dorsais anteriores, subcaudais, intersupraoculares, interrictais, mentonianas e largura da faixa pos-
ocular. A populagdo do Mato Grosso foi significativamente diferente do conjunto das populages
ao norte e sul do rio Amazonas, tanto para fémeas (w=0,4610; p<0,01; n=58), quanto machos
(w=0,48156; p<0,01; n=103). As principais variaveis para as fémeas foram: numero de dorsais
posteriores, ventrais, intersupraoculares e largura da faixa pos-ocular. Para os machos o nimero
de escamas ventrais, escamas erigadas da cauda, infralabiais, interrictais, sulco mentoniano-
infralabial, gular-ventral e largura da faixa pds-ocular contribuiram para o resultado. A populagio
da Mata Atlantica também foi significativamente diferente do conjunto das populagdes ao norte e
sul do rio Amazonas, tanto para fémeas (w=0,2679; p<0,01; n=73), quanto para machos
(w=0,3376; p<0,01; n=100). O nimero de dorsais anteriores, dorsais no meio do corpo, ventrais,
subcaudais, escamas erigadas, sulco mentoniano-infralabial e largura da faixa pds-ocular foram
responsaveis por esta discriminag@o no caso das fémeas. Para os machos as principais variaveis
foram: nimero de escamas dorsais no meio do corpo, ventrais, subcaudais, escamas erigadas,
interrictais, gular-ventral e largura da faixa pds-ocular. A populagdo do Mato Grosso foi
significativamente diferente da populagdo da Mata Atlantica no caso das fémeas (w=0,2544,
p<0,01; n=55) e dos machos (w=0,2255; p<0,01; n=69). Contribuiram para este resultado, nas
populagGes de fémeas, o numero de dorsais anteriores, dorsais no meio do corpo, dorsais

posteriores, ventrais, escamas erigadas, sulco mentoniano-infralabial e gular-ventral. Nos machos
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as variaveis significativas foram: nimero de dorsais no meio do corpo, ventrais, subcaudais,

escamas erigadas, infralabiais e gular-ventral.

Tabela II. Analise de varidncia multivariada e comparagdes planejadas entre as populagdes de fémeas de Lachesis.
MT= Mato Grosso, SA= sul do rio Amazonas, MA= Mata Atlantica; NA= norte do rio Amazonas. As abreviaturas
das varidveis sdo: Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do corpo; Dorp=
numero de dorsais posteriores; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Isupo=intersupraocular; Lfx= largura da faixa
pos-ocular; Sc= numero de subcaudais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= numero de escamas
ventrais. Os niveis de significincia em negrito sio significativos.

Populagdes Wilks’  Distribuigao Nivel de n da Variaveis
Lambda F significincia amostra significativas

TODAS 0,0068 11,5711 P<0,01 110 -

SA x NA 0,3782 2,7007 P<0,05 38 Dora, Sc, Isupo, Lfx
MT x (SA+NA)  0,4610 755995 P<0,01 58 Dorp, Ventr, Isupo,

Lfx
MA x (SA+NA)  0,2679 17,7655 P<0,01 73 Dora, Dorm, Ventr,
Sc, Te, Ilsm, Lfx

MT x MA 0,2544 8,3717 P<0,01 S5 Dora, Dorm, Dorp,

Ventr, Te, Ilsm, Gv

Tabela IIl. Andlise de varidncia multivariada e comparagoes planejadas entre as populagées de machos de
Lachesis. MT= Mato Grosso;, SA= sul do rio Amazonas; MA= Mata Atliantica; NA= norte do rio Amazonas. As
abreviaturas das varidveis sdo: Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do corpo;
Gv= gular-ventral, [l= nimero de infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial;, Iric= interrictais; Isupo=
intersupraocular; Lfx= largura da faixa pds-ocular; Sc= namero de subcaudais; Te=numero de escamas erigadas na
cauda; Ventr= numero de escamas ventrais. Os niveis de significincia em negrito sdo significativos.

Populagdes Wilks’  Distribuicao Nivel de n da Variaveis
Lambda F significincia amostra significativas
TODAS 0,0165 13,8590 P<0,01 155 -
SA x NA 0,4311 5,38 P<0,01 67 Dora, Sc, Isupo, Iric,
M, Lfx
MT x (SA+NA) 0,48156 11,3457 P<0,01 103 Ventr, Te, II, Iric,
' Ilsm, Gv, Lfx
MAx (SA+NA)  0,3376 20,6778 P<0,01 100 Dorm, Ventr, Sc, Te,
Iric, Gv, Lfx
MT x MA 0,2255 14,5307 P<0,01 69 Dorm,Ventr,Sc, Te,

I, Gv
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A andlise discriminante conseguiu discriminar as populagdes de fémeas de Lachesis
através das duas primeiras fungdes discriminantes que responderam por cerca de 90% de toda a
variagdo encontrada entre as populagdes. A combinagdo da terceira fungdo discriminante com a
primeira ou segunda ndo conseguiu uma boa discriminagdo. As variaveis que contribuiram para tal
resultado foram principalmente o nimero de escamas ventrais, nimero de intersupraoculares,
gular-ventral e largura da faixa pos-ocular (Tabela IV). No caso dos machos as duas primeiras
fungGes discriminantes responderam por cerca de 89% da variagdo. Novamente a combinagéo da
terceira fungdo discriminante com a primeira ou segunda ndo conseguiu boa discriminag@o. As
principais variaveis foram o nimero de escamas ventrais, gular-ventral, nimero de supralabiais,

sulco mentoniano-infralabial e largura da faixa pos-ocular (Tabela V).

Tabela IV. Anadlise discriminante das populagdes de fémeas de Lachesis. Porcentagem da variagdo explicada por
cada fungdo discriminante e vetores de correlagdo, independente do sinal, de cada varidvel em relagdo as duas
principais fungdes discriminantes. Dora= namero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do
corpo, Dorm= nimero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; [I= nimero de infralabiais; Ilsm= sulco
mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares; Lfx= largura da faixa pos-ocular, M= nimero
de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= nimero de subcaudais; SI= numero de supralabiais; Te=numero
de escamas erigadas na cauda; Ventr= numero de escamas ventrais. As varidveis mais correlacionadas aos eixos
estdo em negrito. '

Funcio discriminante  Primeira funcido Segunda funcgio

% da variag@o 74,23 15,45
Dora 0,1358 -0,1632
Dorm -0,1712 -0,1704
Dorp -0,2259 0,2140
Ventr 0,5249 -0,0127

Sc -0,0787 -0,0835
Te 0,1406 -0,0877
Sl -0,1491 0,1750
Il 0,2835 -0,0219
Isupo 0,3662 0,0683
Iric 0,1311 0,0263
M -0,0929 0,0022
Ilsm -0,1334 -0,0501
Gv 0,4554 -0,0894

Lfx -0,3347 0,9147
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Tabela V. Andlise discriminante das populagées de machos de Lachesis. Porcentagem da variagdo explicada por
cada fungdo discriminante e vetores de correlagio, independente do sinal, de cada varidvel em relagdo as duas
principais fungdes discriminantes. Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do
corpo; Dorm= numero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral, II= nimero de infralabiais, Ilsm= sulco
mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares; Lfx= largura da faixa pos-ocular; M= numero
de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= niimero de subcaudais; Sl= numero de supralabiais; Te=numero
de escamas erigadas na cauda; Ventr= nimero de escamas ventrais. As varidveis mais correlacionadas aos eixos
estdo em negrito.

Funcgio discriminante Primeira fun¢io Segunda fun¢io

% da variagdo 77,63 11,15
Dora 0,0212 -0,1227
Dorm 0,0214 -0,0929
Dorp -0,1406 0,0732
Ventr 0,4508 0,0067

Sc -0,1430 -0,1115
Te -0,0292 -0,0986
SI -0,4199 0,0989
Il 0,3621 0,0929
Isupo 0,0188 0,0084
Iric 0,0190 0,0273
M 0,2583 -0,0634
IIsm -0,3970 0,1434
Gv 0,4588 0,0371
Lfx 0,1087 0,9506

Para uma melhor visualizagdo do grau de diferenciagio entre as populagdes foi realizada
uma analise canbnica dos dados e os escores foram ilustrados em dois graficos para fémeas e
machos, respectivamente (Figuras 1 e 2). Pode-se observar uma clara diferenciagcdo entre as
populagdes da América do Sul e Central em ambos os graficos. Dentre as populagdes
sulamericanas podemos notar que ha diferenciagcdo entre as populagdes Amazonicas e da Mata
Atlantica. Esta diferenciagdo ndo ocorre, confirmando os resultados da MANOVA, entre as
populagdes ao norte e sul do rio Amazonas que aparecem praticamente inclusas uma na outra nos
dois graficos. A populagdo do Mato Grosso aparece entre as populagdes Amazonicas e da Mata
Atlantica.

A distancia de Mahalanobis conseguiu encontrar diferengas significativas entre todas as
populagdes de fémeas (p<0,01) (Tabela VI), exceto entre as populagdes ao sul e norte do
Amazonas (p=0,10), como ja indicado pelo grafico da analise candnica dos dados. Para os
machos (Tabela VII) todas as populagdes foram discriminadas (p<0,01), porém as populagdes

amazdnicas tiveram um nivel de significdncia maior (p=0,04).
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Figura 1: Andlise candnica das fémeas das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1- Mato Grosso, 2- Sul do rio
Amazonas, 3- Mata Atlintica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlantica da Am. Central e 6-Costa Pacifica da
Am. Central

Tabela VI. Distincias de Mahalanobis entre as seis populagdes de fémeas de Lachesis. MT= Mato Grosso; SA= sul
do rio Amazonas; MA= Mata Atlintica, NA= norte do rio Amazonas, ACA= América Central costa Atlintica;
ACP= América Central costa Pacifica. Distincias em negrito sdo significativas.

