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RESUMO 

 

 

A reprodução é essencial para a perpetuação das espécies e por esta razão este é 

um tema central no estudo da biologia de qualquer animal. Nesta tese apresento 

dados inéditos sobre diversos aspectos reprodutivos de algumas espécies de 

jararacas, incluindo B. cotiara, B. alternatus, B. pubescens, B. diporus, B. 

mattogrossensis, B. neuwiedi e B. pauloensis. Além da caracterização de eventos 

reprodutivos como produção de gametas, estocagem de esperma e formação de 

plugs copulatórios, também descrevo pela primeira vez em serpentes a presença de 

esperma no segmento sexual renal de B. pubescens e a intersexualidade em B. 

moojeni e B. erythromelas. A influência dos fatores ambientais e da inércia 

filogenética sobre a determinação dos padrões reprodutivos nestas serpentes foi 

avaliada por meio de (1) comparações entre a época de ocorrência dos eventos 

reprodutivos entre as diferentes espécies que indicaram a influência de ambos os 

fatores; (2) reconstruções de caráter ancestral que apontaram para um forte 

conservatismo filogenético em relação ao dimorfismo sexual e alta variabilidade em 

relação ao padrão de maturidade sexual; (3) análises estatísticas cujos resultados 

indicam que não há relação entre o aumento de parâmetros como temperatura e 

pluviosidade e o ciclo dos machos de B. pubescens, espécie utilizada como modelo. 

Embora a predominância de eventos de acasalamento durante o outono e 

nascimentos no verão indique um forte componente filogenético na determinação 

dos eventos reprodutivos desse gênero, os fatores ambientais podem influenciar a 

existência de variação interespecífica especialmente em relação à plasticidade das 

épocas de ovulação, prenhez e das estratégias de estocagem de esperma.  

 

Palavras-chave: ciclos reprodutivos, estocagem de esperma, plugs copulatórios, 

espermatogênese, segmento sexual renal, ducto deferente, intersexualidade 
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ABSTRACT 

 

 

Reproduction is essential for the perpetuation of any species. That is why it is a 

central theme for studies on the biology of any organism. Here, I present new data on 

several aspects of reproduction for Bothrops species, including B. cotiara, B. 

alternatus, B. pubescens, B. diporus, B. mattogrossensis, B. neuwiedi and B. 

pauloensis. The characterization of reproductive events such as gametogenesis, 

sperm storage, formation of mating plugs and activity of the sexual segment of the 

kidneys (SSK) is provided. I also describe the presence of sperm inside the SSK for 

the first time in a snake species and intersexuality in B. moojeni and B. erythromelas. 

I evaluated the influence of environmental factors and phylogenetic inertia in the 

determination of reproductive events in these snakes by (1) a comparison of the 

timing of reproductive events between species which indicates that both factors may 

be important, (2) ancestral character state reconstructions showing a strong 

phylogenetic conservatism in sexual dimorphism with females being the larger sex 

and high variability in sexual maturity between species, (3) statistical analysis 

indicating that male reproductive variables do not vary according to temperature and 

rain in B. pubescens. Although there are many observations of reproductive events 

outside the expected periods for Bothrops species (mainly for timing of ovulation, 

pregnancy and sperm storage strategies), reports of mating and births are 

concentrated in autumn and summer, respectively, showing that although 

phylogenetic inertia has a high influence on the conserved timing of these 

reproductive events in Bothrops, environmental factors may also play a role in the 

plasticity observed in some species and individuals.     

 

 

Keywords:  reproductive cycles, sperm storage, mating plugs, spermatogenesis, sexual 

segment of the kidneys, ductus deferens, intersexuality 
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Introdução geral 

 

 A reprodução é essencial para a perpetuação das espécies e por esta razão este é 

um tema central no estudo da biologia de qualquer animal. As jararacas do gênero 

Bothrops são o grupo de serpentes peçonhentas com maior número de espécies na 

região neotropical, ocupando diversos tipos de ambiente (Campbell & Lamar, 2004, 

Carrasco et al, 2012). Estas serpentes da Família Viperidae possuem grande importância 

para a saúde pública, pois algumas espécies são responsáveis pelo maior número de 

acidentes ofídicos no Brasil (Araújo et al., 2003, Lima et al. 2009, Wen et al., 2015). Por 

outro lado, o gênero Bothrops também inclui espécies raras e/ou ameaçadas de extinção. 

Desta forma, o conhecimento sobre a reprodução é importante para o manejo destas 

espécies, tanto para fins de conservação, quanto para questões associadas à saúde 

pública (manutenção de serpentes em cativeiro para extração de veneno e produção de 

soro anti-ofídico para as vítimas de acidentes). 

O objetivo deste trabalho é apresentar novas informações sobre aspectos 

reprodutivos para algumas espécies do gênero Bothrops, incluindo a análise de ciclos 

reprodutivos de machos e fêmeas, estocagem de esperma e plugs copulatórios, além de 

investigar a influência da inércia filogenética e das condições ambientais sobre os padrões 

reprodutivos nesse gênero.  Para tanto, foram organizados sete manuscritos (capítulos) 

que tratam destes temas. 

No primeiro capítulo “Anatomia do trato reprodutivo, estocagem de esperma e 

plugs copulatórios nas fêmeas de jararacas-pintadas do grupo Bothrops neuwiedi”, 

descrevo a anatomia macroscópica e microscópica do oviduto de seis espécies deste 

grupo: B. marmoratus, B. neuwiedi, B. pauloensis, B. pubescens, B. mattogrossensis e B. 
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diporus e apresento dados sobre a estocagem de esperma e os plugs copulatórios no 

contexto do ciclo reprodutivo das espécies.  

No segundo capítulo “Ciclos espermatogênico, do segmento sexual renal e 

estocagem de esperma nos machos de Bothrops pubescens incluindo uma análise da 

relação dos eventos reprodutivos com o clima atual do sul do Brasil”, além de realizar 

uma caracterização detalhada dos eventos reprodutivos nos machos desta espécie, 

procurei também utilizar B. pubescens, espécie para qual pude obter uma boa 

amostragem de machos, como modelo para um teste da relação entre os padrões de 

temperatura e pluviosidade, espermatogênese e hipertrofia do segmento sexual renal.  

No terceiro capítulo “First observation of sperm in the sexual segment of the kidney 

of a snake”, apresento um relato inédito da presença de esperma no rim de B. pubescens e 

discuto algumas hipóteses que merecem ser mais bem investigadas a partir deste achado.  

Já o quarto capítulo " Mating plugs and male sperm storage in Bothrops cotiara 

(Serpentes, Viperidae)” trata-se de um manuscrito onde é relatada pela primeira vez a 

presença de plugs copulatórios em B. cotiara e também a estocagem de esperma no 

epididímo dos machos.  

No quinto capítulo “Biologia reprodutiva de Bothrops alternatus do sul do Brasil” 

apresento dados inéditos sobre a reprodução dessa espécie, que também inclui a 

estratégia dos plugs copulatórios.  

O sexto capítulo “Machos de serpente com oviduto de fêmeas? Ocorrência de 

indivíduos intersexo em Bothrops erythromelas e Bothrops moojeni” aborda a descrição 

da anatomia macroscópica e microscópica do trato reprodutivo destes intersexos e 
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compara as características dos ovidutos dos intersexos com ovidutos de fêmeas 

sexualmente maduras.  

Por fim, no sétimo e último capítulo “Evolução das estratégias reprodutivas nas 

jararacas do gênero Bothrops” apresento uma revisão sobre a reprodução no gênero 

Bothrops, abordando de forma comparativa diversos aspectos da biologia reprodutiva 

incluindo ciclos reprodutivos, maturidade e dimorfismo sexual e parâmetros de 

fecundidade.  
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Capítulo 1 

 

 

 

Anatomia do trato reprodutivo, estocagem de esperma e 

plugs copulatórios nas fêmeas de jararacas-pintadas do 

grupo Bothrops neuwiedi 
 

 

 

 

 

 

Manuscrito para o periódico Acta Zoologica 
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Resumo 

 

Neste estudo descrevemos a anatomia macroscópica e microscópica do oviduto de 

fêmeas de seis espécies do grupo Bothrops neuwiedi. Assim como para outras serpentes, 

o oviduto pode ser dividido em vagina, junção útero-vaginal (JUV), útero e infundíbulo 

(anterior e posterior). Esperma foi observado em todas estas porções inclusive dentro de 

receptáculos de esperma no infundíbulo. Um plug copulatório foi observado na vagina de 

B. marmoratus, B. mattogrossensis, B. neuwiedi e B. pauloensis. Esperma estocado na JUV 

foi encontrado com maior frequência na presença da contorção muscular uterina (UMT). 

Espécies de regiões com altas temperaturas ao longo do ano apresentaram variações no 

timing dos ciclos reprodutivos (e.g. ovulação a partir de julho, “inverno”) em relação ao 

padrão do gênero Bothrops. 

 

Palavras chaves: B. marmoratus, B. diporus, B. mattogrossensis, B. pubescens, B. 

pauloensis, B. neuwiedi, anatomia, oviduto, junção útero-vaginal (JUV), contorção 

muscular uterina (“UMT”), receptáculos de esperma, infundíbulo 

 

Introdução 

 

 O conhecimento sobre a anatomia macroscópica e microscópica do trato 

reprodutivo das serpentes é fundamental para o entendimento dos ciclos reprodutivos 

destes animais (Almeida-Santos et al., 2014). Para as fêmeas, a análise microscópica do 

oviduto pode revelar dados importantes para a compreensão dos ciclos reprodutivos, 

como a estocagem de esperma (Fox, 1956, Halpert et al., 1982, Siegel et al., 2011, Barros et 
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al., 2012, 2014, Rojas et al., 2015). A estocagem de esperma é considerada um componente 

obrigatório do ciclo reprodutivo dos viperídeos da região neotropical, em função da 

dissociação entre a cópula (outono) e a ovulação (primavera) (Almeida-Santos e Salomão, 

2002). A estocagem confirmada pela presença de esperma no trato reprodutivo já foi 

relatada para algumas serpentes da região neotropical (e.g. Almeida-Santos e Salomão, 

1997, Barros et al., 2012, Resende e Nascimento, 2015, Rojas et al., 2015). Embora os 

estudos com estocagem de esperma em serpentes da região neotropical ainda estejam 

no início, para as serpentes de regiões temperadas já há dados sobre a relação da 

estocagem de esperma com os mecanismos de competição espermática (cf. Birkhead e 

Moller, 1993, Olsson e Madsen, 1998) e múltipla paternidade (Schwartz et al., 1989, 

Hoggren e Tegelstrom, 1995). 

