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RESUMO

Virtualmente todos os processos bioldgicos sao influenciados pela temperatura. Desta
forma, os animais, em geral, investem tempo e energia para regular a temperatura corpérea
(Tc) ao passo que o0s animais ectotérmicos, em particular, ttm sua biologia fortemente
moldada pela termorregulagcdo comportamental. No caso das serpentes o desempenho em cada
atividade em particular pode ser otimizado ou prejudicado em diferentes temperaturas. Como
consequéncia, serpentes podem alterar a temperatura corporea selecionada com base no tipo
de atividade que esta sendo exercida no momento e de acordo com a disponibilidade térmica
do ambiente. Um exemplo bem conhecido é a selecdo de micro-habitats com temperatura
mais elevada levando a um aumento significativo da Tc ap6s a ingestdo do alimento,
comportamento referido como “resposta termofilica pos-prandial”. Este aumento da Tc
sabidamente acelera a digestdo e, possivelmente, traz beneficios no orcamento de tempo e
energia das serpentes. No entanto, a busca de sitios térmicos mais propicios deve acarretar em
custos e riscos, especialmente em serpentes recentemente alimentadas que tem a capacidade
de locomocao reduzida e, portanto, poderia torna-las mais vulneraveis a predacdo. Como as
serpentes solucionam este conflito entre os beneficios providos por um aumento da Tc durante
a digestdo do alimento e os riscos envolvidos com a termorregulacdo é, atualmente, ignorado.
Desta forma, o objetivo do presente estudo foi documentar a resposta termofilica pds-prandial
da cascavel, Crotalus durissus terrificus, em condicdes de laboratério, disponibilizando ou
ndo abrigos (tocas) em um gradiente térmico.

Nossos resultados permitem concluir que C. d. terrificus apresenta um ciclo circadiano
de variacdo da Tc, com temperaturas mais altas registradas no final da tarde e inicio da noite.
A alimentacdo causou um aumento da temperatura corpdrea média de C. d. terrificus e este
aumento foi primordialmente devido a um incremento das temperaturas minimas nos dias
iniciais da digestdo. Com a disponibilizacdo de abrigos, 0 comportamento termorregulatorio
de C. d. terrificus foi consideravelmente alterado levando a uma diminui¢do das Tc’s e um

aumento da amplitude de variacao diéria.

Palavras chave: serpentes, temperatura corpOrea, ectotérmicos, resposta termofilica pds-

prandial.
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ABSTRACT

Virtually all biological processes are influenced by temperature. Thus, animals generally
invest time and energy to regulate body temperature (Tc) while ectotherms, in particular, have
their biology strongly shaped by behavioral thermoregulation. In snakes, performance in each
particular activity can be enhanced or impaired at different temperatures. Consequently,
snakes can alter body temperature selected based on the type of activity being carried out at
the time and according to the availability of the thermal environment. A well-known example
is the selection of micro-habitats with higher temperature leads to a significant increase in Tc
after ingestion of food, behavior referred to as “post-prandial thermophilic response™. This
increase of Tc accelerates digestion and possibly brings benefits in the budget of time and
energy of snakes. However, the search for thermal sites should result in more favorable costs
and risks, especially recently fed into serpents which is capable of locomotion reduced and
therefore could make them more vulnerable to predators. As snhakes resolve this conflict
between the benefits provided by an increase in Tc during the digestion of food and the risks
involved with thermoregulation is currently ignored. Thus, the objective of this study was to
document the post-prandial thermopbhilic response of rattlesnake, Crotalus durissus terrificus,
under laboratory conditions, offering or not shelters (burrows) in a thermal gradient.

Our results suggest that C. d. terrificus has a circadian variation of Tc with higher
temperatures recorded in the late afternoon and early evening. The feed caused an increase in
mean body temperature of C. d. terrificus and this increase was primarily due to an increase in
minimum temperatures in the early days of digestion. With the availability of shelters, the
thermoregulatory behavior of C. d. terrificus was considerably modified leading to a decrease

of Tc's and an increased range of daily variation.

Keywords: Snakes, body temperature, ectotherms, postprandial thermophilic response.



Introducdo |3

INTRODUCAO

Serpentes possuem grande distribuicdo geografica ocupando quase todos os ambientes
do planeta (CADLE, 1987; LILLYWITHE & HENDERSON, 1993; REINERT, 1993;
BAUCHOQOT, 1997; COGGER & ZWEIFEL, 1998; POUGH et al., 2003). Isto reflete a grande
irradiacdo adaptativa que esse grupo vem sofrendo desde sua origem no periodo Cretaceo
(GREENE, 1997; POUGH, 1983; POUGH et al., 1998), o que possibilita a exploracdo de
diversos nichos ecoldgicos (FITZGERALD et al. 2002) e, consequentemente, uma vasta
gama de ambientes térmicos.

Como todo vertebrado ectotérmico, as serpentes estdo sujeitas as mudancas diarias e
sazonais em sua temperatura corpdrea, o que afeta significativamente suas funcdes bioldgicas.
Para termorregularem, as serpentes utilizam fontes externas de calor, como por exemplo, a
radiacdo solar (SCHMIDT-NIELSEN, 2002; POUGH et al, 2003). A relagdo entre
termorregulacdo ambiental e fisiologia térmica tem sido foco de estudo de diversos
pesquisadores por varias décadas (HUEY, 1982; DORCAS, et al. 1997; ANGILLETTA, et al.
2002b; MARTIN & HUEY, 2008), sendo que muitos deles enfatizam a preciséo e acuracia da
regulacdo da temperatura corpérea (HUEY, 1974, 1991;. PETERSON et al, 1993).

Em répteis, os primeiros estudos sobre a termorregulacdo foram realizados por
COWLES & BOGERT (1944) que demonstraram que lagartos podiam regular a sua
temperatura corporal de maneira precisa e que esta regulacdo variava entre diferentes
espécies. Atualmente encontra-se bem estabelecido que animais ectotérmicos utilizam
mecanismos comportamentais para reduzir o impacto da variacdo temporal e espacial da
temperatura ambiental sobre a temperatura corpérea (CASEY, 1981; AVERY, 1982;
HUTCHISON & DUPRE, 1992; POUGH et al, 1998; POUGH et al., 2003). No entanto, a
precisdo do controle da temperatura corporea envolve a complexa combinacédo entre filogenia,
tamanho corporal, custo ecologico e comportamental e os beneficios da termorregulacédo
(HUEY, 1982; STEVENSON, 1985 a,b; DIAL & GRISMER, 1992; POUGH et al, 1998;
POUGH et al., 2003). No caso dos repteis, a regulagdo da Tc se deve primordialmente a
ajustes comportamentais e escolha de micro-habitats (COWLES & BOGERT, 1944,
PATTERSON & DAVIES, 1982; HUEY & KINGSOLVER, 1989; KROHMER, 1989;
PETERSON et al., 1993), embora ajustes fisiologicos e morfologicos também ocorram
(BARTHOLOMEW & LASIEWSKI, 1965; DZIALOWSKI & O’ CONNOR, 1999;
TATTERSALL et al., 2004; SEEBACHER & FRANKLIN, 2005; TRULLAS et al., 2007).
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Dessa forma, a importancia de estudos sobre o efeito da temperatura sobre aspectos do
comportamento e da fisiologia (HUEY & STEVENSON, 1979; HUEY, 1982), locomocao
(BENNETT, 1980; HIRANO & ROME, 1984), fungdes imunoldgicas (MONDAL & RAl,
2001) e sensoriais (WERNER, 1976; STEVENSON et al., 1985), habilidade de forrageio
(GREENWALD, 1974; AYERS & SHINE, 1997), reproducéo (NAVAS & BEVIER, 2001) e
taxas de alimentagéo e crescimento (DUTTON et al., 1975; VAN DAMME et al., 1991) em
animais ectotérmicos, vém ganhando muita importancia, para melhor compreensao dos seus
modos de vida e 0s mecanismos adaptativos envolvidos.