Populac¢des MT SA MA NA ACA ACP
MT 0 - £ = - -
SA 8,0814 0 - - - -
MA 9,9893 16,2275 0 - - -
NA 12,6529 4,0239 17,3701 0 - -
ACA 102,0864 119,1306 69,6592 107,1541 0 -

ACP 65,1060 64,0379 60,4250 60,9731 52,4565 0
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Figura 2: Andlise candnica dos machos das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1- Mato Grosso, 2- Sul do rio
Amazonas, 3- Mata Atlintica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlantica da Am. Central e 6-Costa Pacifica da
Am. Central

Tabela VII. Distdncias de Mahalanobis entre as seis populagdes de machos de Lachesis. MT= Mato Grosso; SA=
sul do rio Amazonas, MA= Mata Atlantica; NA= norte do rio Amazonas, ACA= América Central costa Atlantica;
ACP= América Central costa Pacifica. Distdncias em negrito sdo significativas.

Populagoes MT SA MA NA ACA ACP
MT 0 - - - - -
SA 7,7706 0 - - - -
MA 11,9136 16,3349 0 - - -
NA 9,7492 4,4501 14,1915 0 - -
ACA 85,5696 103,7113 56,3403 80,9594 0 -
ACP 51,1938 60,1593 42,4670 47,8847 21,2737 0

A analise de agrupamento (UPGMA) em ambos os sexos mostra as populagdes
centroamericanas formando um grupo distinto das sulamericanas. Dentre estas, a populagdo do
Mato Grosso aparece relacionada a populagdo da Mata Atlantica no caso das fémeas e as
populagdes ao norte e sul do rio Amazonas no caso dos machos. Em ambos os dendrogramas as

populagdes amazonicas formam um terceiro grupo (Figuras 3 e 5). O método de neighbor-joining
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joining chegou a uma congruéncia em ambos os sexos, sendo que as populagdes
centroamericanas formam um grupo distinto, a populagdo do Mato Grosso se junta as

populagdes Amazonicas e a populagdo da Mata Atlantica forma um terceiro grupo (Figuras 4 e
6).

80 60 40 20 )

Figura 3. Analise de agrupamento (UPGMA) para fémeas das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1- Mato

Grosso, 2- Sul do rio Amazonas, 3- Mata Atlantica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlintica da Am. Central e
6-Costa Pacifica da Am. Central

Figura 4. Analise de agrupamento (neighbor-joining) para fémeas das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1- Mato

Grosso, 2- Sul do rio Amazonas, 3- Mata Atlantica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlantica da Am. Central e
6-Costa Pacifica da Am. Central
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Figura 5: Analise de agrupamento (UPGMA) para machos das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1- Mato
Grosso, 2- Sul do rio Amazonas, 3- Mata Atlantica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlantica da Am. Central e
6-Costa Pacifica da Am. Central

Figura 6. Analise de agrupamento (neighbor-joining) para machos das seis populagdes de Lachesis. Legenda: 1-
Mato Grosso, 2- Sul do rio Amazonas, 3- Mata Atlantica, 4- Norte do rio Amazonas, 5- Costa Atlantica da Am.
Central e 6-Costa Pacifica da Am. Central
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Algumas variaveis se mostraram biologicamente relevantes para se distinguir as
populagdes de fémeas e machos e, por isso, foram confrontadas na analise de varidncia
multivariada, conforme critérios descritos anteriormente (Tabelas VIII e IX). As populagdes ao
norte e sul do rio Amazonas foram distintas apenas no caso dos machos e as variaveis relevantes
foram o nimero de escamas que formam o sulco mentoniano e a largura da faixa pos-ocular.
Embora esta diferenciagio ndo tenha ocorrido com as fémeas, duas variaveis se mostraram
relevantes na analise descritiva: nimero de dorsais anteriores e largura da faixa pos-ocular. As
populagdes de fémeas e machos do Mato Grosso se diferenciam das populagdes amazodnicas
conjuntamente devido a largura da faixa pos-ocular. A populag@o de fémeas da Mata Atlantica se
distingue das populagdes amazonicas devido ao nimero de escamas dorsais no meio do corpo,
ventrais e largura da faixa pds-ocular. Nos machos tal distingdo se da devido ao numero de
escamas ventrais, subcaudais, escamas erigadas na cauda, gular-ventral e largura da faixa pos-
ocular. A populagdo de fémeas do Mato Grosso € distinta da populagdo da Mata Atlantica devido
ao nimero de escamas dorsais no meio do corpo e nimero de ventrais. Para os machos as
variaveis mais relevantes sio: nimero de escamas ventrais, subcaudais e escamas erigadas na
cauda. As populagGes sulamericanas e centroamericanas ndo foram confrontadas na analise de
variancia multivariada, porém pode-se observar através da analise discriminante e também através
da distincia de Mahalanobis que estes dois grupos sdo bem distintos. As principais varidveis no
caso das fémeas sdo0 o numero de escamas ventrais, subcaudais, infralabiais e intersupraoculares.
Para os machos, além das variaveis que distinguem as populagdes de fémeas acrescenta-se o
nimero de escamas erigadas na cauda e o nimero de interrictais.

Tabela VIIL. Varidveis relevantes para distingdo entre as populagdes de fémeas, baseado nos intervalos de
confianga obtidos através da andlise descritiva dos dados. MT= Mato Grosso; SA= sul do rio Amazonas, MA=
Mata Atlantica; NA= norte do rio Amazonas; AS= Ameérica do Sul, AC= América Central. As abreviaturas das
variaveis sdo: Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do corpo; Il= nimero de

infralabiais; Isupo= intersupraocular; Lfx= largura da faixa pos-ocular; Sc= numero de subcaudais; Ventr= namero
de escamas ventrais. Varidveis em negrito sdo comuns a machos e fémeas.

Populagcdes  Varidveis relevantes

SA x NA Dora, Lfx
MT x (SA+NA) Lfx
MA x (SA+NA) Dorm, Ventr, Lfx
MT x MA Dorm, Ventr

AS x AC Ventr, Sc, 11, Isupo
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Tabela IX. Varidveis relevantes para distingdo entre as populagdes de machos, baseado nos intervalos de confianga
obtidos através da andlise descritiva dos dados. MT= Mato Grosso; SA= sul do rio Amazonas, MA= Mata
Atlintica; NA= norte do rio Amazonas; AS= América do Sul; AC= América Central. As abreviaturas das varidveis
sdo: Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm= numero de dorsais no meio do corpo; Gv= gular-ventral; Il=
numero de infralabiais; Iric= interrictais; Isupo= intersupraocular; Lfx= largura da faixa pos-ocular, M= nimero
de escamas que formam o sulco mentoniano, Sc= nimero de subcaudais; Te= nimero de escamas erigadas na
cauda; Ventr= numero de escamas ventrais. Varidveis em negrito sdo comuns a machos e fémeas.

Populagées Variaveis relevantes
SA x NA M, Lfx
MT x (SA+NA) Lfx
MA x (SA+NA) Ventr, Sc, Te, Gv, Lfx
MT x MA Ventr, Sc, Te
ASx AC Ventr, Sc, Te, I, Isupo,
Iric

Terminadas estas analises os grupos foram redefinidos com base no padrdo de colorido
da cabega como descrito anteriormente. Em ambos os casos a analise de variincia multivariada
conseguiu discriminar os dois grupos (w=0,3283; p<0,01) para fémeas e (w=0,32087, p<0,01)
para machos, porém quando observamos os graficos da analise canonica verificamos que os
individuos procedentes do Mato Grosso ndo aparecem mais como uma populag@o intermediaria
como nas outras analises e sim aparecem espalhados ao longo destes, dificultando o
estabelecimento de um padrdo de distribuicdo geografica para estes grupos (Figuras 7 e 8).
Quando analisadas as procedéncias dos individuos do Mato Grosso ao longo do grafico também
ndo foi possivel estabelecer uma congruéncia entre a localizagdo dos mesmos no grafico e sua
procedéncia, ou seja, localidades proximas geograficamente ndo apareceram necessariamente
proximas nos graficos. Desta maneira, embora estatisticamente as populagdes da Amazonia e
Mata Atlantica sejam significativamente diferentes segundo esta analise, estas ndo sdo distintas
pelo fato de que individuos do Mato Grosso estdo distribuidos ao longo destas populagdes o que
impossibilita uma diagnose das mesmas. Podemos observar também que a maioria dos individuos

de Mato Grosso se agrupa com a populagdo da Mata Atlantica.



Figura 7. Analise candnica das fémeas de 4 populagdes de Lachesis baseadas no colorido da cabega. Legenda: 1-
padr@o de colorido “rhombeata”, 2- padrdo de colorido “muta”, 3- padrdo de colorido “stenophrys”, 4- padrdo de
colorido “melanocephala”. Niimeros coloridos s3o procedentes do estado do Mato Grosso.
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Figura 8. Andlise canonica dos machos de 4 populag¢des de Lachesis baseadas no colorido da cabeca. Legenda: 1-
padrdo de colorido “rhombeata”, 2- padréo de colorido “muta”, 3- padrdo de colorido “stenophrys”, 4- padrdo de
colorido “melanocephala”. Niimeros coloridos sdo procedentes do estado do Mato Grosso.