 Outro componente importante do ciclo reprodutivo que pode ser descoberto 

através da análise microscópica do oviduto é o plug copulatório (Capítulos 2 e 5 desta 

tese). Estes plugs copulatórios são formados por secreções do segmento sexual renal dos 

machos e depositados na vagina das fêmeas durante a cópula (Crews & Garstka, 1982; 

Aldridge et al., 2011, Friesen et al., 2013). Dentre as funções propostas para os plugs 

copulatórios em Squamata podemos citar a função de tampão copulatório (impedir a 

perda de esperma), guarda sexual passiva das fêmeas (fêmeas apresentam decréscimo 

na atratividade na presença do plug) e espermatóforo (Shine et al., 2000, Moreira & 

Birkhead, 2004, Friesen et al., 2013). Para as serpentes do gênero Bothrops, há o relato de 

ocorrência do plug em algumas espécies (B. cotiara (Capítulo 4), B. alternatus (Capítulo 5), 

B. jararacussu (obs. pess.), B. moojeni (obs. pess.), porém não foram realizados ainda 

testes de hipóteses sobre sua função (cf. Moreira & Birkhead, 2003, 2004, Moreira et al., 
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2006, 2007). Neste estudo relatamos a ocorrência do plug copulatório em mais quatro 

espécies do grupo B. neuwiedi. 

 O grupo B. neuwiedi é composto por oito espécies de serpentes do gênero 

Bothrops (B. neuwiedi, B. erythromelas, B. pubescens, B. marmoratus, B. mattogrossensis, 

B. diporus, B. pauloensis e B. lutzi), que se encontram distribuídas pelos biomas de 

formação aberta da América do Sul, como Pampas, Cerrado, Caatinga e Pantanal (Wüster 

et al., 2002, Silva e Rodrigues, 2008, Machado et al., 2014). Uma análise das relações 

filogenéticas das espécies do grupo B. neuwiedi demonstrou que este é um grupo 

monofilético (Machado et al. 2014). As análises de Machado et al. (2014) indicam que o 

ancestral comum mais recente das jararacas data da metade do Mioceno, enquanto a 

divergência entre o grupo B. neuwiedi e seu grupo-irmão B. jararaca ocorreu no final do 

Mioceno. A origem do grupo B. neuwiedi sofreu influência de eventos que ocorreram 

durante o Neogeno, como por exemplo, o soerguimento final do Planalto Central 

Brasileiro no Plioceno (Werneck, 2011), enquanto as flutuações climáticas do Quaternário 

tiveram um papel na diversificação dentro do grupo B. neuwiedi (Machado et al., 2014). 

Portanto, trata-se de um grupo interessante para estudo comparado da anatomia e dos 

ciclos reprodutivos por ser um grupo cuja especiação é recente.  

 Diversos estudos que incluem dados sobre a biologia das espécies de serpentes do 

grupo B. neuwiedi já foram conduzidos, incluindo estudos sobre aspectos da história 

natural (B. pauloensis, Valdujo et al., 2002; B. mattogrossensis, Monteiro et al., 2006, B. 

diporus, Giraudo et al., 2008; B. neuwiedi, Travaglia-Cardoso, 2011) e dentre estes, alguns 

estudos que tratam especificamente da reprodução de algumas espécies (B. pubescens, 

Hartmann et al., 2004, Capítulo 2 desta tese,  , B. erythromelas, Barros et al., 2014, Reis et 

al., 2015). Por outro lado, considerando que para a compreensão dos ciclos reprodutivos 
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de serpentes, a utilização de técnicas de microscopia é essencial tanto para compreender 

o papel da estocagem de esperma no ciclo reprodutivo das fêmeas (Rojas et al., 2015, 

Barros et al., 2014a,b), quanto para definir corretamente o estágio reprodutivo dos 

machos (Mathies, 2011, Rojas et al., 2013, Almeida-Santos et al., 2014), pode-se considerar 

que a reprodução é um aspecto pouco  conhecido da biologia das espécies do grupo B. 

neuwiedi. O objetivo deste estudo é apresentar novos dados sobre a reprodução das 

fêmeas de espécies do grupo B. neuwiedi. Com base na análise macroscópica e 

microscópica do trato reprodutivo das fêmeas, nós descrevemos a anatomia do trato 

reprodutivo, com ênfase no oviduto e nos relatos de estocagem de esperma na junção 

útero-vaginal e infundíbulo, presença de esperma na vagina e útero e por fim, na 

descoberta de plugs copulatórios na vagina para espécies desse grupo. Esses dados são 

interpretados no contexto do ciclo reprodutivo das espécies amostradas: B.neuwiedi, B. 

marmoratus, B. diporus, B.mattogrossensis, B. pauloensis e B. pubescens.   

 

Material e Métodos 

 

Amostragem de espécies  

Foi amostrado um total de 72 fêmeas pertencentes a seis espécies do grupo B. neuwiedi, 

depositadas nas seguintes coleções científicas: Museu de Ciência e Tecnologia (MCT) da 

Pontíficia Universidade Católica (PUC) do Rio Grande do Sul, Coleção Herpetológica da 

Universidade de Brasília (UNB), Universidade Federal do Mato Grosso do Sul (UFMS) e 

Museu Nacional do Rio de Janeiro (MN). As espécies foram agrupadas de acordo com 

Silva e Rodrigues (2008).  A amostragem de cada espécie foi realizada de acordo com a 
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disponibilidade para coleta de fragmentos dos órgãos para histologia, conforme descrito 

abaixo: 

 

 B. mattogrossensis: 12 fêmeas, coletadas no Pantanal, estado do 

Mato Grosso do Sul; 

 

 B. diporus: três fêmeas dos Pampas no Rio Grande do Sul; 

 

 B. pubescens: 19 fêmeas dos Pampas e áreas limítrofes com a Mata 

Atlântica no Rio Grande do Sul;  

 

 B. marmoratus: 11 fêmeas provenientes do cerrado da região Central 

do Brasil, do estado de Goiás e do Distrito Federal. 

 

 B. pauloensis: 15 fêmeas do Cerrado e Pantanal. Em função da 

distância dos pontos amostrados, os dados foram analisados de acordo 

com as populações: 

 

o População A: seis fêmeas do Cerrado da região sudeste do 

Brasil, estado de São Paulo; 

o População B: 4 fêmeas do Cerrado da região central do Brasil, 

estados de Goiás, Tocantins e o Distrito Federal; 

o População C: 2 fêmeas do Pantanal, estados do Mato Grosso 

do Sul e Mato Grosso 
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o População D: 2 fêmeas de Pimenta Bueno, RO 

 

 B. neuwiedi: 12 fêmeas coletadas na Reserva Particular do Patrimônio 

Natural Serra do Caraça e adjacências em Minas Gerais. 

 

Coleta e análise de dados 

 Após o registro do comprimento rostro-cloacal com auxílio de fita métrica de 

acurácia de 10 mm, a dissecção ventral das fêmeas foi realizada para exame das gônadas 

e vias genitais. Para as fêmeas, com auxílio de paquímetro digital (precisão 0,1 mm) foi 

registrado o diâmetro do maior folículo ovariano ou a presença de embriões no oviduto.  

A presença/ausência de contração muscular uterina (UMT – uterine muscular twisting) na 

junção útero-vaginal (JUV) e presença de corpo lúteo nos ovários também foram 

registradas. Em seguida, foi coletado um fragmento de cada região do oviduto 

(infundíbulo anterior e posterior, útero, junção útero-vaginal e vagina) (Rojas et al., 2015) 

para análise histológica. O ciclo reprodutivo das fêmeas foi caracterizado pela distribuição 

do maior folículo ovariano ou presença de embriões nos ovidutos ao longo do ano, 

presença de esperma e do plug copulatório no trato reprodutivo da fêmea.  

 Foram utilizados neste estudo apenas indivíduos sexualmente maduros. O critério 

para as fêmeas serem consideradas sexualmente maduras foi apresentar qualquer uma 

dessas características: ovário com folículos em vitelogênese secundária, embriões no 

oviduto, ou presença de marcas de corpo lúteo nos ovários, como indicativo de que esta 

fêmea já teve um ciclo reprodutivo anterior ao momento de coleta. Todos os órgãos 

coletados para análises histológicas foram preservados em álcool a 70% e processados 



14 
 

pelo método de parafina. Foram obtidos cortes de 5 µm de espessura e a coloração 

Hematoxilina-Eosina (H/E) foi utilizada para estudo dos tecidos. 

 

Resultados 

 

Anatomia do trato reprodutivo 

 

 O trato reprodutivo das fêmeas é composto por dois ovários e respectivos 

ovidutos, localizados nas regiões laterais do corpo da serpente. Como outros órgãos do 

corpo da serpente, os ovários apresentam um formato alongado. Os folículos ovarianos 

podem ser vistos a olho nú e encontram-se enfileirados ao longo da extensão do órgão 

(Fig. 1A, B, C). Na maioria das fêmeas amostradas há apenas folículos ovarianos de menor 

tamanho, considerados como folículos em vitelogênese primária (Fig. 1A, B, C). Com a 

deposição de vitelo, os folículos aumentam de tamanho e passam a ser chamados de 

folículos em vitelogênese secundária. Os ovários e ovidutos tem início em diferentes 

porções do corpo do animal: o ovário direto está localizado em uma posição cranial em 

relação ao ovário esquerdo, e da mesma forma o oviduto direito tem início em uma 

posição mais cranial que o esquerdo (Fig. 1A).  

 O oviduto é o órgão onde ocorre a estocagem de esperma, fertilização e prenhez e 

pode ser dividido em diferentes partes. Para as espécies do grupo B. neuwiedi, podemos 

aplicar a divisão do oviduto nas partes propostas por Rojas et al. (2015) em infundíbulo 

anterior e posterior, útero, junção útero-vaginal (JUV) e vagina (Fig. 1A). A poção anterior 

do infundíbulo é constituída por um tecido bastante fino, de aspecto macroscópico 

translúcido (Fig. 1B). Essa porção do oviduto recebe os folículos ovarianos durante a 
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ovulação. Microscopicamente, a parede do infundíbulo anterior é mais fina e apresenta 

muitas invaginações. Não há presença de glândulas nesta porção (Fig. 2A). O epitélio é do 

tipo cuboidal simples com células ciliadas e poucas células secretoras. Já a porção 

posterior do infundíbulo apresenta uma série de dobras visíveis macroscopicamente (Fig. 

1B). Microscopicamente pode ser observada a presença de glândulas tubulares simples, 

que são os receptáculos de estocagem de esperma (Figs. 2B, 8 A, B). 

 Após o infundíbulo posterior, tem início a porção mais longa do oviduto, o útero, 

onde ocorre a gestação dos embriões (Fig. 1A). O epitélio é do tipo cuboidal simples com 

células ciliadas e algumas células secretoras. As glândulas uterinas podem ser observadas 

na lâmina própria do útero (Fig. 2C). As glândulas uterinas são diferentes das glândulas do 

infundíbulo. As glândulas uterinas são formadas principalmente por células secretoras, 

enquanto no infundíbulo há presença abundante de células ciliadas nas glândulas (Fig. 

2B). O útero termina na porção caudal do corpo da serpente. 