As atividades das serpentes sdo extremamente influenciadas pela temperatura e podem
ser afetadas de modo dissimilar por variagdes da temperatura corpérea (GREENWALD &
KANTER, 1979; STEVENSON et al., 1985; SLIP & SHINE, 1988 a), de forma que o
desempenho em cada atividade em particular (como por exemplo, a locomocdo e a digestao)
pode ser otimizado ou prejudicado em diferentes temperaturas. Como consequéncia, serpentes
podem alterar a temperatura corpérea selecionada com base no tipo de atividade que esta
sendo exercida no momento e de acordo com a disponibilidade térmica do ambiente. Por
exemplo, diversas espécies de serpentes sdo conhecidas por apresentarem um aumento
significativo da temperatura corpdrea apés a ingestdo do alimento, ou seja, por apresentarem
uma resposta termofilica pos-prandial (REGAL, 1966; GREENWALD & KANTER, 1979;
SLIP & SHINE, 1988 a, b; JAEGER & GABOR, 1993; SIEVERT & ANDREADIS,1999).
Este comportamento foi também observado em uma grande variedade de vertebrados
ectotérmicos, como lagartos, crocodilos, tartarugas, peixes e anfibios (WALL & SHINE,
2008) e, recentemente em invertebrados (PETERSEN et al., 2011). A importancia ecoldgica
desse aumento pds-prandial da temperatura corporea estaria ligada a aceleragdo do processo
digestivo, a custa de uma elevacdo da taxa metabdlica durante a digestdo, conhecido como
Acdo Dindmica Especifica, ADE (KLEIBER, 1961; WANG et al., 2003; TOLEDO et al.,
2003). Inversamente, animais submetidos a jejuns prolongados podem regular sua Tc em
niveis mais baixos, reduzindo sua taxa metabolica e conservando energia (POUGH et
al.,1999).

Estudos sobre a resposta termofilica pds-prandial em serpentes comumente sdo
baseados em experimentos de curta duracdo, com poucos individuos experimentais e sem que
a repetibilidade da resposta seja aferida (REGAL, 1966; GREENWALD & KANTER, 1979;
SLIP & SHINE, 1988 a, b; JAEGER & GABOR, 1993; SIEVERT & ANDREADIS,1999).
Alguns estudos ainda apontam que a resposta termofilica pds-prandial pode variar de forma

interespecifica entre as serpentes e tambem entre estudos de laboratério (em gradientes
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térmicos) e estudos de campo (BLOUIN-DEMERS & WEATHERHEAD, 2001). Em geral,
estudos realizados em gradientes térmicos em laboratorio encontram uma resposta termofilica
mais pronunciada do que os estudos de campo.

O papel das variaveis existentes no ambiente natural (complexidade estrutural do
habitat, disponibilidade de reflgios, risco de predagdo, etc.) raramente é considerado nos
estudos sobre termorregulagdo desenvolvidos em laboratorio. De forma que, pelo menos parte
da diferenca observada entre a resposta termofilica pos-prandial observada em uma situacéo
natural e em laboratério, talvez se deva a simplificacdo inerente desta Gltima condicdo. O
investimento ideal na termorregulacdo depende da relacdo entre custos e beneficios
associados (HUEY & SLATKIN, 1976). Os custos podem envolver o aumento do risco de
predacdo associados a uma maior exposicdo (HERTZ et al 1982;. PIANKA & PIANKA,
1970) e a reducdo do tempo disponivel para outras atividades (GREGORY et al 1999;. HUEY
& SLATKIN, 1976). Tais custos sdo ainda mais relevantes se considerarmos que apds a
alimentacdo as serpentes tém sua capacidade de locomocao/defesa diminuidas (GARLAND &
ARNOLD, 1983; FORD & SHUTTLESWORTH, 1986). Portanto, a utilizacdo de locais
abrigados durante o periodo pos-prandial pelas serpentes pode representar uma resposta de
valor adaptativo ao minimizar os riscos de predacdo (COOPER, 1998; MARTIN & LOPEZ,
1999; DOWNES, 2001). Por outro lado, a exploracdo de areas mais abertas e propicias a
termorregulacdo parece ser bastante importante no periodo p6s-prandial resultando, inclusive,
na resposta termofilica pds-prandial e beneficios associados, discutidos acima. Como as
serpentes resolvem este conflito entre os beneficios providos por um aumento da Tc durante a
digestdo do alimento e os riscos envolvidos com a termorregulacdo é, atualmente, totalmente
ignorado.

Desta forma, o presente projeto foi concebido para investigar a resposta termofilica pds-
prandial da cascavel, Crotalus durissus terrificus, em condi¢des de laboratério, porém, com
graus de complexidade espacial variavel. Especificamente, nos tentamos avaliar: 1) se esta
espéecie exibe uma resposta termofilica pos-prandial quando colocada em um gradiente
térmico, onde a temperatura constitui a Unica variavel disponivel e; 2) como esta resposta é
influenciada pela introducéo de uma segunda varidvel, com potencial relevancia ecolégica, no

caso a disponibilidade de locais de abrigo.
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OBJETIVO

O objetivo deste trabalho foi testar, em condicGes de laboratorio, se a presenca e a
disposicdo de abrigos (tocas) dentro do gradiente térmico afetaria significativamente a
resposta termofilica pos-prandial da cascavel, Crotalus durissus terrificus. Neste contexto,

formulamos as seguintes hipoteses:

- As temperaturas selecionadas por Crotalus durissus terrificus em gradiente térmico
sdo mais elevadas em animais alimentados em comparagdo com animais em jejum (i.e.,

resposta termofilica pds-prandial).

- A resposta termofilica pos-prandial é mais marcante nos dias imediatamente apds a

ingestdo do alimento diminuindo em magnitude com o progresso da digestao.
- A resposta termofilica pos-prandial é afetada pelo ciclo circadiano.

- Com a disponibilizacdo de abrigos dentro do gradiente térmico, as serpentes buscam

estes abrigos mesmo que isto implique em custos termorregulatérios.

- Na presenca de abrigos, as serpentes apresentam um aumento dos deslocamentos entre
os abrigos e areas de temperatura mais elevada, resultando em uma maior amplitude na

variacdo da temperatura corpérea ao longo do dia.

- A utilizacdo dos abrigos e o comportamento termorregulatério sdo afetados pelo ciclo

circadiano e variam ao longo da digestéo.
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MATERIAL E METODOS

Animais

A cascavel, Crotalus durissus terrificus, € uma serpente de médio porte (comprimento
dos adultos variando entre 80 a 180 centimetros), pegonhenta e com denti¢do solendglifa,
vivipara, de habitos crepusculares e noturnos, terrestre e natural de areas abertas com clima
Seco e quente, como grande parte do cerrado. Esta espécie inclui basicamente roedores em sua
dieta, os quais sdo0 mortos pela injecdo de veneno durante o bote (ver BUCHERL, 1979;
SANTOS, 1981; FRANCISCO, 1997, BORGES, 1999, MARQUES et al. 2004; MARQUES
et al. 2005).

No presente estudo foram utilizados individuos adultos de ambos os sexos de Crotalus
durissus terrificus, provenientes de animais nascidos em cativeiro no Laboratorio de
Herpetologia e Fisiologia Animal da Universidade Estadual Paulista "Jalio de Mesquita
Filho", campus de Rio Claro, SP. As fémeas que deram origem a estes animais foram
coletadas em diversas localidades no Estado de Sao Paulo.

Os individuso experimentais foram mantidos individualmente em caixas de madeira (30
X 29 x 27 cm) forradas com papeldo corrugado, com frente de vidro e furos laterais para
ventilacdo. Tais serpentes foram alimentadas com ratos (Rattus norvergicus) e/ou
camundongos (Mus musculus) em intervalos regulares de aproximadamente 20 dias. Um
pequeno abrigo de madeira e um recipiente com agua foram mantidos permanentemente
dentro das caixas de manutencao.