5.2 Anailise filogenética

O resultado obtido foi de uma unica arvore mais parcimoniosa com 820 passos de
comprimento, indice de consisténcia de 0,789, indice de retengdo de 0,79, indice de retengdo
reescalonado de 0,624 e indice de homoplasia de 0,211 (Figura 9). O carater 15 (nimero de
escamas que formam o sulco mentoniano) foi o Unico ndo informativo para a analise. As
populagdes da América do Sul e América Central formam os dois primeiros grandes clados
divergentes no cladograma. Na segunda dicotomia a populagio ao norte do rio Amazonas forma
o grupo irmdo das demais populagGes sulamericanas. As populagdes do Mato Grosso e Mata
Atléantica formam um clado tendo como grupo irmio a populagéo ao sul do rio Amazonas (Figura

9).
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clado formado pelo género Lachesis — apresenta'dez sinapomorfias: nimero de escamas dorsais
anteriores, no meio do corpo e posteriores; numero de escamas ventrais, intersupraoculares,
préfoveais, cantais, interrictais, sulco mentoniano-infralabial, parietais e nimero de espinhos
basais e laterais do hemipénis;

clado formado pelos tixons da América Central - sustentado por uma unica sinapomorfia-
sulco mentoniano-infralabial;

clado formado pelos tixons da América do Sul - sustentado por quatro sinapomorfias: nimero
de escamas ventrais, infralabiais, gular-ventral e escamas internasais;

clado formado pela populagio do Mato Grosso+populagio da Mata Atlintica+populagio
ao sul do rio Amazonas — possui quatro sinapomorfias: nimero de escamas subcaudais, nimero
de fileiras de escamas subfoveais, nimero de escamas intersupraoculares e escamas interrictais;
clado formado pela populacio do Mato Grosso+populagio da Mata Atlantica — possui trés
sinapomorfias: numero de suboculares, largura da faixa postocular e padrio de desenho da
cabega,;

clado formado por L. melanocephala — apresenta trés autapomorfias: numero de escamas
dorsais anteriores, posteriores € numero de escamas préfoveais;

clado formado por L. stenophrys — sustentado por uma autapomorfia: placa lacunolabial;

clado formado pela populagio do Mato Grosso — possui uma autapomorfia: nimero de gular-
ventral,;

clado formado pela populagio da Mata Atlantica — apresenta sete autapomorfias: numero de
escamas dorsais no meio do corpo, ventrais, subcaudais, cantais, interrictais, gular-ventral e placa
lacunolabial ausente;

clado formado pela populagio ao sul do rio Amazonas — possui uma autapomorfia: nimero de
escamas préfoveais. Apresenta dois caracteres homoplasticos que surgiram independentemente
neste taxon e em L. melanocephala: nimero de escamas supralabiais e numero interoculolabiais;
clado formado pela populacio ao norte do rio Amazonas - sustentado por uma autapomorfia:

largura da faixa postocular.
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Figura 9. Cladograma mais parcimonioso obtido através da analise filogenética. Os niimeros acima dos ramos
representam as proporgdes obtidas através do bootstrap (5000 replicagdes). Os nimeros abaixo dos ramos
representam os indices de decaimento para os clados obtidos. MT= Mato Grosso; SA= sul do rio Amazonas; MA=
Mata Atlantica; NA= norte do rio Amazonas

5.3 Variacio geografica no género Lachesis

Apés a analise dos resultados podemos observar que as diferentes populagdes de
Lachesis possuem caracteristicas gerais que as distinguem. A populagdo da Mata Atlantica
apresenta um numero de escamas ventrais um pouco menor que as populagdes Amazonicas e do
Mato Grosso, além de possuirem uma faixa postocular mais larga que as populagdes Amazonicas.
A placa lacunolabial estd ausente na populagdo da Mata Atlantica e é varidvel nas outras
populagGes. A populagdo ao norte do rio Amazonas possui a faixa postocular levemente menor
que as demais populagdes. A populagdo do Mato Grosso possui a faixa postocular maior que as
populagdes Amazonicas. As populagdes da América Central possuem um menor numero de
escamas ventrais que as populagdes sulamericanas. Entretanto, tais caracteristicas, com exce¢io
das populagdes sul e centroamericanas, ndo estdo totalmente fixadas nas populagdes e podem
exibir alto grau de sobreposigdo (Tabelas X a XIV). Uma outra caracteristica € que as populagdes
da Mata Atlantica e Mato Grosso possuem o dorso da cabega com manchas mais conspicuas que

as populagdes Amazonicas, porém esta caracteristica também sofre variagdes (Apéndice III,
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Figuras 10, 11, 12 e 13). As populagdes centroamericanas podem ser facilmente diagnosticadas

entre si pela coloragdo da cabega. A populagdo da costa Atlantica possui a cabega praticamente

despigmentada e a populagdo da costa pacifica possui a cabega completamente negra (Apéndice

I11, Figura 14).

Tabela X. Variagio na folidose das varidveis que distinguem as populagdes de Lachesis da Mata Atlantica (MA) e
Amazodnicas (AM). Dados dos machos e fémeas foram agrupados.

Populagoes Ventrais Amplitude de Intervalo de Largura da Amplitude de  Intervalo de
variaciio confianca faixa variagio confianca de
95% postocular 95%
MA Ventrais 213-231 218-222 Faixa post. 1,5-4 2,5-3
AM Ventrais  219-236 226-228 Faixa post. 1-2,5 1,5-2

Tabela XI. Variagio na folidose das varidveis que distinguem as populagdes de Lachesis da Mata Atlantica (MA) e
Mato Grosso (MT). Dados dos machos e fémeas foram agrupados.

Populagdes Ventrais Amplitude de Intervalo de
variagao confianga
95%
MA Ventrais  213-231 218-222
MT Ventrais  220-232 224-227

Tabela XII. Variagio na folidose das varidveis que distinguem as populagdes de Lachesis do Mato Grosso (MT) e
Amazonicas (AM). Dados dos machos e fémeas foram agrupados.

Populagées Largura Amplitude de  Intervalo de
da faixa variagio confianga
postocular . 95%

MT Faixa post. 1,5-3,5 2,5-3

AM Faixapost. 1-2,5 1,5-2

Tabela XIII. Variagdo na folidose das varidveis que distinguem as populagdes de Lachesis do sul (SA) e norte (NA)
do rio Amazonas. Dados dos machos e fémeas foram agrupados

Populagdes Largura Amplitude de  Intervalo de
da faixa variagao confianga
postocular 95%

SA Faixa post. 1-2,5 2

NA Faixa post. 1-2 1,5
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Tabela XIV. Variagio na folidose das varidveis que distinguem as populagdes de Lachesis da América do Sul (AS)
¢ América Central (AC). Dados dos machos e fémeas foram agrupados

Populacées Ventrais Amplitude de Intervalo de

variagio confianga
95%
AS Ventrais 213-236 223-226
AC Ventrais 197-214 200-208

5.4 Taxonomia

Lachesis Daudin, 1803

1803 Lachesis Daudin, Hist. Nat. Rept., 5: 349.
Espécie tipo: Crotalus mutus Linnaeus, 1766

Diagnose: E o tnico género da subfamilia Crotalinae do Novo Mundo que ¢ oviparo.
Possui escamas dorsais verrucosas € a parte posterior da cauda com escamas erigadas, inclusive
na regido subcaudal.

Descri¢ao: serpentes de grande porte podendo atingir cerca de 3,0 metros de
comprimento. Cabega distinta do corpo. Corpo de secgdo transversal triangular ou com aspecto
mais arredondado. Escamas da cabega granulosas. Escudo rostral triangular, mais largo que alto;
nasais divididas, pré-nasais largas; pos-nasais geralmente ndo contatam a primeira escama
supralabial; internasais distintas ou ndo; geralmente 3 escamas cantais pequenas; uma supraocular
grande e alongada; 10 a 18 escamas intersupraoculares geralmente nio quilhadas; escamas
parietais tuberculadas; 26 a 35 escamas interrictais; 8 a 11 escamas supralabiais sendo a terceira
bem maior que as demais; 12 a 16 escamas infralabiais, o primeiro par se toca atras da escama
sinfisial; geralmente os dois primeiros pares tocarﬁ o primeiro par de escamas mentonianas que €
bem maior que os demais e mais longo que largo; O a 6 escamas pré-foveais; 1 ou nehuma fileira
de escamas subfoveais; escama sublacunal inteira; lacunolabial presente ou ausente; escama loreal
inteira aproximadamente tdo alta quanto larga contata a pré-ocular superior caudalmente; 2 pré-
oculares mais longas que altas entram na formag&o da fosseta loreal; pré-ocular inferior é fundida
a supralacunal; pré-ocular superior contribui para a formagdo do canthus rostralis e é maior que a

pré-ocular inferior; S a 6 escamas interoculolabiais; olho relativamente pequeno, sendo que a



28

distancia entre a tangente ao globo ocular e a tangente a rostral é igual a 3-3,5 vezes o didmetro
do olho (horizontal); pupila vertical, escamas dorsais dispostas de 30-42/29-41/22-28 fileiras;
mais longas que largas no meio do corpo tornando-se mais largas na parte posterior sendo apenas
levemente mais longas que largas nesta regido; ndo possuem fossetas apicais sendo que as
escamas da regido vertebral sdo fortemente quilhadas, verrucosas. Estas vdo se tornando menos
conspicuas 2 medida em que nos aproximamos da regido paraventral, onde as escamas dorsais
podem ser lisas; 197 a 236 escamas ventrais; 29 a 42 escamas subcaudais divididas, podendo os
primeiros pares serem inteiros; posteriormente aparecem escamas eri¢gadas, em forma de espinhos;
parasubcaudais levemente quilhadas; escama cloacal inteira.