 A JUV faz a ligação entre o útero e a vagina (Fig 1. A, D, E). A JUV diferencia-se do 

útero principalmente pela ausência de glândulas nessa região (Fig. 2E). Além disso, não 

ocorre implantação de embriões na região da JUV. A JUV é um sítio de estocagem de 

esperma, nesta porção é observada a UMT (Fig. 1E, 8D). O epitélio pseudoestratificado 

apresenta sulcos profundos e é composto por células ciliadas e secretoras. Há duas 

camadas musculares nesta porção do oviduto, uma externa circular e a outra interna 

longitudinal (Fig. 1E). A vagina é a porção terminal do oviduto. A vagina é bifurcada e 

proporcionalmente mais larga que o restante do oviduto, em cada lado apresentando o 

formato de uma “bolsa” (Fig. 1 A, D,E). Estas “bolsas vaginais” são estruturas 

independentes e separadas na maior parte das fêmeas do grupo B. neuwiedi amostradas, 

porém em algumas fêmeas de B. marmoratus as “bolsas vaginais” estão fundidas 
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macroscopicamente (Fig. 1A, D). Em B. pubescens, foi observada a formação de criptas 

com formato de glândulas tubulares na porção inicial da vagina, logo após a JUV (Fig. 2 F). 

Em direção caudal, na porção mais alargada da vagina observa-se o aumento do lúmen 

(com presença ou vestígios de plug gelatinoso em algumas fêmeas) e a presença de 

epitélio colunar alto com muitas células secretoras e algumas ciliadas (Fig. 8E). 
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Figura 1: Anatomia do trato reprodutivo de fêmeas de serpentes do grupo B. neuwiedi. A. Visão geral do 
trato reprodutivo de uma fêmea de B. marmoratus, com as diferentes partes do oviduto. B. Detalhe da 
região do infundíbulo. 1: infundíbulo anterior, 2: infundíbulo posterior, FO: folículos ovarianos. C. Região do 
infundíbulo em uma fêmea do grupo B. neuwiedi com marcas de corpo lúteo (cabeça de seta) nos ovários. 
D. Detalhe da região da junção útero-vaginal (JUV) e da vagina em B. marmoratus, note a fusão das vaginas 
direita e esquerda. E. “Uterine muscular twisting” (UMT) na JUV de fêmea do grupo B. neuwiedi. 
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Figura 2: Anatomia microscópica das diferentes regiões do oviduto das jararacas-pintadas do grupo 
Bothrops neuwiedi. A. Divisão entre as porções anterior e posterior do infundíbulo. Note a ausência de 
glândulas no infundíbulo anterior e a presença abundante de glândulas no infundíbulo posterior. B. 
Detalhes das glândulas do infundíbulo posterior que funcionam como receptáculos de esperma. C. Corte 
transversal do útero mostrando a presença de inúmeras glândulas uterinas. D. Maior aumento da glândula 
uterina, evidenciando a presença de células secretoras. E. Junção útero-vaginal (JUV). F. Porção anterior da 
vagina com formação de criptas em formato de glândulas tubulares. Todas as fotos são do oviduto de 
fêmeas de B. pubescens. 
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Estocagem de esperma e plugs copulatórios no contexto dos ciclos reprodutivos 

 

1.) Bothrops mattogrossensis 

 

O período de vitelogênese secundária foi observado entre Maio (outono) e agosto 

(inverno) (Fig. 3). Fêmeas com vestígios de plug gelatinoso na vagina também foram 

observadas neste período. Em junho (outono), a análise histológica da vagina mostrou 

traços do plug em uma fêmea em vitelogênese secundária, sem a presença de UMT na 

JUV (UFMS 1354). Já em agosto (inverno), um pouco de plug foi observado na vagina de 

uma fêmea que apresentava embriões nos ovidutos (cinco embriões no oviduto direito e 

três no esquerdo) e presença de UMT na JUV simultaneamente (UFMS 1352). Os embriões 

já estavam visíveis a olho nu, porém ainda com a presença de grande quantidade de 

vitelo. Ainda em agosto, outra fêmea (UFMS 1346) em vitelogênese secundária e com 

UMT pouco evidente na JUV, apresentou presença de esperma no útero (Figs. 3, 8C).    

 

 

Figura 3: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops mattogrossensis. Os círculos representam folículos 
ovarianos: os círculos vazios representam indivíduos que não tem UMT e os círculos cheios representam as 
fêmeas com UMT na JUV. Os triângulos indicam a presença de fêmeas com vestígios de plug gelatinoso na 
vagina e a estrela indica uma fêmea que apresentou a presença de esperma no útero. Os asteriscos 
representam fêmeas com embriões nos ovidutos. As observações de fêmeas com embriões nos ovidutos 
entre agosto e setembro são descritas neste estudo e as observações de outubro a dezembro estão 
descritas em Monteiro et al. (2006). 
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2.) Bothrops diporus 

 

As três fêmeas de B. diporus amostradas foram coletadas durante o verão, nos meses de 

janeiro e março. As duas fêmeas coletadas em janeiro apresentavam folículos em 

vitelogênese primária e não foi encontrado esperma em nenhuma região do oviduto 

destes indivíduos. A fêmea coletada em março apresentava folículos no início da 

vitelogênese secundária (diâmetro do maior folículo = 9.97 mm) e espermatozoides 

estocados na JUV, onde havia a formação de UMT. 

 

3.) Bothrops pubescens 

 

Fêmeas com folículos ovarianos em estágio de vitelogênese primária foram observadas 

ao longo de todo ano (Fig. 4). A contração muscular uterina (UMT) foi observada em 

três fêmeas, duas destas em vitelogênese primária e uma em vitelogênese secundária. 

Espermatozóides não foram observados na UMT e nem nas demais partes do oviduto. 

Embriões em estágio inicial de desenvolvimento foram observados em novembro e 

dezembro (Fig. 4).  
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Figura 4: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops pubescens. Os círculos pretos representam o tamanho 
do maior folículo ovariano de fêmeas que apresentavam UMT no útero posterior. Os folículos das fêmeas 
que não apresentavam UMT estão representadas por círculos brancos. Os asteriscos representam fêmeas 
com embriões nos ovidutos em estágio inicial de desenvolvimento, onde apenas o vitelo pode ser 
visualizado macroscopicamente. As setas indicam o período em que os nascimentos foram observados 
em cativeiro, e a letra C indica o período em que a cópula foi observada em cativeiro de acordo com 
Hartmann et al (2004). 

 

4.) Bothrops marmoratus 

 

A vitelogênese secundária foi observada durante o mês de março, entre o final do verão e 

o início do outono (Fig. 5). A presença de espermatozoides também foi observada nesta 

época, tanto na vagina de uma fêmea (Fig. 8F) (UNB 59524), com folículos ovarianos no 

início da fase de vitelogênese secundária (diâmetro do maior folículo: 7,39), quanto no 

infundíbulo posterior e na JUV de outro exemplar (UNB 59529) que apresentava folículos 

em vitelogênese secundária maiores (diâmetro do maior folículo: 12,48). O esperma no 

infundíbulo foi observado no lúmen (Fig. 8A) e dentro de glândulas que são receptáculos 

de esperma (Fig. 8B). Uma fêmea (UNB 53313) coletada em janeiro (verão) apresentou a 

presença de um plug gelatinoso na vagina. Os folículos ovarianos desta fêmea estavam 

em vitelogênese primária. Nenhuma fêmea de B. marmoratus amostrada apresentou 

UMT na JUV.  
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Figura 5: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops marmoratus. Os círculos representam folículos 
ovarianos. O triângulo indica a presença de uma fêmea com plug gelatinoso na vagina e a estrela indica a 
presença de esperma na vagina e JUV neste período. 
 

5.) Bothrops pauloensis 

 

Apenas uma fêmea de B. pauloensis da cidade de Brasília, no DF (Brasil Central) 

apresentava folículos vitelogênicos em fevereiro (verão) na amostra deste estudo. Três 

fêmeas de duas populações diferentes, todas com folículos em vitelogênese primária 

apresentavam plug gelatinoso na vagina em diferentes estações: uma fêmea (UFMS 1342) 

de Aquidauna (MS) foi coletada em maio (outono), enquanto as fêmeas (MN 22746 e MN 

22753) provenientes do estado de SP foram coletadas no final de outubro e início de 

dezembro (primavera). Não foi observada UMT na JUV de nenhuma fêmea amostrada. 

Embriões em estágio inicial de desenvolvimento foram observados durante o inverno 

(julho e agosto) em fêmeas das populações do Brasil Central e dos relictos de savana na 

Amazônia em Roraima. Na população de SP, uma fêmea apresentou embriões em estágio 

inicial de desenvolvimento no final de novembro (primavera) (Fig. 6). 
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Figura 6: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops pauloensis. Os círculos representam folículos ovarianos, 
os triângulos apontam as fêmeas que apresentaram plug gelatinoso na vagina e os asteriscos representam 
fêmeas com embriões em estágio inicial de desenvolvimento (com muito vitelo visível) nos ovidutos. Cada 
cor representa indivíduos de uma população: vermelho – Brasil Central (GO, DF, TO), amarelo – Sudeste 
(SP), verde – Pantanal (MS), azul – áreas savânicas na Amazônia (RO).   
 

6.) Bothrops neuwiedi  

 

Folículos vitelogênicos foram observados entre fevereiro e março (final do verão – início 

do outono). Quatro fêmeas com presença de UMT na JUV foram observadas entre 

dezembro e março. Dentre estas, uma fêmea coletada na metade do mês de março (final 

do verão) (MN 18930) apresentou grande quantidade de esperma na UMT (Fig. 8 D). 

Esperma também foi encontrado na JUV de uma fêmea (MN 21531) coletada no início de 

fevereiro (verão) que apresentava aspecto liso sem a presença de sinais da UMT. O plug 

gelatinoso (Fig. 8E) foi observado na vagina de duas fêmeas, uma delas com a presença 

de UMT (MN 19339) foi coletada em março, e a outra, sem a presença de UMT, foi 

coletada em dezembro (MN 21098) (Fig. 7). 
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Figura 7: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops neuwiedi de Minas Gerais, a maior parte das fêmeas é 
proveniente da RRPN Serra do Caraça. Os círculos representam os folículos ovarianos, os círculos vazios 
representam fêmeas com JUV sem UMT e os círculos pretos representam fêmeas com UMT na JUV. Os 
triângulos apontam para as fêmeas que apresentaram plug gelationoso na vagina e as estrelas marcam a 
época em que foi encontrado esperma na JUV de duas fêmeas, uma com e outra sem a presença de UMT. 
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Figura 8: Estocagem de esperma e plugs copulatórios no trato reprodutivo de fêmeas do grupo B. neuwiedi. 
A. Grande quantidade de esperma no lúmen do infundíbulo (B. marmoratus, CHUNB 59529). B. A seta 
aponta para um receptáculo de esperma no infundíbulo preenchido por espermatozóides (B. marmoratus, 
CHUNB 59529). C. Esperma no útero (B. mattogrossenis, UFMS 1346). D. Esperma na JUV (B. neuwiedi, MN 
18930). E. Plug gelatinoso na vagina (B. neuwiedi, MN 19399). F. Esperma na vagina (B. marmoratus, CHUNB 
59524). Os asteriscos indicam a presença de esperma e a estrela do plug copulatório.  
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Discussão 

 

 Há diferentes terminologias para as porções do oviduto de serpentes (veja Rojas 

et al., 2015 e Siegel et al., 2011 para uma revisão sobre as propostas), assim como há 

debate sobre as funções atribuídas a cada uma dessas partes (Rojas et al., 2015). Nossa 

proposta é que para as serpentes do grupo B. neuwiedi aqui estudadas, e também para as 

demais espécies do gênero Bothrops, seja aplicada a terminologia do oviduto proposta 

recentemente por Rojas et al. (2015), utilizando a serpente Dipsadidae, Philodryas 

patagoniensis, como modelo de estudo para a morfofisiologia do oviduto. Em B. 

marmoratus observamos um padrão diferente de vagina, que pode ser considerada uma 

variação anatômica em relação ao formato descrito anteriormente para o gênero 

Bothrops (Almeida-Santos e Orsi, 2000, Barros et al. 2014a,b). A amostragem de mais 

indivíduos e a realização de cortes seriados dessa região poderão fornecer maiores 

detalhes sobre a estrutura e morfologia desta porção do oviduto, podendo inclusive ser 

uma variação morfológica em relação aos tipos de vagina existentes - descritos sob a 

terminologia “pouch”, livremente traduzida como “bolsa” por Siegel et al. (2011). 