Antes do inicio dos experimentos, as serpentes foram individualizadas por meio do
implante de “microchips” para posterior identificagdo (Transponder ISO FDX-B, 134,2 Khz,
AnimallTAG®)

Protocolo Experimental

Todos os experimentos foram realizados em uma sala (5 x 5 m) localizada no
Laboratorio de Herpetologia e Fisiologia Animal da Universidade Estadual Paulista "Jalio de
Mesquita Filho", campus de Rio Claro, SP, onde foi construido um gradiente térmico (Fig. 1).
Este gradiente (4 x 1 m) foi montado de forma a oferecer uma variacao de temperatura de 17°
a 45°C. Para isso, dois banhos termostaticos (TE 184) circularam a agua aquecida/resfriada
através de condutores construidos de chapa galvanizada (1 x 0,3 x 0,02 m). Estes condutores

foram interligados de forma a formarem dois conjuntos independentes, um frio e outro quente.
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A &gua circulada atraveés de cada um destes conjuntos retornava ao respectivo banho
termostético. Estes condutores foram arranjados na base do gradiente cobrindo cerca de 90%
de seu comprimento e sobre eles foram posicionados duas chapas de cobre (1 x 2 m), as quais
constituiram o substrato do gradiente. O ajuste da transferéncia de calor entre a agua contida
nos condutores e a chapa de cobre foi regulado pela interposi¢cdo de material isolante (Manta
para drenagem Bidim®) entre as duas estruturas. O arranjo destes materiais foi planejado no
sentido de oferecer temperaturas extremas nas partes opostas do gradiente, mas com a
formacdo de um gradiente térmico continuo e regular entre estes extremos. Durante todos 0s
experimentos a temperatura do ar na sala experimental foi mantida em 30°C com o uso de um
aparelho de ar condicionado. As paredes que delimitaram o gradiente foram construidas em
mdf e, para otimizacdo da coleta de dados, o gradiente foi divido por uma chapa dura de fibra
de madeira (Eucatex) em duas partes iguais, lado direito e lado esquerdo (Fig. 2). Este
procedimento permitiu a realizacdo dos experimentos com dois individuos simultaneamente.

Uma camera de video com capacidade de captura de imagens noturnas foi adaptada a
um computador (conjunto formado por: camera com leds IR, adaptador Easycap e receptor de
camera wireless) e posicionada logo acima do gradiente para capturar fotos a cada 20 minutos
ao longo de todo o0 experimento.

Os abrigos utilizados no tratamento das serpentes alimentadas com a disponibilizacdo
de abrigos, foram confeccionadas através de bacias de plastico de 4 litros, 28 cm de diametro
e 10 cm de altura (Plastpremium). A lateral de cada bacia foi aberta por um orificio (7x7cm)
para a entrada e saida dos animais. Na regido superior da bacia, foram feitos 3 orificios (7 cm
de diametro) cobertos com tela (Tela Mosquiteiro Polyester, Elastobor) permitindo a
visualizagdo do posicionamento das serpentes (Fig. 2).
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Fig. 1 — Foto do gradiente térmico em teste. Banhos termostatizados (A e B); condutores de
chapa galvanizada (C); chapas de cobre (D); material isolante entre as duas estruturas (E);
paredes que delimitam o gradiente (F). A parte frontal foi removida para obtencéo da foto.
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Fig. 2 — Foto do gradiente térmico. Diviséria de madeira (A); abrigos (tocas) (B).

Tratamentos Experimentais

O estudo foi constituido de trés tratamentos experimentais e cada individuo foi
submetido a todos os tratamentos.
- Tratamento 1: (controle): As serpentes permaneceram em jejum por um periodo de dez dias
consecutivos dentro do gradiente térmico sem a presenca de abrigos (tocas).
- Tratamento 2: As serpentes permaneceram dentro do gradiente sem a presenca de abrigos
(tocas) por um periodo de 24 horas, para a determinacdo da temperatura preferida em jejum.
Apos, as serpentes foram alimentadas e imediatamente apds a alimentacdo, foram retornadas
ao gradiente térmico, onde foram acompanhadas por um periodo de 10 dias consecutivos.
- Tratamento 3: Repeticdo do tratamento 2, porém, com a presenca de abrigos em areas (i.e.,

zonas de temperatura) distintas daquelas (aprox. 0,5 m) selecionados pelas serpentes no
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tratamento 2. Visamos, desta forma, criar um conflito entre termorregulacdo vs. exposicao e
investigar como as serpentes se comportam nesta situacao.

Em todos os casos, as serpentes foram alimentadas com ratos (Rattus norvergicus) e/ou
camundongos (Mus musculus) com massas equivalentes a 30% + 2% de suas massas
corporeas. Essas presas foram oferecidas vivas e o0 experimento s6 prosseguiu quando as

serpentes capturavam e ingeriam as presas voluntariamente.

Registro da temperatura

Para o registro da temperatura corporea das serpentes e da area de manutencao foram
utilizados sensores e registradores integrados de temperatura (iButton®). Estes iButtons foram
aferidos antes e ap0s sua utilizacdo contra um termémetro de mercurio de precisdo
(Labortherm-N, 75 mm) em pelo menos 5 temperaturas diferentes. Apds a calibracéo prévia,
os iButtons foram conectados a um computador, via receptor Blue Dot e programados para a
coleta de dados utilizando-se o programa BoxCar® Pro 4.0 for Windows (Onset Computer
Co.). A coleta de dados foi programada para estender-se ao longo de 34 dias com leitura de
temperatura a cada 20 min.

Os iButtons foram implantados cirurgicamente nas serpentes pelo menos uma semana
antes da data programada para o inicio da coleta de dados. Ap6s o implante dos iButtons as
serpentes retornavam para o cativeiro no Laboratério de Herpetologia e, ao longo deste
periodo de recuperacdo pds-cirdrgica, os animais foram inspecionados periodicamente para
avaliacdo de suas condicGes gerais.

Quinze iButtons foram utilizados para amostragem do ambiente térmico disponivel aos
animais, desde a temperatura mais alta até a temperatura mais baixa em cada quadrante e
entre os quadrantes de ambos os lados do gradiente (Fig. 3). No tratamento com a presenca
de abrigos (tocas), os iButtons também foram utilizados para o registro da temperatura no
interior dos abrigos. Além disso, para melhor visualizacdo da distribuicdo gradual das
temperaturas ao longo da extensdo do gradiente foram feitas imagens termogréficas do
gradiente em funcionamento por meio da utilizacdo de uma camera térmica (Flir SC-640, Fig.
4).
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Fig 3. - Amostragem do ambiente térmico. Média da variacdo de temperaturas registradas ao
longo do gradiente por um periodo de 30 dias consecutivos. Note a linearidade na distribui¢do
de temperaturas. A temperatura foi registrada a cada 20 minutos por meio de iButtons
posicionados a cada meio metro ao longo do gradiente térmico. O primeiro e o Gltimo

registro da figura representam a temperatura minima e maxima que o gradiente térmico
atingiu.
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Fig. 4 — Imagem termografica do gradiente em funcionamento. A area destacada (retangulo
branco) indica a distribuicdo das temperaturas ao longo da extensdo do gradiente. Notar como
a variacao de temperatura ocorre de maneira gradual e paulatina.

Posicionamento dos abrigos

As zonas de temperatura selecionadas pelas serpentes no tratamento 2 (animal
alimentado sem a presenca de abrigos) foram definidas por meio da analise de imagens
seguidas do calculo da porcentagem do tempo de permanéncia do animal nos quadrantes do
gradiente. Ap0s, trés quadrantes que obtiveram maiores porcentagens de tempo de
permanéncia dos animais seguiram durante o tratamento 3 ou seja, 5 abrigos foram
introduzidos, no tratamento 3, a 22 cm um do outro, exceto nas zonas térmicas preferidas
pelas serpentes durante o periodo pds-prandial no tratamento 2 (Fig. 5). Ou seja, para
utilizarem-se dos abrigos durante o periodo pés-prandial no tratamento 3, as serpentes teriam
que se deslocar para uma zona térmica que, na média, possuia diferenca de aproximadamente
4°C do que aquelas selecionadas na auséncia dos abrigos (estimada com base no tratamento
2).
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Fig. 5 — Representacdo do gradiente térmico e do posicionamento das tocas.

Cirurgia

As serpentes foram anestesiadas por meio da inalacdo de gas carbbnico (CO,) até a
perda do controle motor, o que foi aferido pela incapacidade do animal de orientar seu corpo
corretamente quando colocado em decubito dorsal (WANG et al.,1993). Deste ponto em
diante o fluxo de CO, foi interrompido e permitido que as serpentes voltassem a respirar ar
atmosférico. Durante o procedimento cirrgico, na dependéncia do grau de narcose desejado,
foram intercalados periodos de exposi¢do ao ar ou ao CO,. O local do implante foi tratado
com anestésico local a base de cloridrato de lidocaina (Pearson Lab.) momentos antes da
realizacdo do procedimento cirurgico.

O implante dos iButtons foi realizado através de uma incisdo ventro-lateral na altura
do estdmago das serpentes. Os tecidos adjacentes foram rebatidos, a cavidade corpdrea aberta
e o dispositivo implantado intraperitonialmente. O méaximo de cuidado foi observado no
posicionamento do implante de forma a se evitar, ou pelo menos minimizar, um possivel
comprometimento de fungdo em alguma estrutura interna. Ademais, para garantir que o

dispositivo permanecesse na regido desejada, o0 mesmo foi ancorado dorsalmente através de
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uma sutura em torno a uma das costelas. Por fim, a incisdo foi suturada e o animal tratado

com antibiético de amplo espectro (Baytril®).