Colorido: Dorsalmente a cabega apresenta manchas pretas ou marrom-escuras em
diferentes graus de fragmentagdo. O colorido de fundo da cabega é creme ou bege. Faixa
postocular preta varia de 1 a 4 fileiras de escamas de largura dependendo da espécie. Apresenta
manchas dorsais losangulares ao longo do corpo (18 a 35), com cores que variam do marrom-
escuro ao preto. Muitas vezes estas manchas podem se desencontrar, na regido vertebral, da sua
continuag@o do lado oposto, adquirindo aspecto triangular ou de zigue-zague. Lateralmente estas
manchas podem se estreitar, formando barras verticais ou podem manter o aspecto losangular.
Eventualmente tais manchas podem se estender até as ventrais. O colorido de fundo do corpo é
creme ou bege sendo que a porgdo vertebral é de tom mais forte. Ventralmente tanto a cabega
quanto o corpo apresentam uma superficie de cor nacarada, ndo apresentando manchas.

Distribuicdo geografica: Florestas equatoriais da América do Sul e Mata Atlantica do
Brasil. Na América Central € encontrada no sul da Nicaragua, Costa Rica e Panama. Seu habitat é
composto preferencialmente por matas primarias sendo encontrada em menor escala em matas

secundarias (Figura 15).
Lachesis muta (Linnaeus, 1766)

1766 [Crotalus] mutus Linnaeus, Systema Naturae, Ed. 12: 373. Localidade tipo: Suriname

1789 Coluber crotalinus Gmelin, Systema Naturae, Ed. 13, 1:1094. Localidade tipo: ndo dada.

1802 Coluber alecto Shaw, Gen. Zoology, Amphibians, 3: 405. Localidade tipo: Ceildo (erro).

1802 Scytale catenata Latreille, in Sonnini and Latreille, Hist. Nat. Rept., 3:162. Localidade tipo:
Suriname.

1802 Scytale ammodytes Latreille, in Sonnini and Latreille, Hist. Nat. Rept., 3: 165. Localidade
tipo: Ceildo.

1803 Lachesis mutus, Daudin, Hist. Nat. Rept., 5: 351.
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Figura 15. Mapa da distribuigdo do género Lachesis. Legenda: @ Lachesis muta;, V Lachesis melanocephala; m
Lachesis stenophrys;, *Lachesis muta proveniente da provincia de Darien, Panama
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Colorido: Dorsalmente a cabega apresenta manchas em diferentes graus de
fragmentac¢do, podendo variar desde uma série de pontos escuros ao longo da cabega, formando
apenas pequenas manchas ou tragos principalmente na regido mais caudal da mesma, fornecendo
assim um aspecto granular ao dorso da cabega como um todo; ou pode apresentar manchas
conspicuas que formam desenhos no dorso da cabega tornando-a mais escura e criando um
contraste maior com o colorido de fundo que é creme ou bege. Faixa postocular preta varia de 1
a 3,5 fileiras de escamas de largura para machos e 1 a 4 fileiras para as fémeas. Apresentam
manchas dorsais losangulares que variam de 18 a 33 para machos (n=74) e de 24 a 35 para
fémeas (n=45). Estas manchas ndo formam barras verticais lateralmente e, em geral, estendem-se
até a altura da segunda ou terceira fileira de escamas dorsais podendo eventualmente se estender
até as escamas ventrais (Apéndice III; Figuras 16 e 17)..

Hemipénis: estende-se em geral desde a oitava até a décima escama subcaudal; drgéo
bilobado, sendo que os lobos sdo maiores que o corpo do hemipénis que apresenta lateralmente
duas depressdes basais; o sulco espermatico se divide aproximadamente na altura mediana entre a
base do hemipénis e o ponto de bifurcagdo dos lobos e apresenta orientag@o centrolineal;, base do
hemipénis nua; na regido acima da bifurcag@o do sulco espermatico ha uma grande quantidade de
espinhos (cerca de 95 a 108; n=12) que sdo substituidos por calices na regido apical dos lobos; a
face interna dos lobos posssui uma maior quantidade de espinhos enquanto que a face externa
possui espinhos maiores € em menor nimero; a regido apical é caliculada, sendo que os calices da
face interna de cada lobo estendem-se mais caudalmente em relagdo aos calices da face externa;
na face asulcada do hemipénis, na regido logo abaixo a bifurcag@o dos lobos, ocorrem minusculos
espinhos; a regido assulcada basal do hemipénis é nua.

Distribuicio geografica: distribui-se pélas florestas equatoriais do Brasil, Guianas,
Venezuela, Trinidad, Bolivia, Peru, Equador e Colombia. Também pelas vertentes do Pacifico no
Equador, Colombia e provincia de Darien no Panama. No Brasil é registrada para a Mata
Atlantica desde o estado do Ceara até o Rio de Janeiro. Além disso ocorre nos estados do

Amazonas, Para, Amapa, Roraima, Rondonia, Acre, Mato Grosso e Goias (Figura 15).
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Tabela XV. Variagdo na folidose das fémeas de Lachesis muta. Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm=
numero de dorsais no meio do corpo, Dorp= numero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; I1= nimero de
infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial, Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares; Lfx= largura da
faixa pos-ocular; M= niimero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= numero de subcaudais; Sl= numero
de supralabiais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= nimero de escamas ventrais.

Variivel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianca confianca variagio
minimo (95%) maximo (95%)
DORA 93 37 37 38 33-41
DORM 93 35 35 35 31-41
DORP 93 25 25 26 23-28
VENTR 93 224 224 225 215-234
SC 93 33 33 34 29-38
TE 93 14 14 15 9-20
SL 93 10 9 10 9-11
IL 93 15 15 15 13-16
ISUPO 93 13 13 13 11-15
IRIC 93 31 30 31 26-35
M 93 11 10 11 8-14
ILSM 93 8 8 8 5-10
GV 93 7 6 7 3-13
LFX 93 2 2 2 1-4

Tabela XVI. Variagio na folidose dos machos de Lachesis muta. Dora= numero de dorsais anteriores; Dorm=
numero de dorsais no meio do corpo; Dorp= numero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; II= nimero de
infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares, Lfx= largura da
faixa pds-ocular; M= nimero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= numero de subcaudais; Sl= niimero
de supralabiais; Te=nuimero de escamas erigadas na cauda; Ventr= niimero de escamas ventrais.

Variiavel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianca confianga variagdo
minimo (95%) maximo (95%)
DORA 136 37 36 37 30-40
DORM 136 34 34 34 29-38
DORP 136 25 25 25 22-27
VENTR 136 225 224 226 213-236
SC 136 35 35 36 29-41
TE 136 15 15 15 9-22
SL 136 10 9 10 8-11
IL 136 15 15 15 13-16
ISUPO 136 13 13 13 10-18
IRIC 136 30 30 31 26-35
M 136 11 10 11 6-14
ILSM 136 8 8 8 5-11
GV 136 7 7 7 4-13
LFX 136 2 2 2 1-3,5
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Lachesis stenophrys Cope, 1876

1876 Lachesis stenophrys Cope, Journ. Acad. Nat. Sci. Phila., (2) 8 (1875):152. Localidade tipo:
Sipurio, Costa Rica.

1951 Lachesis muta stenophrys Taylor, Univ. Kansas Sci. Bull., 34:184.

1997 Lachesis stenophrys Zamudio & Greene, Biol. J. Linn. Soc. 62: 421-442.

Diagnose: Distingui-se de L. melanocephala por apresentar a cabega praticamente
despigmentada. Adicionalmente, L. stenophrys possui um nimero de escamas menor do que L.
muta (197-211 contra 215-234, para as fémeas e 198-204 contra 213-236, para os machos).

Descrigao: O maior exemplar examinado foi um macho que apresentou um comprimento
total de 2.050 mm e comprimento da cauda de 198 mm; corpo de secgdo transversal com aspecto
mais triangular; escamas pOs-nasais ndo contatam a primeira escama supralabial; internasais
distintas ou ndo; 3 a S escamas cantais; 10-12 escamas intersupraoculares para fémeas e 10-13
para machos; 26-31 escamas interrictais para fémeas e 27-31 para machos; 8-9 escamas
supralabiais para fémeas e 8-10 para machos; 12-15 escamas infralabiais para fémeas e 13-15 para
machos; 1 a 3 escamas pré-foveais; 1 ou nenhuma fileira de escamas subfoveais; lacunolabial
presente ou ausente; 9-14 escamas formam o sulco mentoniano para fémeas e 8-13 para machos;
7-10 escamas separam o sulco mentoniano das infralabiais para fémeas e 7-9 para machos; 4-6
escamas gulares-ventrais para fémeas e machos; escamas dorsais variam de 35-39/33-37/24-26 e
34-38/31-37/24-25 para fémeas e machos, respectivamente; escamas ventrais variam de 197-211
para fémeas e 198-204 para machos; 32-42 escamas subcaudais para fémeas e 33-42 para machos;

8-17 fileiras de escamas erigadas na cauda para fémeas e 11-16 para machos (Tabelas XVII e

XVIII).
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Colorido: Dorsalmente a cabega praticamente ndo apresenta pigmentagdo, tendo apenas
algumas pontuagGes muito pouco conspicuas ao longo da mesma. O colorido de fundo é creme
ou bege e € o padrdo de colorido que predomina na cabega. Faixa postocular preta varia de 1,5 a
2,5 fileiras de escamas de largura em ambos os sexos. Apresentam manchas dorsais losangulares
que variam de 23 a 37 para machos (n=10) e de 24 a 36 para fémeas (n=8). Estas manchas se
estreitam lateralmente formando, em alguns casos, barras verticais. Porém, mesmo quando nédo
formam exatamente barras verticais estas manchas sdo sempre mais estreitas lateralmente quando
comparadas a L. muta (Apéndice III, Figura 18).