 Assim como para outras serpentes, o infundíbulo pode ser dividido em regiões 

anterior e posterior, com a presença de glândulas que funcionam como receptáculos de 

esperma no infundíbulo posterior, que fica entre o infundíbulo anterior e o útero (Fox, 

1956, Halpert et al., 1982, Perkins e Palmer, 1996, Sever e Ryan, 1999, Siegel et al., 2011, 

Rojas et al., 2015). Neste estudo, esperma no infundíbulo foi identificado apenas em uma 

fêmea de B. marmoratus coletada no cerrado da região central do Brasil no mês de 

março, entre o final do verão e o início do outono, período no qual é comum a cópula em 

serpentes desse gênero (Almeida-Santos e Salomão, 2002). O esperma estava presente 
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tanto no lúmen do infundíbulo quanto dentro das glândulas que funcionam como 

receptáculos de esperma. Esta fêmea de B. marmoratus também apresentava esperma 

nas criptas da JUV, o que comprova que estas serpentes são capazes de estocar esperma 

em dois sítios simultaneamente como documentado também para B. atrox (Silva, 2015) e 

B. alternatus (Amaral, 2015). 

 Interessante notar que o oviduto da fêmea de B. marmoratus onde encontramos 

esperma na JUV apresentava aspecto liso nesta porção, sem a presença da UMT, que não 

foi observada nesta espécie. A presença de esperma nas duas porções simultaneamente - 

inclusive com grande quantidade de esperma no lúmen do infundíbulo - nos permite 

propor que a cópula tenha ocorrido nesta estação (final do verão/ início do outono) e que 

o esperma tenha ascendido imediatamente pelo útero até o infundíbulo e os 

receptáculos de esperma. Além disso, a cópula neste período é corroborada pela 

descoberta de esperma na vagina de outra fêmea de B. marmoratus coletada também no 

mês de março. Por um lado, estes dados corroboram as revisões anteriores sobre a 

reprodução no gênero Bothrops (Almeida-Santos e Salomão, 2002) em relação ao período 

de cópula outonal, e por outro lado apresentam uma variação existente em relação ao 

modelo de estocagem de esperma proposto para os viperídeos da região neotropical por 

Almeida-Santos e Salomão (1997, 2002). Como em geral nos viperídeos neotropicais, a 

cópula no outono é dissociada da ovulação na primavera (Almeida-Santos e Salomão, 

2002), a estocagem de esperma garante a sincronização dos eventos reprodutivos 

(Schuett, 1992). Almeida-Santos e Salomão (1997) propuseram que o UMT seja o 

mecanismo responsável por esta sincronização neste grupo de serpentes. Após a cópula 

no outono, ocorre a formação da contorção (UMT) na JUV das fêmeas, bloqueando a 

passagem do esperma para outras porções mais craniais do oviduto. O esperma 
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permanece estocado na UMT durante todo outono e inverno, ascendendo pelo útero até 

o infundíbulo somente na primavera quando a contorção na JUV (UMT) se desfaz e 

ocorre a ovulação (Almeida-Santos e Salomão, 1997, 2002).  A prenhez ocorre durante a 

primavera/ verão e os filhotes de Bothrops nascem principalmente no verão, mas também 

no início do outono para algumas espécies (Almeida-Santos e Salomão, 1997, 2002). 

Existem variações no gênero Bothrops em relação a este padrão, como documentado 

aqui para B. marmoratus e também para B. erythromelas, espécie na qual a ocorrência de 

UMT foi considerada como um polimorfismo em função de sua rara ocorrência na 

população, ou seja, embora o UMT já tenha sido observado em uma fêmea desta espécie, 

a análise de uma quantidade significativa de indivíduos não revelou o uso desta estratégia 

para a maior parte das fêmeas amostradas (Barros et al., 2014).   

 Embora possa haver variações, os dados obtidos para Crotalus durissus e para 

várias espécies de Bothrops corroboram a teoria de estocagem de esperma durante o 

outono e inverno no UMT (B. jararaca, Almeida-Santos, 2005, Kasperoviczus, 2013, B. 

insularis, Kasperoviczus, 2009, B. leucurus, Barros et al., 2014). Os dados apresentados 

para B. diporus neste estudo também corroboram esta hipótese. Já para B. neuwiedi, a 

estocagem na JUV foi documentada neste estudo tanto na presença quanto na ausência 

de UMT. Siegel e Sever (2006) apresentaram uma série de questionamentos sobre o 

processo de formação do UMT e sua função na estocagem de esperma. Neste estudo, 

esperma foi encontrado no infundíbulo em apenas uma das 72 fêmeas amostradas. Por 

outro lado, dentre as seis fêmeas com esperma na JUV, cinco apresentavam UMT. 

Almeida-Santos e Salomão (1997) apontam para uma diferença entre o aspecto 

microscópico da JUV em fêmeas com e sem a presença da contorção macroscópica 

(UMT), relatando que em fêmeas pós-parto (ou seja, sem UMT) o lúmen era maior e mais 
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facilmente visível. Embora ainda não tenham sido coletadas medidas que comprovem 

este fato, pode ser que a UMT promova o aumento das dobras do epitélio e a diminuição 

do lúmen, tornando as criptas da JUV mais profundas e consequentemente melhores 

sítios para estocagem de esperma. Isto explica a maior taxa de encontro de 

espermatozóides na presença de UMT, e também corrobora sua função na estocagem de 

esperma. De qualquer forma, independente de uma possível função alternativa para a 

UMT, a JUV é um sítio de estocagem de esperma em serpentes, com relatos de 

estocagem de esperma nas suas criptas (Almeida-Santos e Salomão, 1997, 2002, Barros et 

al 2012, 2014, Rojas et al., 2015) ou até mesmo em glândulas (Sever e Ryan, 1999). Note 

que Sever e Ryan (1999) denominam a área considerada aqui como JUV como vagina e 

por isso descrevem as glândulas como glândulas vaginais. O oviduto, assim como outros 

órgãos, pode apresentar um continuum entre as suas diferentes partes, como uma área 

de transição. As criptas no início da vagina de B. pubescens podem ser consideradas como 

glândulas em função de seu formato e poderiam ser um eventual sítio de estocagem de 

esperma em função de sua semelhança com as glândulas descritas por Sever e Ryan 

(1999). 

 Variações podem ocorrer tanto na anatomia das espécies e dos indivíduos, como 

também nos ciclos reprodutivos para Bothrops. Conforme documentado aqui e também 

previamente por outros autores, há variação em relação à época de ocorrência de 

eventos reprodutivos neste gênero (Capítulo 7 desta tese). Almeida-Santos e Salomão 

(2002) reuniram os dados disponíveis na literatura sobre a reprodução de Bothrops até 

aquele momento e propuseram a hipótese de que o padrão reprodutivo observado neste 

gênero representaria a retenção de um padrão ancestral ao longo desta linhagem 

filogenética, de forma que as diferenças climáticas entre os ambientes ocupados pelas 
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espécies atualmente não teriam um papel importante na determinação dos eventos 

reprodutivos nas espécies deste gênero. Corte, acasalamento e combate ocorreriam no 

outono (de abril a junho); vitelogênese e estocagem de esperma nas fêmeas por meio da 

contração muscular uterina (“UMT – uterine muscular twisting”, cf. Almeida-Santos & 

Salomão, 1997; 2002) durante o outono e inverno (Julho a Setembro); fertilização na 

primavera (outubro a dezembro) e, finalmente, o nascimento dos filhotes ocorreria na 

estação chuvosa, durante o verão (janeiro a março) (Almeida-Santos & Salomão, 2002). 

Porém, o ciclo reprodutivo de B. leucurus (Barros, 2011) assim como os ciclos de outras 

espécies do grupo B. atrox, como B. asper (Solórzano & Cerdas, 1989), B. moojeni 

(Nogueira et al., 2003) e B. atrox (Fitch, 1970; Duellman, 1978; Cunha & Nascimento, 1981; 

Oliveira, 2003), apresentam variações temporais em alguns eventos reprodutivos (e.g. 

vitelogênese secundária, ovulação e/ou época de nascimento dos filhotes) em relação ao 

que foi proposto por Almeida-Santos & Salomão (2002) como padrão para o gênero 

Bothrops. Neste documentamos a existência de fêmeas de B. mattogrossensis e B. 

pauloensis com embriões no oviduto entre os meses de julho e agosto, durante o inverno. 

Estas serpentes foram coletadas respectivamente nas regiões central e norte do Brasil, 

onde em geral não há um inverno rigoroso e altas temperaturas são mantidas ao longo 

do ano todo, o que torna viável a prenhez de um animal ectotérmico nessa época do ano. 