Tratamento dos dados

Amostragem do ambiente térmico: A amostragem do ambiente térmico foi realizada
no inicio de cada experimento e foi obtida pela média dos registros de cada iButton
distribuidos ao longo do gradiente térmico desde a temperatura mais baixa até a temperatura
mais alta.

Temperatura corpérea preferida (Tpref): Em geral, o primeiro passo para estudar a
termorregulacdo é determinar o valor da Tc preferida (ROW & BLOUIN-DEMERS, 2006).
A Tc preferida é normalmente reportada como uma temperatura corpdrea 6tima que maximiza
a performance (ANGILLETTA et al.,, 2002; BLOUIN-DEMERS et al., 2003). A
determinacdo da Tpref é realizada geralmente em laboratério, onde ndo existem custos
termorregulatorios (HUEY 1991, HERTZ et al., 1993). Sendo assim, a Tpref de C. d.
terrificus foi definida por meio do célculo dos quartis (25 e 75%) da distribuicdo das Tc’s
selecionadas para cada individuo sob as diferentes condi¢des experimentais.

Termofilia poés-prandial: A resposta termofilica pos-prandial foi estimada pela
diferenga entre a Tc dos animais submetidos ao tratamento controle e a Tc dos animais
alimentados sem a presenca de abrigos.

Efeito dos abrigos: Por meio das imagens capturadas a cada vinte minutos ao longo
dos experimentos, foi possivel identificar os locais selecionados e portanto avaliar o
comportamento dos animais experimentados no tratamento 3. Para quantificar a influéncia
desses abrigos as Tc¢’s dos individuos submetidos ao tratamento 2 foram posteriormente

comparadas com as Tc¢’s dos individuos submetidos ao tratamento 3.

Andlise estatistica

Em todos os tratamentos, a variagdo de temperatura corpdrea de Crotalus durrissus
terrificus foi estimada pela média dos valores registrados a cada 2 horas ao longo de todo o
periodo experimental.

A andlise estatistica dos dados coletados durante os experimentos foi realizada no
programa SAS®. Analises de variancia fatorial (ANOVA) e testes a posteriori de
comparacao multipla de Bonferroni foram utilizados para comparar as meédias da temperatura
corporea dos individuos nos diferentes tratamentos realizados, utilizando-se nivel global de

significancia de 5%. Diferenca entre Tc’s foram utilizadas para a determinacdo da resposta
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termofilica nas comparagdes entre os tratamentos, réplicas, tempo, fotoperiodo e suas
interacOes. Todos 0s dados sdo apresentados como média + desvio padréo.

Além disto, por meio da localizacdo dos individuos nos diferentes quadrantes do
gradiente téermico, foram feitos graficos de forma temporal (a cada 1 dia) da probabilidade de
densidade de encontrar os individuos de acordo com a distribuicdo dos mesmos nos diferentes
tratamentos, como proposto por WORTON (1989), com auxilio do programa MATLAB
R2010®. Este procedimento envolve a estimativa de calculo da area de vida animal por meio
do método de Kernel, o qual é considerado como um dos mais eficientes métodos estatisticos
para se calcular a area de vida animal (POWELL, 1993).
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RESULTADOS

Os dados de temperatura corporea foram avaliados para oito individuos submetidos aos
trés tratamentos experimentais (Jejum, Alimentado e Alimentado com toca). Deste total, 4
individuos eram machos (MASSAmedia=755+80 Q) e 4 eram fémeas (MASSAmedia=816,1+54,4
g). Nenhuma diferenca associada ao sexo ou a massa corpérea pode ser identificada e,

portanto, os dados de ambos os sexos foram agrupados para todas as analises posteriores.

VariacgOes individuais: Nos trés tratamentos experimentais 0S animais apresentaram
variacdes individuais nos padrdes de regulacdo da temperatura corporea (Fig. 6).

Em geral, os animais submetidos ao tratamento controle, i.e., em jejum por toda a
duragé@o do experimento, apresentaram ao longo dos dez dias do experimento, uma variagdo de
temperatura corporea seguindo um padrdo de movimentacdo, no qual alternavam entre zonas
de temperatura proximas a 25°C e zonas de temperatura préximas a 35°C (Fig. 6, Jejum A).
Os horéarios nos quais ocorreram as movimentacdes entre essas zonas de temperaturas,
seguiram um padréo circadiano, no qual regides mais quentes eram frequentadas geralmente
no periodo noturno (19h00 as 7h00) e regides mais frias no periodo diurno (7h00 as 19h00).
Diferindo desse padrdo, foram observadas variagdes da Tc’s com menor amplitude (min.
22,7C e max. 27,4C) sem influéncia do fotoperiodo (Fig. 6 Jejum B). Por outro lado, o
individuo C (Fig. 6) permaneceu mais ativo e apresentou variacdes de temperatura corpdrea
maiores (min. 17,2°C e max. 36,1°C) sem influéncia do fotoperiodo.

No tratamento dos animais alimentados sem a presenca de abrigos (Fig. 6 Alimentado)
também ocorreram variacg@es individuais e circadianas (ver Fig. 6, Alimentado A). Porém, em
alguns casos, por exemplo no individuo “Alimentado B”, a serpente selecionou temperaturas
mais baixas em comparagdo aos outros animais desse tratamento e ndo apresentou ritmo
circadiano (Fig. 6). Ainda em outro caso (Fig. 6, Alimentado C), o animal permaneceu em
zona de temperatura préxima a 30°C ao longo de todo experimento, sem apresentar qualquer
relacdo com o fotoperiodo.

A totalidade dos animais no tratamento com a presenca de abrigos (Fig. 6 Toca)
utilizou-se dos abrigos ainda que estes estivessem localizados em regifes mais frias do que
aquelas previamente selecionadas no Tratamento 2. Porém, as serpentes deslocavam-se
regularmente do abrigo para as regides mais quentes do gradiente (Fig. 6, Toca A). Como nos

outros tratamentos, esta movimentacdo teve uma base circadiana, na qual regides mais
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quentes eram frequentadas geralmente no periodo noturno (19h00 as 7h00) e regides mais
frias durante o periodo diurno (7h00 as 19h00). Porém, como aqui os animais se deslocavam
da regido mais fria, onde o abrigo encontrava-se posicionado, para as regides mais quentes, a
amplitude da variacdo circadiana da Tc foi consideravelmente mais pronunciada em
comparacdo com o Tratamento 2. Em um caso, uma serpente ndo buscou o abrigo ao longo de
todo o experimento (Fig. 6, Toca B), embora ainda apresentasse 0 mesmo padréo de variacdo
circadiana da Tc. Finalmente, um individuo permaneceu no interior de uma toca durante todo
periodo (Fig. 6, Toca C) sem buscar zonas de temperatura mais elevada.

PR EEREEEEEEEREEE]
Tempo (horas)

Temperatura °C

2 0 M @ T % W W 18 W@ 26 M0
Tempo (roras)

Fig. 6 - Variacdo da temperatura corporea de C. d. terrificus nos trés tratamentos
experimentais. No tratamento 1 (JEJUM) os animais permaneceram em jejum pelo periodo de
dez dias. Nos tratamentos 2 e 3 (ALIMENTADO e TOCA) os animais foram alimentados no
tempo “zero” e, para o tratamento 3, tiveram acesso a abrigos (ver texto para detalhes). Em
todos os tratamentos, os pontos indicam os valores médios a cada 2 horas.
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Comparacdo da média da Tc entre os tratamentos: Foi calculado para cada tratamento a
média das temperaturas dos individuos ao longo de todo experimento. A diferenca entre as
médias de temperatura corporea foi significativa entre todos os tratamentos (F=83,85; g..=2;
N=2661; P<0,001). Os animais alimentados sem a presenca de abrigos apresentaram média de
temperatura corpérea mais elevada (27,7°C) do que os animais submetidos ao tratamento
controle (26,8°C) (Fig. 7). A média da temperatura corporea dos animais alimentados com a

disponibilizacdo dos abrigos foi mais baixa que nos outros dois tratamentos (25,3°C) (Fig. 7).
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26.5
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245 +

240

Alimentado Jejum Toca
TRATAMENTO

Fig. 7. Diferenca nas variagdes temperaturas corporeas de C. d. terrificus entre os tratamentos
jejum, alimentado e toca (abrigo). Os pontos foram obtidos pela média da temperatura
corporea média de todos animais em cada tratamento.