Hemipénis: a estrutura geral é semelhante ao hemipénis de L muta; possui cerca de 81 a
98 espinhos em cada lobo (n=3).

Distribuicido geografica: Encontrada na vertente Atlantica da Costa Rica, Panama e sul

da Nicaragua (Figura 15).

Tabela XVII. Variagdo na folidose das fémeas de Lachesis stenophrys. Dora= niimero de dorsais anteriores;
Dorm= nimero de dorsais no meio do corpo; Dorp= nimero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; [1= nimero
de infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares, Lfx= largura da
faixa pos-ocular; M= numero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= niimero de subcaudais; Sl= niamero
de supralabiais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= nimero de escamas ventrais.

Varidvel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianga confianca variagio
minimo (95%)  maximo (95%)
DORA 13 36 36 37 35-39
DORM 13 35 34 36 33-37
DORP 13 25 25 25 24-26
VENTR 13 203 201 205 197-211
SC 13 36 34 38 32-42
TE 13 12 11 14 8-17
SL 13 9 8 9 8-9
IL 13 14 13 14 12-15
ISUPO 13 11 11 11 10-12
IRIC 13 29 28 30 26-31
M 13 12 11 12 9-14
ILSM 13 9 8 9 7-10
GV 13 5 5 6 4-6
LFX 13 2 1,5 © 2 1,5-2,5
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Tabela XVIII. Variagdo na folidose dos machos de Lachesis stenophrys. Dora= numero de dorsais anteriores;
Dorm= numero de dorsais no meio do corpo; Dorp= numero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; II= namero
de infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares; Lfx= largura da
faixa pds-ocular; M= numero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= nimero de subcaudais; Sl= numero
de supralabiais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= numero de escamas ventrais.

Variavel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianca confianga variagio
minimo (95%) maximo (95%)
DORA 16 36 35 37 34-38
DORM 16 35 34 36 31-37
DORP 16 25 25 25 24-25
VENTR 16 201 200 202 198-204
SC 16 38 37 39 33-42
TE 16 13 12 14 11-16
SL 16 9 9 9 8-10
IL 16 14 13 14 13-15
ISUPO 16 12 11 12 10-13
IRIC 16 29 28 29 27-31
M 16 10 10 11 8-13
ILSM 16 8 8 9 7-9
GV 16 5 5 6 4-6
LFX 16 2 2 2 1,5-2,5

Lachesis melanocephala Solérzano & Cerdas, 1986

1986 Lachesis muta melanocephala Solorzano & Cerdas, J. Herp., vol. 20(3): 463-466.
1997 Lachesis melanocephala Zamudio & Greene, Biol. J. Linn. Soc. 62: 421-442.

Diagnose: Distingui-se das demais espécies de Lachesis muta por apresentar o dorso da
cabeca completamente preto.

Descricio: O maior exemplar examinado foi uma fé€mea que apresentou um
comprimento total de 1.800 mm e comprimento da-cauda de 197 mm; corpo de secgdo transversal
com aspecto mais triangular, escamas pds-nasais podem contatar a primeira escama supralabial;
internasais ndo distintas; 4 escamas cantais;, 11-12 escamas intersupraoculares para fémeas e
machos; 29-31 escamas interrictais para fémeas e 28-29 para machos; 8-9 escamas supralabiais
para fémeas e machos; 13-14 escamas infralabiais para fémeas e 12-13 para machos; 0-2 escamas
pré-foveais; sem fileiras de escamas subfoveais; lacunolabial presente ou ausente; 5-11 escamas
formam o sulco mentoniano para fémeas e 10-11 para machos; 8-9 escamas separam o sulco

mentoniano das infralabiais para fémeas e 7-9 para machos; 5-10 escamas gulares-ventrais para
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fémeas e 5-6 para machos; escamas dorsais variam de 40-42/39-40/25 e 36-40/34-39/25-26 para
fémeas e machos, respectivamente; escamas ventrais variam de 211-214 para fémeas e 209-214
para machos; 35-38 escamas subcaudais para fémeas e 39-40 para machos; 13-15 fileiras de
escamas erigadas na cauda para fémeas e 12-14 para machos (Tabelas XIX e XX).

Colorido: Dorsalmente a cabega é completamente preta, ndo havendo fundo creme ou
bege. Ndo € possivel distinguir a faixa postocular pois esta se funde ao dorso da cabega formando
juntas uma grande mancha preta. Apresentam manchas dorsais losangulares que variam de 24 a
35 para machos (n=3) e de 26 a 37 para fémeas (n=4). Estas manchas apresentam um padréo
semelhante a L. stenophrys (Apéndice III; Figura 19).

Hemipénis: estrutura semelhante a L. muta e L. stenophrys; possui de 91 a 96 espinhos
em cada lobo (n=4).

Distribui¢do geografica: Restrita a costa Pacifica sudeste da Costa Rica, principalmente
na Peninsula de Osa (Figura 15).

Tabela XIX. Variagido na folidose das fémeas de Lachesis melanocephala. Dora= nimero de dorsais anteriores;
Dorm= numero de dorsais no meio do corpo; Dorp=nimero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; Il= nimero
de infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares; Lfx= largura da

faixa pos-ocular; M= numero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= nimero de subcaudais; SI= nimero
de supralabiais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= numero de escamas ventrais.

Varidvel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianca confianga variagio
minimo (95%)  maximo (95%)
DORA 4 41 39 42 40-42
DORM 4 40 39 40 39-40
DORP 4 25 25 - 25 25
VENTR 4 212 210 215 211-214
SC 4 37 35 39 35-38
TE 4 14 13 15 13-15
SL 4 9 8 9 8-9
IL 4 14 13 14 13-14
ISUPO 4 11 10 12 11-12
IRIC 4 30 29 32 29-31
M 4 9 4 14 5-11
ILSM 4 9 8 10 8-9
GV 4 7 4 10 5-10
LFX 4 - - - -
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Tabela XX. Variagdo na folidose dos machos de Lachesis melanocephala. Dora= numero de dorsais anteriores;
Dorm= nimero de dorsais no meio do corpo; Dorp= numero de dorsais posteriores; Gv= gular-ventral; I1= nimero
de infralabiais; Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares, Lfx= largura da
faixa pos-ocular, M= nimero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= nimero de subcaudais; SI= namero
de supralabiais; Te=numero de escamas erigadas na cauda; Ventr= numero de escamas ventrais.

Varidvel ndaamostra Média Intervalo de Intervalo de Amplitude de
confianga confianga variac¢io
minimo (95%)  maiximo (95%)
DORA 3 38 32 43 36-40
DORM 3 37 30 43 34-39
DORP 3 25 24 27 25-26
VENTR 3 211 204 218 209-214
SC 3 39 38 41 39-40
TE 3 13 10 16 12-14
SL 3 9 7 10 8-9
IL 3 12 11 14 12-13
ISUPO 3 12 10 13 11-12
IRIC 3 28 27 30 28-29
M 3 11 9 - 12 10-11
ILSM 3 8 5 11 7-9
GV 3 6 4 7 5-6
LFX 3 - - - -

6. DISCUSSAO

BOULENGER (1896) colocou no género Lachesis Daudin, 1803, todos os crotalineos
desprovidos de guiso o que levou a uma ndo distingdo das linhagens do Velho e Novo Mundo.
STEJNEGER (1907) foi o primeiro a distinguir estes dois grupos colocando as espécies asiaticas
no género Trimeresurus Lacépede, 1804 e mantendo as espécies do Novo Mundo em Lachesis.
AMARAL (1926), propde que o género Lachesis volte a ser monotipico (L. muta) como
proposto por Daudin, revalidando Bothrops Wagler, 1824 para as espécies americanas. Desde
entdo o género Lachesis teve seu status taxonOmico inalterado com apenas uma espécie
reconhecida até que ZAMUDIO & GREENE (1997) elevaram as duas subespécies
centroamericanas a categoria de espécies, restringindo L. muta para a América do Sul.