Se a presença do plug gelatinoso for considerada como uma evidência de cópula, além 

dos relatos de ocorrência do plug no período conhecido para a cópula (fim do verão e 

outono), também há relatos para a primavera (entre outubro e dezembro). Novas 

observações contribuirão para a composição dos ciclos das serpentes do grupo B. 

neuwiedi. Avanços nos estudos da evolução e taxonomia deste grupo também 

favorecerão a análise adequada dos ciclos reprodutivos de cada espécie, e 
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consequentemente na descrição da variação intra e interespecífica das táticas 

reprodutivas empregadas por estas serpentes. Machado et al. (2014) demonstrou que, da 

forma como as espécies são reconhecidas hoje (com base em caracteres morfológicos), 

com exceção de B. pubescens que é uma espécie monofilética, todas as espécies desse 

grupo são polifiléticas e que pelo menos três novas espécies podem ser descritas para 

este grupo (Machado et al., 2014). O estudo do ciclo reprodutivo dos machos das 

espécies abordadas aqui também é importante para a compreensão da reprodução neste 

grupo. 
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Resumo 

Este estudo descreve a variação sazonal dos componentes do ciclo reprodutivo de 

Bothrops pubescens, uma espécie de serpente peçonhenta da região sul do Brasil. Os 

indivíduos foram amostrados no estado do Rio Grande do Sul, uma região fria, onde o 

clima varia de subtropical a subtemperado e temperado. Como animais ectotérmicos, 

baixas temperaturas são fatores limitantes para a atividade das serpentes e por isso 

nossa hipótese inicial era de que o clima frio influenciasse a sazonalidade dos eventos 

reprodutivos nos machos de B. pubescens com consequente pico reprodutivo nas 

estações mais quentes (verão e primavera).  Para compor o ciclo reprodutivo foram 

caracterizados, por meio de análises histológicas, o ciclo testicular, do segmento sexual 

renal e do ducto deferente, incluindo a análise da variação sazonal da altura do epitélio e 

diâmetro dos túbulos tanto dos testículos, quanto do segmento sexual renal. Para fins de 

comparação, como indicadores macroscópicos do ciclo reprodutivo foram considerados o 

tamanho do testículo e o diâmetro do ducto deferente na região caudal. Para testar a 

relação entre o clima atual e os eventos reprodutivos foram realizados testes de 

regressão linear entre três variáveis climáticas (temperatura máxima, mínima e 

pluviosidade) e os indicadores microscópicos do testículo e rim. Os testes estatísticos não 

demonstraram relação entre estas variáveis. Houve variação sazonal acentuada dos 

parâmetros reprodutivos, com forte aumento no verão e pico no outono, tanto para a 

atividade espermatogênica, quanto para o segmento sexual renal. O pico reprodutivo não 

está restrito aos períodos mais quentes e ocorre na mesma época que o pico reprodutivo 

de outras espécies filogeneticamente próximas, tanto do grupo B. neuwiedi, quanto do 
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gênero Bothrops, o que aponta para uma grande influência da inércia filogenética na 

determinação da época de ocorrência dos eventos reprodutivos neste gênero.    

Introdução 

 As serpentes do gênero Bothrops são amplamente distribuídas por diferentes 

ecossistemas na região neotropical (Campbell & Lamar, 2004) e são responsáveis pela 

maioria dos acidentes ofídicos que ocorrem no Brasil (Araújo et al., 2003). Embora o Brasil 

seja um país tropical, classificação associada com as altas temperaturas que ocorrem em 

grande parte do país, os estados do sul como o Rio Grande do Sul têm climas mais frios 

com estações do ano bem definidas e inverno frio (Mendonça & Danni-Oliveira, 2007; 

Maluf, 2000). Como as serpentes são animais ectotérmicos, as condições climáticas tem 

uma grande influência sobre seu metabolismo. Baixas temperaturas são fatores 

limitantes para a atividade desses animais (Gibbons & Semlitsch, 1987). 

Bothrops pubescens é uma serpente peçonhenta de tamanho médio comum na 

região sul do Brasil. Apresenta dieta generalista (e.g. roedores e anuros são as principais 

presas), hábitos terrestres e vive em áreas florestais e suas adjacências, incluindo áreas 

degradadas próximas a fragmentos florestais (Hartmann et al., 2005). A distribuição de B. 

pubescens se estende do sul do Brasil até o Uruguai (Campbell & Lamar, 2004).  Por ser 

uma serpente abundante e responsável por muitos acidentes ofídicos, trata-se de uma 

espécie importante para a saúde pública no Estado do Rio Grande do Sul (Bochner & 

Struchiner, 2003, Araújo et al., 2003). No futuro, como consequência das mudanças 

climáticas globais, a distribuição das serpentes venenosas pode sofrer mudanças em 

função das mudanças nos habitats (Nori et al., 2014). A área potencial de distribuição de 

algumas espécies especialistas em habitat pode diminuir se o habitat for reduzido com o 
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aumento da temperatura, mas por outro lado, no caso de algumas espécies generalistas, 

como B. pubescens, a distribuição pode aumentar, caso a espécie se adapte às novas 

condições ambientais. Mudanças no padrão de distribuição de B. pubescens podem ter 

impacto no sistema de atendimento às vítimas destes acidentes ofídicos. Por isso, é 

importante entender bem a biologia das espécies de serpentes venenosas para subsidiar, 

futuramente, possíveis medidas de manejo tanto para espécies que são importantes para 

a saúde pública, quanto para aquelas que estão ameaçadas de extinção. 

Dados sobre a história natural de B. pubescens estão disponíveis em Hartmann et 

al. (2004, 2005). Hartmann et al (2004) descreveram vários aspectos da biologia 

reprodutiva de B. pubescens. Como em outras espécies de serpentes, existe dimorfismo 

sexual em relação ao tamanho corporal (as fêmeas são o maior sexo) e os machos 

atingem a maturidade sexual com um tamanho corporal menor do que as fêmeas 

(Hartmann et al., 2004). Em relação ao ciclo reprodutivo das fêmeas, a vitelogênese foi 

observada ao longo do ano todo, embora embriões sejam observados nos ovidutos 

apenas entre Outubro e Março. Embriões em estágio inicial foram observados entre 

Outubro e Dezembro, enquanto embriões em estágios mais avançados de 

desenvolvimento foram encontrados entre Janeiro e Março, o que indica que, em vida 

livre, a ovulação ocorra na primavera e o nascimento dos filhotes no verão. Em cativeiro, 

também há relatos de nascimentos para este período, o que confirma que o ciclo 

reprodutivo das fêmeas tem um forte componente sazonal (Hartmann et al., 2004). Por 

outro lado, ainda não existem dados disponíveis sobre o ciclo reprodutivo dos machos. O 

objetivo deste estudo é descrever o ciclo reprodutivo dos machos de B. pubescens 

utilizando análises da variação sazonal dos testículos, rins e ductos deferentes. Além 

disso, procuramos analisar a possível influência de fatores climáticos (padrões de 
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temperatura e pluviosidade) sobre a sazonalidade destes eventos reprodutivos. 

Considerando que alguns eventos do ciclo reprodutivo do macho (e.g. espermatogênese) 

são dependentes da temperatura em serpentes (Saint-Girons, 1982), e que o clima do Rio 

Grande do Sul tem um forte componente de sazonalidade com períodos frios no inverno, 

esperamos que os padrões climáticos tenham influência sobre a sazonalidade dos 

eventos reprodutivos dos machos de B. pubescens com consequente concentração dos 

eventos reprodutivos nas estações mais quentes do ano (verão e primavera).  

Material e Métodos  

Amostragem de indivíduos  

Este estudo é baseado na análise macroscópica e microscópica do trato urogenital de 

machos sexualmente maduros de B. pubescens do Rio Grande do Sul (RS), na região sul 

do Brasil. Foram amostrados 44 machos no total. Os dados foram obtidos a partir da 

dissecção de espécimes preservados na coleção herpetológica do “Museu de Ciência e 

Tecnologia” (MCT) da Pontifícia Universidade Católica (PUC) no Rio Grande do Sul. Estes 

indivíduos foram coletados neste Estado nos seguintes municípios: Dom Feliciano, 

Sobradinho Santana da Boa Vista, São Jerônimo, Novo Cabrais Encruzilhada do Sul, 

Guaiba, Cachoeira do Sul, Viamao, Cerro Branco, Porto Alegre, Eldorado do Sul, Barão do 

Triunfo, Sertão Santana e Paraíso do Sul, localizados nos biomas Pampas e Mata 

Atlântica. Serpentes que foram mantidas em cativeiro não foram incluídas na 

amostragem. 
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Caracterização do clima local 

No Estado do Rio Grande do Sul o clima é característico de áreas mais frias e pode ser 

classificado em três tipos: subtropical, subtemperado e temperado (Maluf, 2000). O 

padrão climático da região amostrada foi caracterizado utilizando o programa DIVA-GIS e 

a base de dados WordClim (clima atual, dados coletados no período de 1950 a 2000, 

versão 1.3, resolução 10 minutos). Para cada município em que houve amostragem de 

indivíduos para coleta de tecidos para análises histológicas, foram considerados os dados 

referentes às médias das temperaturas máxima, mínima e pluviosidade (Apêndice 1). Para 

facilitar a visualização do padrão climático da região, foram elaborados climatogramas 

com a base de dados do Wordclim (Apêndice 2). 

Coleta e análise de dados reprodutivos 

Após a dissecção e análise macroscópica do trato urogenital de cada indivíduo, foram 

registradas duas variáveis macroscópicas: o comprimento do testículo direito e a largura 

da porção distal do ducto deferente direito próximo à região da cloaca. O tamanho 

(comprimento) do testículo foi utilizado como parâmetro indicador da atividade 

espermatogênica (Volsøe, 1944) e a variação do diâmetro do ducto deferente foi utilizada 

como indicador de estocagem de esperma no ducto deferente (Almeida-Santos et al., 

2006). Para as análises microscópicas, foram coletados fragmentos do testículo, da 

porção anterior do rim e da porção distal do ducto deferente. Estes órgãos foram 

preservados em álcool 70% e processados para histologia pelo método de parafina. Foram 

feitos cortes de 5 μm de espessura para coloração com hematoxilina e eosina (H/E).  

Foram coletadas amostras dos órgãos reprodutivos para análise histológica de 40 

indivíduos. A análise das lâminas histológicas demonstrou que alguns tecidos já estavam 



44 
 

em processo de autólise e por esta razão, cinco amostras foram descartadas da análise e 

apenas as amostras com boa qualidade foram consideradas para tomada das medidas 

microscópicas descritas a seguir.   

Para analisar a variação sazonal microscópica dos testículos e rins, foram consideradas as 

mudanças estruturais e morfológicas nestes órgãos. As mudanças estruturais nos 

testículos e rins foram avaliadas pelas seguintes medidas: diâmetro dos túbulos 

seminíferos e altura do epitélio seminífero, para o testículo; diâmetro do SSR e altura do 

epitélio do SSR, para os rins. Para cada indivíduo foram obtidas imagens utilizando o 

Programa Olympus Pro Express. A partir destas imagens, foram obtidas dez medidas de 

cada uma destas variáveis microscópicas utilizando o programa Image J. Foram realizadas 

medidas somente de túbulos com formato circular tanto para o testículo, quanto para o 

SSR. 

Para definir os estágios da espermatogênese em B. pubescens seguimos uma adaptação 

de Goldberg & Parker (1975) e Rojas et al. (2013), considerando a regressão completa 

como estágio I, o início da recrudescência como estágio II, o final da recrudescência como 

estágio III, o início da espermiogênese como estágio IV, a espermiogênese como estágio 

V, e o início da regressão como estágio VI. Para o SSR, foi realizada uma comparação 

visual em relação às mudanças sazonais na densidade dos grânulos seguindo uma escala 

de 0 a 4, conforme descrito em Krohmer et al. (2004) e Rojas et al. (2013): 0 = hipertrofia 

ausente, 1 = hipertrofia com poucos grânulos, 2 = hipertrofia com grânulos evidentes 

espalhados pelo citoplasma de todas as células epiteliais, 3 = grânulos secretores visíveis 

na região apical do citoplasma, 4 = densidade máxima de grânulos secretores no 

citoplasma. 