Termofilia pés-prandial: Os animais do tratamento controle apresentaram picos diarios de
temperatura mais elevados, porém, o tempo de permanéncia em temperaturas mais baixas do
gradiente foram mais longos em comparagdo ao tratamento dos animais alimentados sem a
presenca de abrigos, o que reduziu a Tc média desses animais (Fig. 8). Como consequéncia,
o0s animais alimentados sem a presenca de abrigos apresentaram Tc¢ média significativamente
maior que os animais controle (F=21; g.l.=1; N=2014; P<0,001) (Fig. 9). De fato, a
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temperatura corpérea média dos animais submetidos ao tratamento controle foi 26,8+1,8°C,

ao passo que os animais no Tratamento 2 (alimentado sem abrigo) a Tc média foi de
27,7+1,6°C (Fig. 9).
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Fig. 8 - Média das variacbes de temperatura corpdrea dos individuos do tratamento

alimentado sem a presenca de abrigos e dos individuos do tratamento controle (jejum).
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Fig. 9 - Diferenca na temperatura corporea (Tc) média de C. d. terrificus entre os tratamentos
jejum e alimentado. Os pontos foram obtidos pela média da temperatura corporea de todos
animais ao longo de toda a duracéo dos experimentos.
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Tratamento com a disponibilizagdo de abrigos: A Figura 10 ilustra as zonas (quadrantes)
mais frequentadas pelas serpentes durante o periodo pés-prandial quando a temperatura
constituiu a Unica variavel estudada (i.e., Tratamento 2). Com base na definicdo destes
quadrantes, os abrigos foram disponibilizados em todos os outros quadrantes (zonas definidas
como aproximadamente 0,5m? em 4&rea), excetuando-se obviamente os quadrantes
previamente selecionados. Fica imediatamente aparente que, uma vez que 0s abrigos sejam
disponibilizados, as serpentes passam a explord-los significativamente ainda que em
detrimento da obtencdo de temperaturas corpoOreas mais elevadas e propicias a digestao (Fig.
11). A Tc média geral dos animais submetidos ao tratamento sem a presenca de tocas foi
significativamente maior que a Tc dos animais submetidos ao tratamento com a presenca de
tocas (F=209,57; g.1.=1; N=1062; P<0,001), sendo que, a Tc média dos animais submetidos
ao Tratamento 2 (alimentado sem abrigo) foi 27,7+1,6°C, a0 passo que 0S animais no

Tratamento 3 (alimentado com abrigo) a Tc média foi de 25,6+1,3°C (Fig. 12).
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Fig. 10 - Posicionamento dos oito individuos em uma representacdo do gradiente térmico no
tratamento 2 e 3. Cada arena, representa o posicionamento de cada um dos oito individuos. As
figuras das serpentes isoladas (fundo verde) indicam os 3 quadrantes selecionados durante o
tratamento 2 (alimentado sem abrigos). Por exclusdo, os circulos vermelhos indicam o
posicionamento dos abrigos no tratamento 3 (alimentados com abrigos). Finalmente, as
figuras das serpentes no interior dos circulos vermelhos indicam os abrigos frequentados e a
porcentagem de ocorréncia dentro deles nesse Gltimo tratamento.
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Fig. 11- -Porcentagem dos individuos que se abrigaram dentro de tocas (abrigos) e a média da
temperatura corporea dos individuos do tratamento alimentado sem a presenca de tocas e dos
individuos do tratamento alimentado com a presenca de tocas. Os experimentos foram
iniciados as 7h00am e durante as primeiras 24hs os animais permaneceram em jejum, sendo
alimentados as 7h00am do dia seguinte.
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Fig. 12 - Média de temperatura corporea de C. d. terrificus dentro e fora das tocas (abrigos)
no tratamento 3.
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Temperatura corpdrea preferida (Tpref): a Tpref variou da seguinte forma: animais
submetidos ao tratamento controle, de 24,6°C a 30,6°C; animais submetidos ao tratamento
alimentado sem a presenca de abrigos, de 24,5°C a 30,7°C; animais no tratamento alimentado
com disponibilizacdo de abrigos, de 21,6°C a 27,7°C (Fig. 13).

Retomando o fato de que a Tc preferida é definida por meio do calculo dos quartis (25
e 75%) da distribuicdo das Tc’s selecionadas para cada individuo, podemos afirmar neste
caso, que praticamente ndo houve diferencas na Tpref entre o tratamento controle e o
tratamento 2 (alimentado sem abrigos) (Fig. 13 Jejum e Alimentado), ainda que algumas
diferencas através da média da Tc dos individuos tenham sido encontradas (como citado no
item 5.2).

A Tpref das serpentes submetidas ao tratamento 3 (alimentado com abrigos) foi menor
que a Tpref das serpentes submetidas ao tratamento 2 (alimentado sem abrigos) (Fig. 13).
Porém, calculando-se separadamente a Tpref para os periodos que os animais do tratamento 3
permaneciam no abrigo (20,4°C a 26,2°C) ou fora dele (23,7°C e 29,7°C) (Fig. 13, Entocados
e Desentocados) fica evidente que a Tpref, dos animais submetidos ao tratamento com a
presenca de abrigos apresentou valores gerais menores principalmente em virtude do seu uso.

A Tpref também variou ao longo dos experimentos dentro de um mesmo tratamento.
Por exemplo, do primeiro ao quarto dia do tratamento controle, os animais geralmente
frequentavam temperaturas entre aproximadamente 17°C e 35°C, permanecendo com maior
frequéncia nas faixas de temperatura entre 25 °C e 30°C. A partir do quinto dia, 0s animais
deixaram de frequentar os extremos mais frios e 0s extremos mais quentes em relacdo as
temperaturas frequentadas nos primeiros dias, diminuindo, portanto, a amplitude de
temperaturas selecionadas (Fig. 14).

No tratamento alimentado sem abrigo, os animais selecionaram principalmente a faixa
de temperaturas entre 23°C e 33°C, durante os trés primeiros dias pds-prandiais. No quinto e
no sexto dia, 0s animais permaneceram mais ativos e frequentaram um ndmero maior de
zonas de temperaturas, variando entre 18°C e 36°C. Nos dias seguintes, observou-se uma
tendéncia desses animais em migrar para regides mais quentes (proximas a 30°C) em
comparagao as regides selecionadas anteriormente (Fig.15).

No tratamento alimentado com a presenca de abrigos, os animais permaneceram por
longos periodos entocados especialmente a 26°C. Esporadicamente, esses animais saiam das
tocas e aventuravam-se em regifes mais quentes, porem, por periodos mais curtos do que
aqueles observados nos outros tratamentos. A partir do sétimo dia, esses animais passaram a
abandonar as tocas com maior frequéncia e passaram a frequentar um nimero maior de zonas

de temperaturas (Fig. 16).
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Fig. 13. - Indice de ocorréncia dos animais dentro do gradiente térmico, como proposto por
Worton (1989). A figura representa o gradiente térmico dividido em 15 zonas de temperatura,
variando de 19,75°C a 43,22°C, que foram retiradas das médias das temperaturas do gradiente
térmico obtidas no inicio de todos os experimentos. As areas delimitadas pelas linhas
correspondem, do centro para exterior, a diferencas na frequéncia de ocorréncia das serpentes.
A variagdo de cores indica a porcentagem de ocorréncia dos individuos no gradiente. A faixa
em vermelho localizada acima de cada figura representa a temperatura corpérea preferida dos
animais para cada tratamento.
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Fig. 14 - indice de ocorréncia dos animais dentro do gradiente térmico, como proposto por
Worton (1989) dos dez dias do tratamento jejum. A faixa em vermelho localizada acima de
cada figura representa a temperatura corporea preferida.
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Fig. 15 - indice de ocorréncia dos animais dentro do gradiente térmico, como proposto por
Worton (1989) dos dez dias do tratamento 2 (alimentado sem abrigo). A faixa em vermelho
localizada acima de cada figura representa a temperatura corporea preferida.
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Fig. 16 - indice de ocorréncia dos animais dentro do gradiente térmico, como proposto por
Worton (1989) ) dos dez dias do tratamento 3 (alimentado com abrigo). A faixa em vermelho
localizada acima de cada figura representa a temperatura corporea preferida.
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Tratamento x tempo x fotoperiodo: A preferéncia térmica diaria dos individuos diferiu
significativamente ao longo da duragdo dos experimentos (F=2; g.1.=18; N=2661; P<0,001),
para todos os tratamentos. As temperaturas corpdreas minima e maxima didrias dos
tratamentos controle, alimentado sem toca e alimentado com toca foram respectivamente
25,6°C e 28,5°C, 25,4°C e 28,4°C e 24,2°C e 25,9°C (Fig. 17).
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Fig. 17 — Diferencas entre as médias das temperaturas corpdreas didrias dos individuos nos
trés tratamentos ao longo dos dez dias de experimento.