No presente trabalho a analise estatistica conseguiu distinguir as diferentes populagGes
de Lachesis tanto sul quanto centroamericanas. As populagGes centroamericanas podém ser
distintas facilmente entre si e entre as populagdes sulamericanas como pode ser observado nas

diversas analises. As duas subespécies sulamericanas podem ser distintas segundo alguns
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caracteres (Tabelas VIII e IX), desde que ndo seja considerada a populagdo do Mato Grosso. Esta
populagdo, embora apare¢a mais relacionada a populagio da Mata Atlantica na maioria das
analises estatisticas, pode se agrupar a ambos os taxons, dificultando uma diagnose precisa dos
mesmos (Figuras 7 e 8). Os caracteres normalmente utilizados para a diagnose das subespécies
sulamericanas utilizadas por WIED (1824) ou HOGE (1966, 1978), a saber: padrdo de colorido
da cabega e largura da faixa postocular, podem sofrer variagdo tanto nas populagdes da Mata
Atlantica, Amazonia ou Mato Grosso (Apéndice III; Figuras 10, 11, 12 e 13). A analise
filogenética utilizou caracteres, na sua maioria, que ndo sdo largamente utilizados em estudos
deste tipo porque exibem varia¢do dentro dos taxons terminais (Thiele, 1993). Estes caracteres
(quantitativos e polimorficos) sdo normalmente excluidos deste tipo de analise por diversos
motivos, entre eles por apresentar grande variagdo intraespecifica (GENSEL, 1992), por serem
definidos arbitrariamente (COX & URBATSCH, 1990), por apresentarem alto grau de
homoplasticidade (CAMPBELL & FROST, 1993; WIENS, 1995), dentre outros. Porém, a
frequéncia em que tais caracteres aparecem € maior do que se acreditava e este tipo de carater
passou a receber maior atengdo nos ultimos anos, principalmente em estudos como este em que
pretende-se distinguir entre a variagéo intraespecifica e interespecifica (CAMPBELL & FROST,
1993; GUTBERLET, 1998; WIENS, 1999, 2000). Além disso, o conceito de carater ideal varia
de acordo com o autor e em grande parte dos trabalhos de sistematica filogenética os critérios
para a escolha e exclusdo de caracteres ndo sé@o claros (POE & WIENS, 2000). Embora existam
criticas a este tipo de carater que devem ser levadas em consideragdo (FARRIS, 1966; MAYR,
1969; CROTHER, 1990), estudos recentes vém comprovando que tais caracteres possuem
informagdo filogenética e ndo devem ser desconsiderados (CAMPBELL & FROST, 1993;
WIENS, 1995; GUTBERLET, 1998; WIENS, 1998). Um outro problema vinculado a este tipo
de caréter € a arbitrariedade na codifica¢do dos estados do mesmo, porém este problema néo é
restrito a caracteres deste tipo mas podem ser um problema também em caracteres qualitativos
(POE & WIENS, 2000). Os métodos propostos por THIELE (1993) e WIENS (1995) parecem
ser os mais adequados para tratar este tipo de problema, embora sempre haja um grau de
subjetividade em qualquer decisdo tomada. Um outro aspecto relevante é sobre o tratamento
ordenado ou n3o ordenado destes caracteres multi-estado (HAUSER & PRESCH, 1991,
KLUGE, 1991). O método proposto por WIENS (1995) exige que os caracteres sejam ordenados

e THIELE (1993) também recomenda a utilizagdo de caracteres ordenados para utilizar seu
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método. SLOWINSKI (1993) argumenta que a ordenagdo ou ndo dos caracteres raramente causa
mudangas na topologia da arvore obtida, recomendando que se ordene os caracteres quando ha
alguma evidéncia para tal e que, caso contrério, trate-os ndo ordenadamente.

A anélise filogenética obteve uma Unica arvore que se mostrou congruente a estudos
anteriores como o de ZAMUDIO & GREENE (1997) que utilizaram dados moleculares. Isso
.demontra que apesar das restrigoes feitas a utilizagdo dos caracteres quantitativos e polimorficos
em andlises desta natureza, no presente trabalho tais caracteres se mostraram informativos e
corroboraram hipéteses anteriores oriundas de fontes de dados independentes. Este resultado
reforga os argumentos a favor da utilizagdo deste tipo de carater em estudos de sistematica
filogenética, sendo importantes fontes para o esclarecimento do relacionamento entre os taxons
em questao.

Os resultados da analise filogenética juntamente com os dados estatisticos sugerem uma
independéncia entre os clados da América Central e América do Sul. O clado formado pelos
taxons centroamericanos € sustentado apenas por uma sinapomorfia, entretanto o clado formado
pelos taxons sulamericanos possui quatro sinapomorfias e o indice de decaimento para tal clado é
consideravelmente alto (31). Esta hipétese corrobora ZAMUDIO & GREENE (1997) que
obtiveram resultado semelhante.

As duas espécies atualmente reconhecidas para a América Central mantiveram seu
status na presente analise. L. melanocephala apresenta trés autapomorfias (nimero de escamas
dorsais anteriores € no meio do corpo, além do nimero de escamas pré-foveais) enquanto L.
stenophrys possui uma autapomorfia (placa lacunolabial). Embora estes caracteres apresentem
certo nivel de sobreposi¢do, existem outras caracteristicas levantadas através da analise estatistica
que distinguem estes clados entre si e também das populagées sulamericanas. A diagnose e
descrigdo dos taxons reconhecidos neste trabalho estdo apresentados no item “Taxonomia”.

Dentre os clados sulamericanos sugere-se que as populagdes do Mato Grosso e Mata
Atlantica estejam mais relacionadas entre si do que entre as populagdes Amazodnicas. Este resultado
também foi obtido por ZAMUDIO & GREENE (1997) dando maior robustez a esta conclusio.
Das quatro populagdes sulamericanas estudadas, a populagdo ao norte do rio Amazonas parece
ter sido a primeira a se divergir, formando o grupo irmdo das demais. Este resultado traz
implicagdes taxondmicas importantes para os taxons sulamericanos atualmente reconhecidos.

Lachesis muta muta atualmente € reconhecida para a bacia Amazonica, inclusive o estado do
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Mato Grosso. L. m. rhombeata é restrita 8 Mata Atlantica. Segundo o cladograma obtido L. m.
muta é um taxon parafilético porque os individuos do Mato Grosso estdo mais relacionados aos
individuos de L. m. rhombeata do que a L. m. muta. Uma possibilidade para resolugdo deste
problema seria considerar a populagio do Mato Grosso como L. m. rhombeata, desta maneira
este taxon teria uma distribuigdo disjunta (Mata Atlantica e Mato Grosso). No entanto, mesmo
desta maneira L. m. muta continuaria parafilético, pois as populagdes amazoénicas ndo formam um
grupo monofilético segundo esta analise. Para tornar este taxon monofilético poderiamos
restringir a distribuigdo de L. m. muta para latitudes ao norte do rio Amazonas e ampliar a
distribuigdo de L. m. rhombeata para o sul da bacia amazonica, além da Mata Atlantica. No
entanto a populagdo ao norte do rio Amazonas ndo apresenta caracteristicas que as torne
completamente distinta das demais. Através da analise estatistica podemos observar que esta
populagdo se sobrepde a populagdo ao sul do rio Amazonas e também a populagdo do Mato
Grosso. Na analise filogenética esta populagdo € suportada por uma autapomorfia (largura da
faixa postocular), porém o grau de diferenciagdo desta populagdo em relagdo as demais é muito
baixo para que esta seja considerada um taxon distinto. Embora a faixa postocular seja, em geral,
menor em relagdo as demais, existe um grau de sobreposi¢do com outras populagdes o que torna
dificil a diagnose de tal taxon baseada apenas neste carater. Esta mesma argumentagdo também
impede que sejam reconhecidas como espécies cadél uma das populagGes estudadas.

Devido aos problemas acima descritos podemos constatar que as populagdes
sulamericanas possuem diferengas entre si, porém tais diferengas ndo estdo suficientemente
fixadas (DAVIS & NIXON, 1992) para que se possa distinguir duas ou mais linhagens evolutivas
independentes dentro do género Lachesis na América do Sul. Este resultado também é
congruente com as conclusdes de ZAMUDIO & GREENE (1997) que encontraram um nivel de
divergéncia entre sequéncias dos taxons sulamericanos de apénas 0,2%, ndo os reconhecendo
como linhagens distintas. O stafus taxondmico das duas subespécies atualmente reconhecidas é
aqui alterado para que possamos trabalhar apenas com tdxons monofiléticos. A subespécie
Lachesis muta rhombeata WIED, 1824 é colocada na sinonimia de Lachesis muta muta
(Linnaeus, 1766) com base nos resultados conseguidos através do presente trabalho. ZAMUDIO
& GREENE (1997) ndo fizeram tal sinonimizagdo deixando a escolha do uso dessa categoria
taxonOmica a critério do pesquisador. No entanto, a sinonimizagdo € necessaria pois, caso

contrario, L. m. muta torna-se um taxon parafilético como ja explicado. Além disso o uso de
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subespécies na classificagdo taxondmica vem sendo extremamente evitado por alguns autores que
argumentam que o estabelecimento de uma subespécie exige 0 mesmo numero de premissas que o
reconhecimento de uma espécie e que, a partir do momento em que consideramos uma
subespécie, estamos assumindo que esta sublinhagem ira necessariamente se unir a uma linhagem
mais inclusiva, no caso a espécie, em algum momento da sua historia futura (FROST & HILLIS,
1990; FROST et al., 1992).

No presente estudo ndo foi possivel a analise de exemplares provenientes do noroeste da
América do Sul, na costa Pacifica do Equador e Colombia. Um exemplar procedente da provincia
de Darien, Panama, foi examinado e possui caracteristicas semelhantes a L. muta, baseado
principalmente no padrio de colorido da cabega e nimero de escamas ventrais (222).
MARTINEZ & BOLANOS (1982) capturaram e examinaram este espécimen considerando-o
também como L. muta. No entanto, CAMPBELL & LAMMAR (1989) sugerem que as
populagdes do noroeste da América do Sul possam pertencer a L. stenophrys. E de fundamental
importancia que uma maior quantidade de exemplares desta regifo sejam examinados para que se
possa estabelecer o status destas populagdes. Com base no exemplar procedente do Panama e
também com os dados obtidos através da analise filogenética, adicionados aos resultados de
ZAMUDIO & GREENE (1997) considero as populagdes do noroeste da América do Sul como L.
muta, porém ressalto a necessidade do exame de um niimero razoavel de espécimens desta regido
para uma melhor resolug@o deste problema.