45 
 

Análises estatísticas 

Sazonalidade das variáveis macroscópicas e microscópicas 

Para avaliar a existência de relação alométrica entre o comprimento do testículo e o CRC 

dos machos de B. pubescens foi realizada uma regressão linear. Como há relação entre 

essas variáveis, foi realizada uma análise de covariância (teste ANCOVA), utilizando o CRC 

como co-variável para verificar se há diferença no comprimento do testículo entre as 

estações do ano (primavera, verão, outono, inverno). 

A variação sazonal da largura do ducto deferente foi verificada pelo teste ANOVA, uma 

vez que o aumento na largura se dá pela estocagem de maior ou menor quantidade de 

esperma no ducto e não por uma relação alométrica. 

As variações sazonais em relação ao diâmetro dos túbulos seminíferos, altura do epitélio 

seminífero, diâmetro do SSR e altura do epitélio no SSR, foram testadas por ANOVA. As 

diferenças entre as estações foram analisadas pelo teste post-hoc de Tukey. 

Teste da relação entre as condições climáticas atuais e o estágio reprodutivo 

Testes de regressão linear foram utilizados para verificar se há relação entre três variáveis 

climáticas (temperatura máxima, temperatura mínima e pluviosidade) e quatro 

indicadores microscópicos do estágio reprodutivo nos machos, considerando tanto 

variáveis relacionadas ao testículo (diâmetro dos túbulos seminíferos e altura do epitélio 

seminífero), quanto ao rim (diâmetro do SSR e altura do epitélio do SSR). Os dados 

climáticos foram considerados como variável independente e os dados reprodutivos 

como variável dependente. Com estes testes estatísticos pretendemos investigar se o 

aumento na variável reprodutiva ocorre de acordo com o aumento da variável climática. 



46 
 

Foram realizados testes considerando tanto a média quanto a maior medida de cada 

variável reprodutiva obtida em cada indivíduo analisado. Em relação às variáveis 

climáticas, foram utilizados os dados referentes ao mês de coleta de cada indivíduo. Por 

exemplo, para avaliar se existe relação entre o diâmetro do túbulo seminífero de um 

macho coletado em agosto, foi utilizada a média das temperaturas máximas registradas 

entre 1950 e 2000 para o mês de agosto.  

Resultados 

Ciclo testicular 

O comprimento dos testículos é positivamente correlacionado com o CRC (F = 

12,4182; p = 0,0014), porém não apresenta variação sazonal (ANCOVA, F = 0,86132; p = 

0,46926) (Fig. 1).  

 

Figura 1: Variação sazonal do comprimento relativo do testículo em Bothrops pubescens.  

Análises histológicas demonstram que o pico da espermatogênese ocorre entre o 

verão e o outono (Fig. 2). Durante o verão foram observados indivíduos com o testículo 

ativo em diferentes fases da espermatogênese (Tabela 1), inclusive no final da 
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espermiogênese com a presença de espermatozoides maduros no lúmen dos túbulos 

seminíferos (Fig. 2A). 

 No outono, os testículos atingem um pico de produção espermática (Fig. 2B, 

Tabela 1), conforme demonstrado tanto pelo aumento significativo do diâmetro dos 

túbulos seminíferos, quanto pela altura do epitélio seminífero em relação a outras 

estações do ano (Figs. 3A, B). Em relação à variação sazonal do diâmetro dos túbulos 

seminíferos (F= 8,5587, p< 0,0001) e da altura do epitélio seminífero (F= 43,6799, p< 

0,0001), estes parâmetros apresentaram valores maiores no verão e outono em 

comparação com a primavera e o inverno (p < 0,05). Não houve diferenças significativas 

entre a primavera e inverno, e entre o verão e outono (p > 0,05) (Fig. 3A).       

Durante o inverno, ocorre uma diminuição da atividade testicular observada pela 

diminuição do diâmetro dos túbulos e regressão do epitélio seminífero (Tabela 1, Fig. 2 

C,D, Fig. 3 A,B). Importante ressaltar que houve variabilidade em relação ao estágio 

espermatogênico de cada indivíduo dentro das estações (Tabela 1). Durante a 

primavera, quando ocorre o início da recrudescência (Tabela 1), há variabilidade na 

população em relação ao nível de atividade do testículo, que pode apresentar níveis 

mais baixos (Fig. 2D) ou ainda se encontrar em estágio inicial de regressão com epitélio 

mais alto. 
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Figura 2: Fotomicrografias do testículo de Bothrops pubescens mostrando a variação 

sazonal no ciclo testicular. A. Espermiogênese no verão. B. Pico da espermatogênese no 

outono. C. Epitélio seminífero mais baixo durante o inverno. D. Início da recrudescência 

na primavera. Eg : espermatogônia, Ep: espermatócito, Ed: espermátide, L: lúmen, TS: 

túbulos seminíferos, * : espermatozóides. 
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Figura 3: Variação sazonal dos parâmetros microscópicos do testículo e rim em 

Bothrops pubescens. A. Diâmetro do túbulo seminífero dos testículos. B. Altura do 

epitélio seminífero dos testículos. C. Diâmetro do segmento sexual renal (SSR). D. 

Altura do epitélio do SSR. 

Tabela 1. Estágios do ciclo espermatogênico de Bothrops pubescens 

Estágios  Estações 
I Regressão completa: somente espermatogônias e 

células de Sertoli 
Não observado 

II Início da recrudescência: divisão das 
espermatogônias e espermatócitos primários  

Inverno – Primavera 

III Final da recrudescência: espermatócitos e 
espermátides 

Verão 

IV Início da espermiogênese: espermátides em 
metamorfose 

Verão – Outono 

V Espermiogênese: espermatozóides maduros no 
lúmen 

Verão – Outono 

VI Início da regressão: diminuição do epitélio 
seminífero com espermatozóides remanescentes 
no lúmen 

Outono – Inverno- 
Primavera 
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Ciclo do ducto deferente 

O diâmetro da região distal do ducto deferente não apresentou diferença entre as 

estações (F= 0,2957, p = 0,8299). Ductos enovelados, que indicam estocagem de 

esperma (cf. Almeida-Santos et al., 2006), e não enovelados foram observados ao longo 

de todo ano. Ductos enovelados são maiores que aqueles que não estão enovelados em 

B. pubescens (Fig. 4). Microscopicamente, a região distal da maioria dos ductos 

deferentes apresenta epitélio pseudoestratificado baixo com a presença de 

espermatozoides no lúmen (Fig. 5A), tanto na condição macroscópica de enovelamento 

como quando o ducto está com aspecto liso, sem nenhum sinal de enovelamento. 

Ductos com epitélio alto e com formação de criptas (Fig. 5B) foram observados em 7 

machos, a grande maioria no período do verão (2 em fevereiro e 2 em março), mas 

também no outono (um em abril e um em junho) e na primavera (um em novembro). 

Ductos enovelados e não enovelados apresentaram esta conformação microscópica. 

Um indivíduo coletado em fevereiro apresentava a formação destas criptas mesmo com 

o ducto deferente vazio, sem nenhum espermatozoide. 
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Fig. 4: Variação sazonal do diâmetro do ducto deferente em Bothrops pubescens. Os 

círculos pretos representam ductos deferentes que estão enovelados e os círculos 

brancos representam ductos que não estão enovelados. 

 

 

Fig. 5: Diferentes aspectos do epitélio da região distal do ducto deferente em Bothrops 

pubescens. As setas apontam para o epitélio e os asteriscos indicam os 

espermatozóides. A. Epitélio baixo. B. Epitélio alto com formação de criptas.  
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Ciclo do segmento sexual renal 

Embora a hipertrofia do SSR possa ser identificada no rim de todos os machos de 

B. pubescens, a intensidade desta hipertrofia apresentou um componente sazonal, que 

fica evidente tanto na variação do diâmetro dos túbulos (F= 46.7715, p< 0,0001) e na 

altura do epitélio do SSR (F= 33,0122, p< 0,0001) (Fig. 3 C,D), quanto na variação da 

densidade de grânulos sexuais no epitélio do SSR (Tabela 2, Fig. 6). Ambos os 

parâmetros mostram a existência de um aumento de atividade do SSR durante o verão 

e outono, com diminuição durante a primavera e inverno (Fig. 3C, D, Tabela 2, Fig. 6). 

Em relação à variação sazonal do diâmetro dos túbulos do SSK e da altura do epitélio do 

SSK, estes parâmetros foram maiores no outono do que em todas as outras estações 

(p< 0,01). Estas variáveis também apresentaram valores significativamente maiores 

durante o verão em comparação com o inverno e primavera (p< 0,01). Não houve 

diferença apenas entre a primavera e o inverno. Os picos de atividade testicular e do 

SSR estão associados (Fig. 3). 

 

Tabela 2. Densidade dos grânulos sexuais no epitélio do segmento sexual renal (SSR) em 
Bothrops pubescens 

Escala Diferenças visuais categorizadas Estações 
0 Sem hipertrofia Não observado 
1 Hipertrofia com poucos grânulos Inverno – Primavera 
2 Hipertrofia com grânulos evidentes espalhados 

pelo citoplasma 
Primavera – Verão 

3 Grânulos secretores visíveis na região apical do 
citoplasma 

Outono 

4 Densidade máxima de grânulos secretores no 
citoplasma 

Verão – Outono 
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Figura 6: Ciclo do segmento sexual renal em Bothrops pubescens. A. B. Hipertrofia com 

poucos grânulos (estágio 1). C.D. Hipertrofia com grânulos evidentes espalhados pelo 

citoplasma (estágio 2) E.F. Grânulos secretores visíveis na região apical do citoplasma 

(estágio 3) G.H. Densidade máxima de grânulos secretores no citoplasma (estágio 4). 

SSR: segmento sexual renal, Gr: grânulos sexuais, Gr(A) grânulos sexuais na região apical 

do SSR, Gr(L) grânulos sexuais no lúmen dos túbulos do SSR, L: lúmen. 
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Relação entre as condições climáticas atuais e o estágio reprodutivo 

Não houve associação significativa entre os dados climáticos (Apêndice 1) e nenhum dos 

parâmetros reprodutivos analisados (Tabela 3).  

 

Tabela 3. Resultados dos testes estatísticos de regressão linear entre as variáveis reprodutivas e 
os dados climáticos referentes ao município de procedência e mês de coleta de cada espécime. 