Refinando a andlise dia-a-dia comentada acima, nds analisamos a possibilidade da Tc
diaria ser afetada pelo fotoperiodo, ou seja, se a Tc de cada dia variou significativamente entre
0s periodos noturno e diurno. Para comparagdes entre cada tratamento experimental, os
animais apresentaram diferencgas entre a Tc média obtida durante o dia e a noite (F=5,2;
0.1.=2; N=293, P<0,01, Fig. 18), sendo que dentro de cada tratamento ndo foi observado

diferenga significativa.
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Fig. 18 - Diferengas no fotoperiodo da temperatura corpérea dos individuos nos trés
tratamentos.

No entanto, no decorrer dos dez dias de cada um dos trés tratamentos, foi observado
elevacdes na Tc proximo ao inicio do periodo noturno (17:00 hs) (F=13,9; g.1.=11; N=2904,

P<0,0001) (Fig. 19).
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Fig. 19 — Médias horérias das temperaturas corporeas dos individuos em cada um dos trés
tratamentos.

Mais detalhadamente, os dados apresentados na Tabela 1 permitem observar os valores
médios da Tc minima e maxima nos dois periodos diérios dos 3 tratamentos ao longo dos dez
dias de experimento. No tratamento controle, a média das temperaturas minimas e maximas
no periodo diurno foram, respectivamente, de 24,8+4°C e 30+3,25°C, e ndo diferiram
significativamente (min: F=0,353; g.l.=1; N=158; P=0,553). J& para o periodo noturno, as
médias das Tc’s minimas e maximas foram de 25,2+3,77°C e 28,5+3,34°C, respectivamente,
apresentando diferenca significativa (max: F=6,88; g.l.=1; N=158; P<0,01). No tratamento
dos animais alimentados sem a presenca de abrigos, a média das temperaturas minimas e
méaximas no periodo diurno foram, respectivamente de 25,3+3,7°C e 29,85+3,5 °C, ao passo
que no periodo noturno foram de 26,6+3,5°C e 29+3,7°C, respectivamente, ndo havendo
diferencas entre os periodos (min: F=3,7; g.l.=1; N=158; P=0,056; max: F=1,24; g.l.=1;
N=158; P=0,267). No tratamento dos animais alimentados com a presenca de abrigos, ndo

houve diferenca entre os periodos diurno e noturno em relacdo as temperaturas minimas, que
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variaram de 22,9+3°C e 23,3+3°C, respectivamente (F=0,68; g.l.=1; N=158; P=0,410). No
entanto, as temperaturas médias maximas para os periodos diurno e noturno, 28,8+3,7°C e
27,2+4,3°C, respectivamente, foram significativamente diferentes (F=5,781; g.l.=1; N=158;
P=0,0174).

Jejum - dia Jejum - noite
Temperatura (°C) Temperatura (°C)

T° minima T° mdxima T°minima T° mdxima

1 27.31+237 31.88%3.25 1 2541+3.85 29.752268

2 2504 +3.57 30.51£257 2 2524%401 3033248

— 3 2348 +461 3054 %354 —_ 3 23934490 2775339

,E 4 2253 +467 30.54£2 82 ,E 4 2649+326 3004:289

Z 5 2489 +462 30.84£313 Z 5 2692£305 29324349

g. 6 2520+4.16 2862 £437 g. 6 2490£394 2726%495

E 7 2483 +4.06 30.41£250 5 7 2471%356 2886276

= 8 2517 £4.17 29.36 2348 = 8 2532%374 2791410

9 2489 +3.86 30.16 %295 9 2520£374 28341270

10 2434 +384 27374392 10 23891%366 2565+393

média 24.82+3.99 30.02 +3.25 média 25.20+3.77 285213.34
Temperatura (°C) Temperatura (°C)

T° minima T° mdxima T°minima  T° mdxima

1 2259+396 2855%4.19 1 2326%393 2640468

2 2410+ 356 2967 £3.26 2 2807£279 3081%319

— 3 37.42+3293 30.85£3.43 —_ 3 26.21£312 2917%355

,E 4 26.03 £3.05 29.00 £ 280 ,E 4 2645+291 2934:301

Z 5 2481+383 29.19£4.40 Z 5 2556£418 28142496

g. 6 2494 +4564 28.60£5.02 g. 6 2555%£457 2735498

E 7 2435+4.18 30.05 £ 3.60 E 7 2616%4329 3028%336

= 8 26.32 £3.27 30.24 £2.97 = 8 2836%2263 29.83270

9 25.04+4.31 3106%276 9 2959£260 30.77%269

10 2782 +2 82 31294251 10 26414356 2952+374

média 25.3413.66 29.85+3.49 média 26.56+3.54 2916+ 3.69
Temperatura (°C) Temperatura (°C)

T° minima T° mdxima T°minima  T° mdxima

1 2192+292 29.36 % 469 1 2255%242 2890%449

2 2260+ 3.61 30.83£3.35 2 2286%£438 2935%419

— 3 2128+2.42 2917 £375 —_ 3 2248£129 2621442

E 4 2230+£231 28.15%4.27 E 4  2338+244 26B9:487

Z 5 2282+448 28.15%415 Z 5 2242£425 2750388

g. 6 22454253 28.32£303 g. 6 2274%£238 24B3:367

E 7 2292+217 28.55%3.51 E 7 2431%317 27.94%485

= 8 2470+258 2894 %355 = 8 2480%315 27.18%390

9 2436+343 29.00£3.43 9 2403£347 26941511

10 2363 +3.27 27.31£317 10 23672371 25971427

média 22.90%2.97 28.78+3.69 média 23.33+3.07 27.1714.34

Tabela 1. - Média (zerro padrdo) da temperatura corpérea maxima e minima (°C) de C. d.
terrificus nos 3 tratamentos experimentais, ao longo dos dez dias de experimento analisada
separadamente para o periodo diurno e noturno.
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DISCUSSAO

Embora em todos os tratamentos nds tenhamos encontrado algum grau de variacao
individual no comportamento termorregulatorio das serpentes, certos padrdes caracteristicos
puderam ser identificados com seguranca. Uma resposta bastante consistente, comum a todos
os tratamentos, foi o0 padrdo de variagdo circadiana da temperatura corporea. No geral, Tc’s
mais elevadas foram mantidas durante o final de tarde e inicio da noite, entre 17:00 e 21:00
horas, o que corrobora com a nocdo largamente aceita de que C. d. terrificus assim como
outras Crotalinae (SAZIMA, 1992, MARTINS & OLIVEIRA, 1999; OLIVEIRA &
MARTINS, 2002) possui habitos crepuscular vespertino e noturno (e.g., VANZOLINI et al.,
1980; SAZIMA & HADDAD, 1992). Interessantemente, Tozetti & Martins (2008)
encontraram que a temperatura corporea de C. d. terrificus na natureza é consideravelmente
mais baixa no periodo noturno (em torno de 16°C) comparado com o diurno (em torno de
24°C). No entanto, esta diferenca esta sobretudo relacionada a limitagdo na disponibilidade de
micro-habitats pois, em termos de selegcdo destes micro-hébitats, C. d. terrificus selecionou
substratos com temperaturas mais elevadas (dentre aqueles disponiveis no ambiente) durante
0 periodo noturno, mas ndo durante o periodo diurno (TOZETTI & MARTINS, 2008). Estas
observagbes concordam com 0s nossos resultados e demonstram que, quando a
disponibilidade de nichos térmicos ndo constitui um fator limitante, C. d. terrificus exibe uma
clara selecdo por temperaturas mais elevadas no inicio da noite. Desta forma, apesar da
inexisténcia de trabalhos que atestem de forma quantitativa o padréo de atividade diario para
esta espécie, os dados de termorregulacdo atualmente disponiveis, tanto na natureza
(TOZETTI & MARTINS, 2008) quanto em laboratorio (presente estudo), parecem indicar C.
d. terrificus como uma espécie predominantemente ativa durante o periodo crepuscular

vespertino e no inicio da noite. Neste periodo, as presas mais comumente encontradas na dieta
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de C. d. terrificus (SANT'ANNA & ABE, 2007) encontram-se também em atividade
(EMMONS, 1997), o que permitiria melhores oportunidades de forrageio. Finalmente,
considerando que a performance de organismos ectotérmicos, no geral, é fortemente
influenciada pela temperatura (e.g., WITHERS, 1992; LILLYWHITE, 1997), incluindo o
bote em serpentes (GREENWALD, 1974; KARDONG & SMITH, 2002; VINCENT &
MORI, 2008), a manutencdo da Tc em patamares mais elevados pode ser importante para
garantir uma performance adequada de C. d. terrificus durante uma eventual captura de
presas.