De acordo com os resultados obtidos no presente trabalho o género Lachesis possui trés

espécies: L. muta, L. melanocephala e L. stenophrys.
6.1. Consideragées biogeogrificas

Os dados disponiveis até o momento ainda se mostram insuficientes para que se possa
hipotetizar com relativo grau de seguranga a origem do género Lachesis (ZAMUDIO &
GREENE, 1997). Os crotalineos atingiram o Novo Mundo provavelmente através do estreito de
Bering por volta do Mioceno formando uma linhagem monofilética (KRAUS ef al., 1996,
PARKINSON 1999; VIDAL et al., 1999). O posicionamento de Lachesis dentre os Viperidae é
incerto, porém estudos recentes mostram que este género ndo é basal em relagdo aos outros

crotalineos sulamericanos (KRAUS ez al., 1996, PARKINSON 1999; VIDAL et al., 1999).
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ZAMUDIO & GREENE (1997) fizeram estimativas do tempo de divergéncia de Lachesis em
relagdo aos outros crotalineos sulamericanos e também entre as linhagens dentro do género.
Segundo estes autores, o género se diferenciou entre 36-10 milhdes de anos atras, no Mioceno.
As linhagens sul e centroamericanas diferenciaram-se provavelmente entre 18-6,5 milhdes de anos
atras. As centroamericanas divergiram entre 11-4 milhdes de anos atras e as sulamericanas entre
300-800 mil anos atras. Apesar das restrigdes feitas ao uso de reldgio molecular para fazer tais
estimativas (HILLIS et al., 1996), estas podem servir de base para comegar a se tragar hipoteses
biogeograficas. Podemos inferir que alguns eventos geologicos podem ter exercido importante
papel na diferenciagdo das linhagens de Lachesis. A separagdo das linhagens centro e
sulamericanas possivelmente esta fortemente relacionada com o soerguimento da cadeia dos
Andes (ZAMUDIO & GREENE, 1997) que se iniciou no Cretaceo e atingiu as atuais altitudes
por volta do Plio-Pleistoceno (VUILLEUMIER, 1971; POTTS & BEHRENSMEYER, 1992). A
estimativa da divergéncia entre as linhagens sul e centroamericanas (18-6,5 ma.) se sobrepde a
parte do soerguimento da cadeia dos Andes, principalmente o norte desta cadeia, que se deu entre
14-11 milhdes de anos atras (POTTS & BEHRENSMEYER, 1992). A diferenciagdo entre as
linhagens centroamericanas esta relacionada ao soerguimento da Cordilheira de Talamanca que
ocorreu no inicio do Plioceno, entre 8-5 milhdes de anos atras (COATES & OBANDO, 1996) e
que coincide com as estimativas de divergéncia destes clados segundo ZAMUDIO & GREENE
(1997). As populagdes sulamericanas tiveram uma divergéncia bastante recente e sua
diferenciagdo esta relacionada aos eventos que aconteceram durante o Pleistoceno.

Neste periodo a regido neotropical passou por uma alternidncia entre épocas
Umidas/quentes e secas/frias, que sio conhecidas como periodos interglaciais e glaciais,
respectivamente (HAFFER, 1969; VAN DER HAMMEN, 1972, 1974). HAFFER (1969) propds
que o padrdo de distribuigdo de diversos taxons atuais fossem resultado destas alternancias
climaticas que levaram a sucessivas retragoes e expansdes das florestas tropicais, criando o que
ele chamou de “refigios pleistocénicos”. Diversos autores subsequentes corroboraram esta
hipotese através de estudos com répteis (VANZOLINI & WILLIAMS, 1970), borboletas
(BROWN, 1977), mamiferos (CERQUEIRA, 1982), plantas (VUILLEUMIER, 1971), dentre
outros. No entanto, certos autores fizeram criticas a este modelo devido & dificuldade de sua
testabilidade (LYNCH, 1988), por postularem que os refigios ndo sdo necessarios para explicar

os padrdes hoje encontrados (ENDLER, 1982) e também por argumentarem que certos padroes
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de distribuig@o s@o resultados de eventos anteriores ao Pleistoceno (ROSEN, 1978; NELSON &
PLATNICK, 1981; HEYER & MAXSON, 1982).

Independentemente da discussdo acerca da robustez da teoria dos refugios e,
consequentemente, da sua capacidade de explicagdo dos padrdes biogeograficos na regido
neotropical da América do Sul, um fato bem corroborado é que as expansdes e retragdes das
florestas tropicais realmente ocorreu e estd bem documentado (AB’SABER, 1977b; VAN DER
HAMMEN & ASBY, 1994). Levando em consideragdo os dominios morfoclimaticos propostos
por AB’SABER (1977%), BIGARELLA & ANDRADE LIMA (1982) propuseram que a floresta
Amazonica e a Mata Atlantica estiveram em contato durante algum periodo no Quaternario
através da regido hoje ocupada pela caatinga. DE VIVO (1997) através da analise da distribuigdo
de algumas espécies de mamiferos, postula que esta mata de conexdo entre a floresta Amazonica
e a Mata Atlantica era capaz de abrigar espécies arboreas de mamiferos tipicas de florestas
tropicais. Neste trabalho postula-se que tal mata estendia-se do oeste do Maranhdo até o estado
da Bahia. Entretanto, o quanto esta se interiorizava ainda ndo € possivel determinar. Esta mata
provavelmente possibilitou que algumas espécies que hoje apresentam distribuicdo disjunta na
floresta Amazodnica e Mata Atlantica apresentassem populagdes contiguas durante o Quaternario
o que impossibilitou a diferenciagdo das mesmas em espécies diferentes (DE VIVO, 1997).

Esta é uma hipotese que pode explicar os resultados obtidos no presente trabalho para as
populagdes da América do Sul do género Lachesis. Nao ha subsidios para se estabelecer uma rota
de conexdo para as populagdes Amazonicas e da Mata Atlantica deste género, pois até o
momento ndo ha nenhum indicio da presenga do mesmo em tempos passados na area onde hoje se
encontra o dominio da Caatinga. Uma outra possibilidade é uma conex@o através das regidoes mais
meridionais dos dominios do Cerrado, passando pelos estados do Mato Grosso, Goias e Minas
Gerais. Da mesma maneira ndo ha nenhum indicio, até o momento, de que esta hipdtese seja
verdadeira. O que os resultados obtidos através deste trabalho nos sugere é somente que as
populagGes Amazonicas e da Mata Atlantica do género Lachesis conseguiram, por algum motivo,
manter um determinado fluxo génico entre elas o que impossibilitou uma total diferenciagdo
destas e, além disso, que a regido do estado do Mato Grosso exerceu importante papel neste

processo, como foi constatado também através de dados moleculares (ZAMUDIO & GREENE,
1997).
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7. CONCLUSOES

O género Lachesis possui trés espécies: Lachesis muta, Lachesis stenophrys e Lachesis
melanocephala,

A subespécie Lachesis muta rhombeata ndo é reconhecida, pois embora apresente um
determinado grau de diferenciagdo em relagdo as demais populagdes sulamericanas, exibe
um alto grau de sobreposi¢do com estas e, além disso, o reconhecimento deste taxon
tornaria Lachesis muta muta parafilético;

As populagdes da regido do estado do Mato Grosso sd@o mais relacionadas com as
populagdes da Mata Atlantica do que com as populagdes Amazdnicas;

Em tempos remotos as populagdes Amazdnicas e da Mata Atlantica conseguiram manter
um determinado fluxo génico entre elas; e

As linhagens da América Central e da América do Sul sdo independentes.
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Apéndice I

Material examinado:

Lachesis muta

BRASIL: ACRE: Rio Branco: MCPRS 2710; AMAPA: Ferreira Gomes: IB 25404; Oiapoque: IB
24830; IB 13876; Rio Tracajuba (a esquerda de Macapa): IB 25406, AMAZONAS: Presidente
Figueiredo: MPEG 18845; MPEG 17589; MPEG 17554; MPEG 17763, MPEG 17522; IB
52391; IB 52408; IB 53441; IB 52924; IB 53440; IB 52406; IB 52391; IB 52709; IB 53542; IB
52926; IB 52925; IB 53423; IB 52392; IB 52707 IB 52708; IB 52409; IB 52410; IB 52407; IB
52411; IB 52393; Manaus; IB 52923; IB 43218; IB 45997; IB 43615; IB 40929; IB 43156; IB
41406, PARA: Altamira; IB 43149; Ananindeua; MPEG 16822; IB 46586; IB 48080; Apei:
MPEG 1203; Belém: MPEG 6359; IB 46558; IB 41296, IB 42952; IB 42656; IB 46123, Breves:
IB 41521; Cameta: IB 2551; Col6nia Nova (proxima ao rioGurupi- BR-316): MPEG 15058;
Itaituba: IB 55687; Maraba: MPEG 10162; MPEG 16523; MPEG 16509; MPEG 13424; MPEG
17232; MPEG 16786, MPEG 18484; MPEG 12808, MPEG 12807, MPEG 17163; MPEG
16514; MPEG 15530; MPEG 16773; IB 54648; Melgaco: MPEG 19144, Peixe-Boi: MPEG

17861; Porto Jarbas Passarinho (rio Araguaia): MPEG 12744; Redencdo: IB 40905; Santarém:
IB 51542; Taciateua: MPEG 507; Tucurui: IB 49544; IB 49927; IB 46169; IB 46988; IB 48082;
IB 48085; IB 49919; IB 49920; IB 49921, IB 49918; IB 49922; IB 47780; IB 46657; IB 49545,
IB 49549; IB 49548; 1B 47701; IB 46670, IB 48678; IB 48081; IB 51543; IB 49915; IB 49916;
IB 48230; IB 49546, IB 46990; IB 46642; IB 46989; IB 46664; IB 49547; Viseu: MPEG 10161,
RONDONIA: Porto Velho: IB 50978; IB 33715; MPEG 17760; MATO GROSSO: Alta Floresta:
IB 44586; IB 53012; IB 42231; IB 42114; IB 49030; IB 52953; IB 41526; IB 41523; IB 47001;
Jacaré (Alto Xingu): IB 41324; Barra do Garga: IB 54352; IB 32226; IB 32920; IB 40866, IB
41294; 1B 41325; IB 40736; IB 45965; IB 41428; IB 41457, Base aérea de Cumbica; IB 43834;
Caceres: IB 37512; IB 37512; IB 37295, IB 40087; Canarana: IB 50076; IB 54350; Cuiaba: IB