 
Variáveis reprodutivas 

X 
Dados climáticos 

Regressão Linear 
Variável dependente: média de cada 

variável reprodutiva por indivíduo  
 

Regressão Linear  
Variável dependente: maior medida 

de cada variável reprodutiva por 
indivíduo 

F R2 p F R2 P 
 

T 
E 
S 
T 
Í 
C 
U 
L 
O 

Diâmetro dos 
túbulos seminíferos 

x Temp. mínima 

0,7684 -0,0123 0,6038 0,2728 -0,0398 0,6133 

Diâmetro dos 
túbulos seminíferos 

x Temp. máxima 

0,3994 -0,0326 0,5418 0,0623 -0,0519 0,8007 

Diâmetro dos 
túbulos seminíferos 

x Pluviosidade 

0,0971 -0,0499 0,7565 0,0035 -0,0554 0,9522 

Altura do epitélio 
seminífero x Temp. 

mínima 

1,0325 0,0017 0,3244 1,0056 0,0003 0,3308 

Altura do epitélio 
seminífero x Temp. 

máxima 

0,1608 -0,0462 0,6949 0,2019 -0,0438 0,6622 

Altura do epitélio 
seminífero x 
Pluviosidade 

0,0037 -0,0553 0,9508 0,0006 -0,0555 0,9788 

       
 
 

S 
S 
R 

Diâmetro dos 
túbulos SSR x Temp. 

mínima 

0,0563 -0,0523 0,8098 0,0044 -0,0553 0,9461 

Diâmetro dos 
túbulos SSR x Temp. 

máxima 

0,0318 -0,0537 0,8545 0,2603 -0,0405 0,6214 

Diâmetro dos 
túbulos SSR x 
Pluviosidade 

1,9142 0,0459 0,1807 2,9593 0,0935 0,0993 

Altura do epitélio do 
SSR x Temp. mínima 

0,0205 -0,0544 0,8825 0,1913 -0,0445 0,6702 

Altura do epitélio do 
SSR x Temp. máxima 

0,0325 -0,0537 0,8529 0,0259 -0,0540 0,8682 

Altura do epitélio do 
SSR x Pluviosidade 

0,2901 -0,0388 0,6025 0,0934 -0,0501 0,7607 
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Discussão 

Os dados contrariam parcialmente a hipótese de que poderia existir uma 

associação entre o período de pico de produção de esperma nos testículos e a hipertrofia 

do SSR e as estações mais quentes do ano (verão e primavera). Por influência do clima 

frio do Rio Grande do Sul seria esperada uma diminuição da atividade reprodutiva durante 

as estações mais frias (outono e inverno). Embora o testículo e o SSR realmente estejam 

ativos durante o verão, o pico de atividade ocorre durante o outono. Padrão semelhante 

foi observado para o ciclo reprodutivo dos machos de outras espécies do grupo B. 

neuwiedi distribuídas por diferentes biomas, e consequentemente expostas a diferentes 

condições ambientais (obs. pess.). Espermatogênese durante o verão e outono também 

já foi descrita para outras espécies de serpentes da Família Viperidae da região 

neotropical como Bothrops leucurus (Barros et al., 2014) e Crotalus durissus do Nordeste 

do Brasil (Barros et al., 2012). Este padrão aponta para uma forte influência do 

conservatismo filogenético sobre a determinação da época de ocorrência dos eventos 

reprodutivos nos machos desta linhagem. Por outro lado, há também indícios de que as 

condições ambientais possam ter influência sobre o ciclo reprodutivo dos machos de 

serpentes, já que para as populações de Crotalus durissus e Bothrops jararaca de regiões 

com maior sazonalidade climática e clima mais frio (região sudeste do Brasil) a 

espermatogênese ocorre durante a primavera e verão (Salomão e Almeida-Santos, 2002, 

Barros et al., 2012, Almeida-Santos, 2005).  

O ciclo reprodutivo dos machos de B. pubescens é sazonal, com concentração da 

produção espermática nos testículos ocorrendo em sincronia com a hipertrofia do SSR 

durante o verão e outono, com um forte pico no outono. O pico de hipertrofia do SSR 



56 
 

está associado à época de acasalamento em espécies de répteis Squamata (Bishop, 1959, 

Fox, 1977, Schuet et al., 2002, Aldridge et al., 2011, Rojas et al., 2013), o que indica que em 

vida livre o acasalamento em B. pubescens deva ocorrer entre o verão e outono, como em 

outras espécies de Bothrops (Almeida-Santos e Salomão, 2002, esta tese) caracterizando 

assim um ciclo do tipo associado (Saint-Girons, 1982). Observações de corte em vida livre 

ocorreram durante o mês de março (final do verão/ início do outono), porém a cópula foi 

observada somente em cativeiro durante o inverno (Julho e Agosto) (Hartmann et al., 

2004). O controle do ambiente externo em condições de cativeiro (manipulação da 

temperatura, umidade e oferta abundante de alimento) pode interferir na época natural 

de ocorrência dos eventos reprodutivos.  

Análises estatísticas demonstraram que o pico reprodutivo não está relacionado 

com a temperatura e pluviosidade para os machos de B. pubescens. Essa associação dos 

picos reprodutivos com os picos de temperatura ou pluviosidade já foi relatada para 

serpentes de regiões temperadas (Aldridge et al., 1975, Schuett et al 2013) e poderia ser 

esperada em B. pubescens em função do clima frio e sazonal no RS. De qualquer forma, 

podemos afirmar que esta hipótese foi parcialmente comprovada pelos picos detectados 

na atividade testicular e do SSR  durante o verão. A primavera, embora também seja uma 

estação mais quente, foi uma época em que houve queda na atividade testicular e 

também do SSR. A amostragem de um grande número de indivíduos permitiu identificar 

que dentro de uma mesma estação, diferentes indivíduos da população podem 

apresentar testículos em diferentes estágios do ciclo espermatogênico em B. pubescens, 

o que reforça a importância das análises microscópicas para a interpretação correta do 

ciclo reprodutivo dos machos de serpentes (Mathies, 2011, Rojas et al., 2013, Barros et al., 

2014). O tamanho do testículo não variou entre as estações, o que é um indicativo 
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incorreto de que a espermatogênese seja contínua durante o ano para o caso desta 

espécie que apresenta períodos de diminuição de atividade testicular, embora a 

regressão total do epitélio seminífero não tenha sido observada. 

 Embora haja certa variação, a ocorrência dos picos de atividade tanto no testículo 

quanto no rim é fortemente sazonal, o que nos permite classificar o ciclo a nível 

populacional como sazonal semi sincrônico (cf. Mathies, 2011) com um pico de atividade 

durante o verão e outono. De acordo com o nível individual desta classificação de Mathies 

(2011), o ciclo pode ser classificado como cíclico contínuo em relação ao testículo e o SSR, 

pois embora haja um forte pico durante o verão e outono, certo nível de atividade é 

mantido durante a primavera e o inverno, porém com grande variação do nível da 

atividade testicular entre os indivíduos. A maior parte dos estudos que inclui dados sobre 

a reprodução dos machos de serpentes da região neotropical não utiliza dados 

histológicos para caracterizar o ciclo testicular e tampouco considera o ciclo do SSR 

(Mathies, 2011). O primeiro estudo com uma espécie de serpente da região neotropical 

que procurou compreender a interação dos ciclos do testículo, rim e ducto deferente 

baseado em análises histológicas utilizou, como modelo uma espécie da Família 

Colubridae, Sibynomorphus mikanii (Rojas et al., 2013). Estes indivíduos de S. mikanii 

foram amostrados em uma região de clima tropical na região sudeste do Brasil (Rojas et 

al., 2013), mas apesar do tipo de clima diferente e de não serem espécies tão próximas 

filogeneticamente (S. mikanii e B. pubescens pertencem às Famílias Colubridae e 

Viperidae, respectivamente), B. pubescens e S. mikanii apresentaram o mesmo padrão de 

ciclo reprodutivo a nível populacional (sazonal semi-sincrônico com pico no verão e 

outono) e individual (contínuo cíclico). Já para B. leucurus, do grupo B. atrox, e B. 

erythromelas, uma espécie do grupo B. neuwiedi, filogeneticamente próxima de B. 
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pubescens, o ciclo reprodutivo dos machos teve exatamente a mesma classificação que se 

aplica a B. pubescens a nível populacional (sazonal semi-sincrônico) e diferente a nível 

individual, uma vez que estas serpentes possuem ciclos do tipo cíclico descontínuo a nível 

individual (Barros et al., 2014a,b). Por outro lado, o período do pico de atividade do 

testículo e SSR diferiu entre as duas espécies, uma vez que foi identificado um pico na 

atividade do testículo e SSR durante a primavera e verão para B. erythromelas (Barros et 

al., 2014). No entanto, como foi possível amostrar poucos indivíduos para análise 

histológica neste estudo com B. erythromelas (Barros et al., 2014), novos dados talvez 

possam revelar novos padrões reprodutivos para esta espécie. Outras espécies do grupo 

B. neuwiedi, incluindo B. neuwiedi, B. pauloensis, B. mattogrrossensis e B. marmoratus 

apresentam atividade testicular concentrada durante o verão e outono, parecendo ser 

este o padrão para este grupo de espécies (obs. pess.). Em relação ao ciclo do SSR, B. 

pubescens, B. marmoratus e B. neuwiedi apresentaram um claro pico de hipertrofia neste 

mesmo período compreendido entre o verão e o outono, enquanto os dados não 

indicaram claramente um pico na hipertrofia do SSK para B. mattogrossensis e B. 

pauloensis (obs. pess.).  

 Em relação ao ciclo do ducto deferente, foi observado esperma estocado na 

porção distal deste órgão durante todo ano. Para este parâmetro, os indicadores 

macroscópicos (enovelamento e largura do ducto deferente) funcionaram bem por 

indicarem a presença de esperma nos ductos em todas as estações, conforme 

comprovado pelas análises histológicas. A presença de epitélio mais alto e com formação 

de criptas tem sido denominada como ampulla ductus deferentis (Sever, 2004, Akbarsha 

et al., 2005, Siegel et al., 2009) e desde então alguns trabalhos tem relatado a presença 

desta ampulla no ducto deferente de serpentes tanto da região temperada (veja revisão 
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em Trauth e Sever, 2011), quanto da região neotropical (Rojas et al., 2013, Barros et al., 

2014 a,b). No entanto, a observação desta conformação no ducto deferente dos machos 

de serpentes da região neotropical pode ter caráter sazonal, uma vez que esta ampulla 

não é observada na porção distal do ducto deferente de todos indivíduos amostrados por 

espécie (Rojas et al., 2013, Barros et al., 2014 a,b), como também observamos para B. 

pubescens.  

Dentre os répteis da linhagem Squamata, a ampulla ductus deferentis pode diferir em 

estrutura e função (Akbarsha et al., 2005). Uma vez que observamos indivíduos de B. 

pubescens que apresentavam a conformação de ampulla no ducto deferente totalmente 

vazio, sem a presença de esperma, indicamos a necessidade de desenvolver estudos 

utilizando técnicas de microscopia eletrônica para entender se esta conformação do 

ducto conhecida como ampulla poderia ter alguma função relacionada à reabsorção de 

esperma. Em B. cotiara, não somente o ducto deferente pode funcionar como órgão de 

estocagem de esperma: enquanto o ducto deferente funciona como um sítio de 

estocagem de esperma de longo prazo, o epidídimo funciona como um sítio de 

estocagem de esperma de curto prazo, apresentando hipertrofia logo após o pico de 

produção espermática nos túbulos seminíferos (Capítulo 4). Esta condição do epidídimo 

parece ser bastante transitória e por isso de difícil observação (Capítulo 4), fato pelo qual 

podemos não ter observado a hipertrofia epididimal em nenhum indivíduo amostrado 

neste estudo.  