A alimentacdo e a presenca de abrigos afetaram a termorregulacédo de C. d. terrificus de
maneira significativa e complexa. Em termos muito gerais, simplesmente agrupando todos 0s
nossos dados em uma unica “grande” média para todo o periodo pos-prandial, encontramos
gue a Tc dos animais variou da seguinte forma: alimentados sem abrigo > animais em jejum >
alimentados com abrigo. Essa analise, muito pouco informativa, nos permite duas inferéncias
gerais: 1 — de que C. d. terrificus, a exemplo de outras serpentes (REGAL, 1966;
GREENWALD & KANTER, 1979; SLIP & SHINE, 1988a, b; JAEGER & GABOR, 1993;
SIEVERT & ANDREADIS,1999), exibe uma resposta termofilica pos-prandial e; 2 — que as
serpentes sacrificam esta resposta comportamental em favor da utilizacdo de abrigos, quando
facultada esta possibilidade. Embora, tais inferéncias tenham implicaces diversas, abordadas
mais a frente, 0 exame destas médias &, de fato, pouco informativo. Assim, a seguir iremos
nos utilizar das andlises posteriores para tentar entender as nuances de como esta diferenca
média geral foi produzida.

Em primeiro lugar, as diferencas de temperatura entre o tratamento alimentado sem
abrigo e jejum ndo foram homogéneas ao longo de todo o periodo experimental (Fig. 17). De
fato, a Tc das serpentes alimentadas foi superior aquelas registradas para o grupo controle nos

dias 2, 3, 4, 7, 8, 9 e 10 pds-alimentacdo. Talvez ainda mais relevante tenha sido o padréo de



Discussdo |35

variacdo da Tc ao longo dos dias de experimento, enquanto a Tc do grupo controle apresentou
uma queda significativa nos 4 primeiros dias de experimento estabilizando-se dai para frente,
a Tc das serpentes alimentadas apresentou uma elevacdo substancial durante os 3 primeiros
dias, com leve queda do 3° ao 6° dia e nova elevacdo do 6° dia até o final do experimento.
Essa manutencdo de temperaturas mais elevada pelas serpentes alimentadas durante os dias
iniciais pds-alimentacéo talvez propicie uma otimizagédo do processo digestivo nesta fase. De
fato, uma série de processos catabdlicos e anabolicos, acelerados pela temperatura
(SKOCZYLAS, 1970; GREENWALD & KANTER, 1979; NAULLEAU, 1983), encontram-
se em pico de atividade nos dias iniciais da digestdo (SECOR, 2003; 2009), o que também
resulta nas mais altas taxas metabolicas registradas durante o periodo pos-prandial
(ANDRADE et al., 1997; SECOR, 2008) e, por consequéncia, maior producdo de calor
(TATTERSALL et al., 2004, discussdo retomada mais a frente). A queda da Tc das serpentes
alimentadas no periodo médio pds-alimentacdo € relativamente dificil de interpretar e talvez
reflita a diminuicdo dos beneficios termorregulatérios combinada com um aumento na
exibicdo de comportamentos exploratorios. Nos dias finais do experimento, ocorreu novo
aumento da Tc das serpentes alimentadas. E, novamente, apesar de especulativo, é possivel
que isto reflita uma nova mudanga no compromisso entre os beneficios termorregulatérios e a
exploragdo do gradiente. Este periodo final da digestdo coincide com um aumento marcante
nas taxas de proliferacdo celular do trato gastrointestinal (STARCK & BEESE, 2001; 2002) e,
possivelmente, este processo envolva alteracbes do comportamento termorregulatorio.
Naqueles dias em que a Tc das serpentes alimentadas sem abrigo foram mais elevadas
do que as serpentes em jejum, esta diferenca deveu-se, sobretudo, a manutencdo de
temperaturas minimas mais elevadas pelas serpentes alimentadas (ver Fig. 8 e 19). Ou seja, 0
ciclo circadiano de variacdo da Tc ficou menos marcado para as serpentes alimentadas pois

elas mantiveram Tc’s mais elevadas entre 05:00 e 13:00 horas, periodo no qual serpentes em
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jejum tipicamente exibem temperaturas mais frias. Por outro lado, ndo houveram diferencas
significativas nas Tc’s mais altas atingidas durante o ciclo circadiano. Portanto, a resposta
termofilica das serpentes alimentadas sem abrigo pode ser caracterizada pela elevacdo das
Tc’s minimas, sem alteracdo das Tc’s maximas, ao longo do ciclo circadiano. O que resultou,
portanto, em uma diminuicdo da amplitude diaria de variacdo da Tc das serpentes alimentadas
como também encontrado Morelia spilota spilota (SLIP & SHINE, 1988).

Em C. d. terrificus, o aumento da Tc no periodo pds-prandial aqui reportado deve
englobar tanto uma resposta termorregulatoria comportamental por meio da escolha ativa de
diferentes areas ao longo do gradiente, como a producdo de calor metabdlico associado ao
incremento metabolico pés-prandial (ADE). De fato, a termogénese pos-prandial pode causar
aumento significativo da Tc de C. d. terrificus (TATTERSALL et al., 2004), bem como de
outras espécies de serpentes (BENEDICT, 1932; VAN MIEROP & BARNARD, 1976;
MARCELLINI & PETERS, 1982). O incremento da Tc devido a termogénese em C. d.
terrificus reportado por Tattersall et al. (2004) atingiu o valor maximo de 1,2°C entre o
primeiro e segundo dia apds a alimentacdo, decaindo rapidamente dai em diante. Assim, uma
afirmacdo possivel baseada na sobreposicao dos nossos resultados com aqueles reportados por
Tattersall et al (2004) é de que a contribuicdo da termogénese para a resposta termofilica pés-
prandial global de C. d. terrificus é certamente mais importante nos dias iniciais da digestao e
que, mesmo neste periodo, sua contribuicdo provavelmente ndo excede a marca de 50%.
Finalmente, a contribuicdo da termogénese pode ser ainda um outro fator contribuinte para o
incremento mais marcante da Tc das serpentes alimentadas sem abrigo nos dias iniciais da
digestdo, como mencionado anteriormente.

A disponibilidade de abrigos alterou significativamente o comportamento
termorregulatorio de C. d. terrificus, resultando em uma diminuicdo da Tc média das

serpentes em comparacdo com aquelas alimentadas sem abrigo ou mesmo em jejum. Esta
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diminuicdo da Tc foi claramente provocada pela utilizacdo dos abrigos pelas serpentes, ainda
que estes estivessem localizados fora da zona térmica preferencial das serpentes (ver Fig. 11).
De fato, em qualquer momento do periodo pds-prandial, aproximadamente 30 a 40% das
serpentes permaneceram dentro dos abrigos.  Assim, nossos dados revelam de maneira
inequivoca a existéncia de um compromisso (trade-off) importante entre comportamento
termorregulatdrio e beneficios associados (discutidos acima) e a utilizacdo de abrigos. Sendo
este Ultimo aspecto interpretado, no presente contexto, como uma resposta dedicada a
diminuicdo de riscos potenciais associados a um maior grau de exposicdo. A utilizacdo dos
abrigos implicou tanto na natural reducdo das Tc’s das serpentes enquanto nos abrigos, como
em menores valores quando fora dos abrigos. Isso possivelmente reflete uma limitagédo
temporal em atingir e manter niveis de Tc mais elevados partindo de uma condi¢do mais fria
(abrigo). O que, também, resultou em um aumento consideravel na amplitude de variacdo da
Tc ao longo do dia (ver Tabela 1).