50117; IB 50974; Juina: MNRJ 4753; Lagoa Augusta: IB 22287; Pontes e Lacerda: IB 55684;
Reserva Gorotoré: IB 37514; Ribeirdo Cascalheira; IB 55688; IB 54352; IB 55685; IB 56342; IB
54647; 1B 54646; IB 55015; IB 56481; IB 55683; IB 55686; Santa Terezinha: IB 50116; Sao
Félix do Araguaia: IB 54953; IB 55060; IB 54838; IB 55682; IB 55681; Sdo José do Xingu: IB
46793; Sinop: IB 50976; IB 50992; MNRJ 3544; Vera: IB 43845; GOIAS: Niquelandia: MNRJ
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8028; ALAGOAS: Quebrangulo: IVB 2909; IVB 2993; IVB 2976; IVB 2975; IVB 2985; Rio
Largo: IB 25122; Sdo José da Laje; IB 54916; IB 54224; IB 54351; Utinga; IB 1140 (paratipo de

Lachesis muta noctivaga Hoge, 1966); IB 1154 (paratipo de L. m. noctivaga), CEARA:
Guaramiranga: IB 56222; Pacoti: UFC 2065; UFC 2064, PERNAMBUCO: s/ proc.: IB 7162
(paratipo de L. m. noctivaga); s/ proc.: IB 1023 (paratipo de L. m. noctivaga); s/ proc.: IB 1000
(paratipo de L. m. noctivaga); s/ proc.: IB 3189 (paratipo de L. m. noctivaga), s/ proc.. DMB
418; Barreiras: IB 8697 (paratipo de L. m. noctivaga); IB 8698 (paratipo de L. m. noctivaga);, 1B
8699 (paratipo de L. m. noctivaga), Nazaré da Mata: IB 10 (paratipo de L. m. noctivaga), Recife:

IB 4455S; IB 2734 (paratipo de L. m. noctivaga), IB 4548 (paratipo de L. m. noctivaga), 1B
46792; IB 34442; Socorro do Jaboatdo: IB 42424; PARAIBA: s/ proc.: IB 51283; BAHIA: s/

proc: IB 3220 (paratipo de L. m. noctivaga), Amargoza: IB 4549 (paratipo de L. m. noctivaga),
Ilhéus: IB 16923 (paratipo de L. m. noctivaga), IB 16118 (paratipo de L. m. noctivaga); MNRJ

3039; Valenga: MNRJ 4760; Maraua; IB 3057 (paratipo de L. m. noctivaga), Teixeira de Freitas:
IB 52945; Belmonte: IB 51492; MINAS GERAIS: Carangola: IB 8439 (paratipo L. m.
noctivaga) IB 8429 (paratipo L. m. noctivaga), Lajinha: IB 29283; Cachoeirinha: IB 8683; IB
9320; IB 9308 (paratipo de L. m. noctivaga), IB 9309 (paratipo de L. m. noctivaga), IB 9310
(paratipo de L. m. noctivaga), Caratinga: IB 00009, ESPiRITO SANTO: Calgado: IB 7631
(paratipo de L. m. noctivaga), Colatina: IB 30602; IB 32294; IB 31433; IB 43916, Guandu: IB
8685 (paratipo de L. m. noctivaga), IB 8684 (paratipo de L. m. noctivaga); IB 8605 ( paratipo L.
m. noctivaga); 1B 8649 (paratipo de L. m. noctivaga), 1B8499 (paratipo L. m. noctivaga) ;
Vitéria; IB 17957 (hol6tipo de L. m. noctivaga), Sdo Domingos: IB 30926; IB 25123; IB 25123;
S3o Gabriel da Palha; IB 52042; IB 50975; IB 50578; IB 51282; IB 51228; IB 53013; IB 50487,
RIO DE JANEIRO: Santa Maria Madalena: IVB 001.

PANAMA: Provincia de Darién: UCR 8061

Lachesis stenophrys
COSTA RICA: Alajuela, Sao Miguel, Guapilito: UCR 12644; Cartago, Turrialba, Pavones: UCR

7146; Heredia, Sarapiqui, Porto Viejo (E. B. La Selva): UCR 3126; UCR 5804; Limon, Siquirres,
Alto Guayacin: UCR 14080; UCR 14079; UCR 13710; Limon, Talamanca: UCR 7412.

Lachesis melanocephala

COSTA RICA: Puntarenas, Golfito, Pl. Blanca: UCR 1589
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* Os exemplares de L. setenophrys e L. melanocephala examinados no Instituto Clodomiro
Picado, San Jose, Costa Rica, ndo possuem nimero de colegdo e, portanto, ndo estdo

relacionados na lista acima.

Apéndice I1

Tabela XX1. Medianas dos caracteres meristicos com sobreposigdo utilizados na analise filogenética. MT= Mato
Grosso; SA= sul do rio Amazonas, MA= Mata Atlantica, NA= norte do rio Amazonas, ACA= América Central
costa Atlantica; ACP= América Central costa Pacifica; Bl= Botriechis lateralis, Bn= Botriechis nigroviridis, An=
Atropoides nummifer. Cant= nimero de cantais; Dora= namero de dorsais anteriores; Dorm= nimero de dorsais
no meio do corpo; Dorp= nimero de dorsais posteriores; Fo= numero de prefoveais; Fsubfo= nimero de fileiras de
escamas subfoveais; Gv= gular-ventral, II= nimero de infralabiais, Ilsm= sulco mentoniano-infralabial; Iol=
numero de interoculolabiais; Iric= interrictais; Isupo= intersupraoculares, Lfx= largura da faixa pds-ocular, M=
numero de escamas que formam o sulco mentoniano; Sc= nimero de subcaudais, Sl= numero de supralabiais;
Subo= nimero de suboculares;, Ventr= nimero de escamas ventrais. '

Variivel MT SA MA NA ACA ACP BL BN AN MAX. MIiN.

DORA 3,64 3,64 3,61 3,61 3,61 3,64 3,18 3,14 3,26 3,64 3,14

DORM 3,58 3,58 353 356 358 -364 314 304 326 364 304

DORP 326 326 326 326 326 326 297 271 294 326 277

VENTR 542 5,43 5,39 5,42 5,30 5,35 5,09 5,06 4,79 5,43 4,79

SC 361 358 356 364 369 369 422 4,0 362 422 358

SL 240 230 240 240 230 230 244 240 240 230 240
FSUBFO 0,69 0,69 0,69 0 0 0 0 0 1,10 1,10 0

IL 277 277 277 277 271 276 256 240 256 277 240

ISUPO 264 264 264 256 256 256 208 195 224 264 1,95

SUBO __ 0,69 1,10 069 1,10 1,00 1,10 139 1,10 1,00 1,39 _ 0,69

IOL 1,79 1,95 1,79 1,79 1,95 1,95 1,39 1,61 1,87 1,95 1,39

FO 1,10 139 1,00 110 124 069 135 161 187 187 0,69

CANT 1,61 1,61 1,39 1,61 1,61 1,61 1,39 1,39 1,50 1,61 1,39

IRIC 343 343 347 340 340 337 328 322 330 347 322

M 2,40 2,40 2,40 2,40 2,40 2,44 2,40 2,40 2,20 2,44 2,20

ILSM 2,20 2,20 2,20 2,20 2,30 2,30 2,08 1,79 1,95 2,30 1,79

GV 2,20 2,08 1,79 2,08 1,87 1,95 1,70 1,60 1,49 2,20 1,49

LFX 1,25 1,10 1,25 0,92 1,10 - - - 1,08 1,25 0,92




Apéndice III

Figura 10 Vista dorsal da cabeca de dois exemplares de L. nuta provenientes
de Ciceres, MT (IB 40087: IB 42424), mostrando a variagdo no padrao de
colorido da cabeca.

Figura 11 Vista dorsal da cabeca de um exemplar de L. muta procedente de
Ribeirdo Cascalheira, MT (IB 56481) posicionado a esquerda e, a direita,
exemplar de L. muta procedente de Alto Xingu, MT (IB 41324) evidenciando
variac¢ao no padrao de colorido da cabeca.

55



Figura 12. Vista dorsal da cabega de trés exemplares de L. muta procedentes
de Tucurui, PA (IB 46807, IB 46933; IB 47655) mostrando variagdo no
padrao de colorido da cabega.

Figura 13. Vista dorsal da cabeca de dois exemplares de L. muta (a esquerda-
IB 53013) procedente de Sao Gabriel da Palha, ES e (a direita- IB 47655)
procedente de Tucurui, PA mostrando padrées de colorido pouco distintos.



Figura 14. Vistadorsal de L. melanocephala e L. stenophrys.

Figura 16 Vista dorsal de L. muta procedente de Pernambuco (IB 1000).
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Figura |7 Vista dorsal de um exemplar de L. muta procedente de Ribeirao
Cascalheira, MT (IB 56481).

Figura 18. Exemplar de L. stenophrys, Costa Rica



Figura 19. Exemplar de L. melanoce phala, Costa Rica.
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