Interessantemente, embora houvessem abrigos em regides com temperaturas acima das
temperaturas preferencialmente selecionadas pelas serpentes alimentadas, a escolha dos
abrigos sempre recaiu sobre aqueles localizados em zonas mais frias. Desta forma, um
incremento da temperatura acima dos niveis mais adequados a digestdo possivelmente cause
efeitos mais drasticos do que um decréscimo de igual magnitude. Uma outra observacdo neste
mesmo sentido diz respeito a variagdo individual no uso do gradiente, enquanto alguns
individuos ocasionalmente exploraram areas bastante frias do gradiente, as areas mais quentes
do gradiente nunca foram utilizadas por periodos consideraveis. Estes resultados parecem
estar de acordo com o padrdo geral das curvas relacionando desempenho e Tc para
ectotérmos. Nestes casos, 0 intervalo de temperaturas para que determinada atividade ocorra
em patamares 6timos encontra-se contido dentro de um intervalo mais amplo delimitado pela

temperatura critica minima e maxima (Tcmin e Tcmax, respectivamente). Ocorre, porém, que
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a temperatura superior do intervalo 6timo geralmente encontra-se bem mais proximo da
Tcmax, do que o limite inferior deste mesmo intervalo 6timo encontra-se da Tcmin (ver
ANGILLETA et al., 2002). Desta forma, em uma mudanca de compromissos ecologicos que
possam conduzir tanto ao aumento como ao decréscimo da Tc sem que haja nenhuma
vantagem inerente associada a mudanca em um sentido ou no outro, 0s animais certamente
experimentam uma margem mais dilatada para acomodar estas mudancas no sentido da
reducdo da Tc. No entanto, ndo possuimos no momento informacdes sobre temperaturas
criticas para C. d. terrificus e, portanto, esta possibilidade carece de confirmacgédo
experimental.

Serpentes alimentadas, na natureza, de fato podem se tornar menos ativas e mais
reclusivas (WEBB & WHITING, 2005). Por outro lado, algumas serpentes passam a explorar
areas mais expostas apds a alimentacdo justamente para promover uma resposta termofilica
(BLOUIN-DEMERS & WEATHERHEAD, 2001a). Assim, na natureza, onde uma interacao
complexa de diversas variaveis bioticas e abio6ticas e compromissos entre diferentes funcbes
ecologicamente relevantes confluem na determinacdo da Tc, é natural que uma maior
variabilidade na ocorréncia, magnitude e natureza da resposta termofilica pos-prandial seja
encontrada. Ao passo que em condicGes experimentais, como nos estudos realizados em
gradiente, nos quais a temperatura € a Unica varidvel considerada, a ocorréncia de uma
resposta termofilica pos-prandial seja frequentemente encontrada. No entanto, até onde
pudemos verificar, nosso estudo parece ser o unico a demonstrar de maneira formal que
serpentes sacrificam parte do beneficio térmico em favor da diminuicdo dos riscos potenciais.
Sabidamente, serpentes alimentadas apresentam uma diminuicdo da capacidade de locomocao
(GARLAND & ARNOLD, 1983; FORD & SHUTTLESWORTH, 1986) e possivelmente
defesa (PAULY & BERNARD, 2002), de maneira que a utilizacdo de abrigos durante o

periodo pos-alimentar pode representar uma resposta antipredatoria ecologicamente bastante
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relevante. Por outro lado, a utilizacdo dos abrigos pode afetar de maneira detrimental a
termorregulacédo e a velocidade da digestdo, embora ndo afete a energética do processo (ver
TOLEDO et al., 2003; ANDRADE et al., 2005).

A resultante, oriunda da acomodacdo destes dois aspectos em C. d. terrificus foi
traduzida em: (i) na diminuicdo da Tc e; (ii) no aumento da amplitude de variacdo. Ou seja,
ainda que as serpentes claramente comprometam parte de sua resposta termorregulatéria em
favor do uso dos abrigos, em determinados periodos, elas abandonam os abrigos para buscar
areas com temperaturas mais propicias a digestdo. Os efeitos da alternancia diaria de
temperaturas, termoperiodo, sobre a resposta metabolica pos-prandial em outra espécie de
serpente crotalinea, Bothrops alternatus, foram recentemente estudados por Gavira (2011).
Estes autores encontraram que ciclos circadianos de varia¢do da Tc ndo afetam a energética
da digestdo, embora incorra em um prolongamento do processo, de forma que o custo
fisiolégico de um aumento da amplitude de variacdo didria da Tc durante a digestdo pode ser
considerado relativamente baixo. Nesse sentido, o resultado da ocorréncia de um possivel
trade-off entre elevagdo/diminuicdo da Tc, poderia ser o aumento da amplitude de variagédo
diaria da Tc, como de fato detectado no presente estudo. Finalmente, nossos resultados
reforcam a nogdo destacada por Gavira (2011) de que a capacidade de uma serpente em
proceder com a digestdo de maneira adequada, a despeito da intercorréncia de periodos com
temperatura relativamente baixas, constitui um aspecto de grande relevancia ecoldgica.

Analises sobre preferéncia térmica (ver HUEY, 1982) podem ou nédo gerar resultados
congruentes com outras analises mais tradicionais, como aquelas cujos resultados pautaram
esta discussdo até o momento. No caso especifico do presente trabalho, esta congruéncia
parece de fato existir e todos 0s pontos destacados anteriormente sdo corroborados pelos
resultados oriundos das analises sobre a temperatura corporea preferida (Tpref). Por exemplo,

a diminuicdo da Tc das serpentes alimentadas com abrigos é claramente identificada pela
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alteracdo das Tpref’s. Mais que isso, analisando estes dados separadamente para os periodos
em que as serpentes estavam dentro ou fora dos abrigos, fica imediatamente aparente que a
diminuicdo da Tpref neste tratamento como um todo deveu-se primordialmente a diminuigédo
das temperaturas selecionadas durante o periodo gasto nos abrigos (ver Fig 13).

Por outro lado, considerando-se a faixa de preferéncia no intervalo de 25 a 75%, nés
encontramos que uma mesma Tpref foi mantida para as serpentes em jejum ou alimentadas
sem abrigo. Ou mesmo para as serpentes alimentadas com abrigo, se considerarmos o
intervalo de Tpref apenas para o periodo no qual os animais estdo fora dos abrigos. Portanto,
ainda que diferencas absolutas na Tc tenham sido identificadas entre serpentes alimentadas e
em jejum, estas diferencas ndo implicaram em uma mudanca da Tpref. Assim, a amplitude de
variacdo da Tc em C. d. terrificus pode ser considerada dilatada o suficiente para acomodar
diferencas em outros parametros da Tc sem que isto seja refletido em altera¢bes do intervalo
Tpref (ver discussdo em ANGILLETA et al., 2002). Em outras palavras, C. d. terrificus pode
ser considerada como uma serpente generalista termal, conclusdo semelhante aquela
alcancada por Tozetti & Martins (2008) ao analisar diferencas sazonais na regulacdo da
temperatura corpdrea desta mesma espécie na natureza.

Em suma, nossos resultados permitem concluir que C. d. terrificus apresenta um ciclo
circadiano de variagdo da Tc mesmo em condi¢cdes com custo zero de termorregulagéo.
Temperaturas mais elevadas sdo registradas no final da tarde e inicio da noite, possivel
horério de atividade desta espécie. Esta variacdo circadiana ndo foi afetada pela alimentacéo
ou disponibilidade de abrigo. A alimentacdo causou um aumento da Tc média de C. d.
terrificus e este aumento foi primordialmente devido a um incremento das Tc’s minimas nos
dias iniciais e finais da digestdo. Esta resposta ndo foi acompanhada por mudangas na
preferéncia termica. Com a disponibilizacdo de abrigos, o0 comportamento termorregulatorio

de C. d. terrificus foi consideravelmente alterado levando a uma diminuicéo das Tc’s e um



Discussédo |41

aumento da amplitude de variacdo didria. No entanto, considerada apenas a porcao de tempo
dispendida fora dos abrigos, ndo houveram diferencas na preferéncia térmica entre o0s
tratamentos experimentais. Crotalus durissus, portanto, pode ser considerada uma espécie
termicamente generalista.

Finalmente, nosso trabalho demonstra como a existéncia de compromissos na regulacao
da temperatura corporea podem ser afetados de forma importante pela introducdo de uma

nova variavel e como os animais podem ajustar sua respostas face estas novas condicdes.
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