Um macho de B. pubescens com condições anatômicas do trato reprodutivo normais 

apresentou a presença de espermatozoides no SSR, o que nos leva a uma série de 

questões sobre as funções da secreção do SSR na estocagem de esperma nos machos e 
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até mesmo na possibilidade do SSR ser um novo sítio de estocagem de esperma em 

serpentes (Capítulo 3). Desta forma, concluímos que o ciclo reprodutivo dos machos de B. 

pubescens apresenta grande plasticidade em relação ao esperado para uma “serpente de 

clima temperado”. Esta plasticidade pode ser uma característica desta serpente 

generalista e pode ter influência sobre o alto sucesso reprodutivo desta espécie, que é 

uma das mais abundantes em comunidades de serpentes nos ecossistemas do sul do 

Brasil (Outeiral, 2005). Os dados apresentados aqui e no Capítulo 1 desta tese indicam que 

novos detalhes importantes sobre a reprodução de serpentes podem ser descobertos 

com a amostragem de novos indivíduos de B. pubescens e o uso de outras técnicas de 

microscopia em estudos futuros. 
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Apêndice 1. Relação dos indivíduos amostrados para análise histológica do trato reprodutor masculino por 
município e respectivos dados climáticos referentes à média de cada parâmetro no mês de coleta do 
animal. Os dados climáticos foram obtidos a partir da base de dados Wordclim com o auxílio do 
programaDIVA-GIS. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Espécime Procedência 
(Município) Mês de coleta 

Temperatura 
mínima 

Temperatura 
máxima Pluviosidade 

PUC 7418 Paraíso do Sul, 
RS 08/09/1995 12,2 22,9 136 

PUC 8978 Porto Alegre, 
RS 04/09/1997 13,2 23,1 137 

PUC 13881 Dom Feliciano, 
RS 30/07/2001 9,2 17,8 133 

PUC 9038 Eldorado do 
Sul, RS 04/1997 14,1 22,9 101 

PUC 10592 Viamão, RS 21/05/1998 11,7 20,4 112 
PUC 13850 Dom Feliciano, 

RS 05/05/1998 9,9 18 108 
PUC 13851 Dom Feliciano, 

RS 28/03/2001 15,3 24,1 130 
PUC 16120 São Jerônimo, 

RS 01/04/2005 14,1 22,9 101 
PUC 18195 Viamão, RS 10/04/2007 14,3 23,4 108 
PUC 13852 Dom Feliciano, 

RS 01/05/2002 9,9 18 108 
PUC 9095 Santana da Boa 

Vista, RS 30/09/1997 11,8 21,5 135 
PUC 11409 Viamão, RS 20/12/1999 17,2 26,8 110 
PUC 13849 Dom Feliciano, 

RS 12/11/2001 15,6 26,5 110 
PUC 13882 Dom Feliciano, 

RS 29/11/1996 15,6 26,5 110 
PUC 8957 Encruzilhada 

do Sul, RS 12/96 15,1 24,8 107 
PUC 17730 São Jerônimo, 

RS 15/11/2005 17,7 28,6 108 
PUC 3246 Barão do 

triunfo, RS 01/01/1989 19,4 29,2 128 
PUC 7417 Cachoeira do 

Sul, RS 04/03/1996 16,3 25,9 143 
PUC 9082 Guaíba, RS 27/02/1997 19,3 28,4 120 

PUC 11446 Viamão, RS 08/01/2000 19,7 29,3 118 
PUC 13854 Dom Feliciano, 

RS 06/03/2001 15,3 24,1 130 
PUC 14185 Dom Feliciano, 

RS 11/01/2001 18,1 28,1 124 
PUC 14188 Dom Feliciano, 

RS 11/01/2001 18,1 28,1 124 
PUC 13867 Dom Feliciano, 

RS 05/02/2001 17,5 26,8 135 
PUC 9089 Viamão, RS 17/03/1997 17,6 26,6 118 

PUC 13879 Dom Feliciano, 
RS 20/01/2001 18,1 28,1 124 
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Apêndice 2. Climatogramas de municípios amostrados.  
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Capítulo 3 
 

 

 

 

 

First observation of sperm in the sexual segment of the 

kidney of a snake 
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The development of the male reproductive system is associated with the kidneys and 

urinary ducts in basal vertebrates. Sperm pass through the kidneys in lungfishes and 

some ducts transport both urine and sperm in some lineages of fish and amphibians 

(Sadleir 1973). The evolution of separate ducts to transport sperm and urine may be 

linked to the toxicity of concentrated urine to sperm. The passage of spermatozoa and 

urine to the exterior always occurs through separate ducts in more derived groups of 

vertebrates (reptiles, birds and mammals) (Sadleir 1973).  

In vertebrates, a reproductive function in the kidneys may have evolved independently 

three times: in a group of fishes, Urodela amphibians and squamate reptiles (Aldridge et 

al. 2011). Snakes, lizards and amphisbaenians have a specialized portion of the nephron 

which depends on testosterone levels to become hypertrophied and secretory: the 

sexual segment of the kidney (SSK). Many functions have been proposed for SSK 

secretions including sperm nutrition and activation, lubrification during copulation, and 

formation of a gelatinuous copulatory plug that males deposit in females vagina during 

copulation (Bishop 1959; Fox 1977; Aldridge et al. 2011). Regaud and Policard (1903) were 

the first to propose a reproductive function for the SSK and they also suggested that SSK 

secretions become mixed with urine and sperm in the cloaca. Volsøe (1944) proposed 

that if sperm is mixed to SSK secretions in the male reproductive tract, then it would 

occur in the ampulla of the ureter and not in the cloaca because the ductus deferens 

unites the ureter before opening into the cloaca. Here, we present the first report of 

sperm in the SSK of a snake species and discuss some questions associated to this 

unexpected observation. 

After dissection and macroscopic evaluation of the male urogenital tract (testes, ductus 

deferens, kidneys and ureters), we conducted histological analysis of 46 males of 
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Bothrops pubescens (Serpentes, Viperidae) for a broader study about reproduction of this 

snake species (V. A. Barros, unpublished data).  Bothrops pubescens is a pitviper that 

inhabits deciduous forests of southern Brazil and Uruguay. Here, we report the discovery 

of sperm in the urinary tract of a male B. pubescens (MCT 16124). This specimen is held in 

the zoological collection “Museu de Ciência e Tecnologia” (MCT) of Pontíficia 

Universidade Católica (PUC) in Rio Grande do Sul State (RS). It was collected in June, 10th, 

2005 (autumn season) at São Jerônimo city (29° 57’ 32’’ S, 51° 43’ 19’’ W), RS, Brazil.  

We also recorded data about the snake size (snout vent length - SVL) and sexual maturity 

using the presence of sperm in the ductus deferens or testes as a criterion to consider the 

individual as sexually mature. The kidneys were preserved in 70% alcohol and processed 

for light microscopy by the paraffin method. Sections taken at 5 μm were stained with 

hematoxylin and eosin (H/E). Images of the slides were obtained via Image-Pro Express 

Olympus Program. 

No signs of abnormalities were detected in the macroscopic examination of the 

urogenital tract of the male B. pubescens (MCT 16124). This male was sexually mature 

(presence of sperm in the ductus deferens) and it measured 63 cm SVL. The kidneys 

showed normal conditions of nephron regions, including the Bowman’s capsule, proximal 

convoluted tubules, distal convoluted tubules (SSK) and the collecting ducts (Fig. 1A). The 

epithelium of the SSK consisted of high and narrow cells presenting well-defined 

boundaries (Fig. 1B). The nucleus lied near the base of these cells and the cytoplasm was 

filled with eosinophilic secretion granules, showing that the SSK was hypertrophied and 

at the secretory stage at this season (autumn) (Fig. 1B, C). The lumen of the SSK was 

visible and it was partially filled with some secretion from the cells and an uncommon 

presence of sperm (Fig. 1B, C). Histological sections of the ureter also showed the 
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presence of sperm in the lumen (Fig. 1D). The ductus deferens wall was intact and 

completely separated from the ureter. (Fig. 1D). Sperm involved in a mass was present in 

the lumen of the ductus deferens (Fig. 1D). 

 

 

 

 Fig. 1. Presence of sperm in the kidneys (SSK), ureter and ductus deferens of B. 

pubescens. A. Overview of the cranial portion of the kidney, showing some regions of the 

nephron (normal condition). B. Presence of sperm in the tubules of the SSK. C. Higher 

magnification of spermatozoa in the lumen of SSK tubules (full of granules). D. Presence 

of sperm in the lumen of the ureter and ductus deferens. Bc: Bowman's capsule, 

Pct: proximal convoluted tubule, Cd: collecting duct, SSK: sexual segment of the kidney, 
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U: ureter, S: sperm, Bv: blood vessels, dd: ductus deferens, gr: secretory granules, n: 

nucleus, K: kidney, dd (w): ductus deferens (wall).  

 

The discovery of sperm inside the kidneys, especially in the SSK, challenges us to think 

about many questions about reproduction including physiology of sperm and sperm 

storage in snakes. This male was sampled during autumn, simultaneously to peak 

spermatogenesis (Barros et al. unpublished data) and mating season (Almeida-Santos and 

Salomão 2002). Thus, abundant sperm would be exiting the ductus deferens at that time. 

The presence of sperm was observed in the ampulla ureter of viperids (Volsøe 1944; 

Trauth and Sever 2011; Siegel et al. 2011). The ampulla ureter is located at the distal 

portion of the ureter, it is larger than the ureter and it communicates the ductus deferens 

and the ureter to the urodaeum, which is the part of the cloaca into which the ureters 

and the genital ducts empty (Volsøe 1944; Trauth and Sever 2011; Siegel et al. 2011). One 

possibility is that sperm in the ampulla ureter ascended the ureter in this male of B. 

pubescens. However, if urine is toxic to sperm, and the ureter transports urine, how 

would sperm survive to ascend the ureter and reach the SSK? The SSK passes secretions 

into the ureter (Trauth and Sever 2011), thus it is possible that the presence of these 

secretions in the ureter provided the physiological conditions for sperm to ascend the 

ureter and reach the kidneys. 

Considering that SSK secretions are a source of energy for spermatozoa while sperm 

storage occurs in the female reproductive tract (Bishop 1959), would the SSK be a new 

sperm storage site or even a nourishment site for sperm in male snakes? Why did sperm 

move into the SSK? Would it be attracted to the tubules by SSK secretions? Also, SSK 

secretions are responsible for the formation of the mating plug in snakes, a reproductive 
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tactic recently discovered for Bothrops species (Almeida-Santos and Kasperoviczus 

unpublished data, Barros et al. in press). Thus, the discovery of sperm in the SSK makes us 

to question if the mating plug would also house sperm and function as a spermatophore 

as previously reported for another snake species, Thaminophis sirtalis  (Friesen et al. 

2013).   Considering that the discovery of sperm in the SSK of this male allow us to 

hypothesize that the SSK may be a sperm storage site, would this phenomenon not occur 

in all individuals of the species and thus represent an expression of an alternative 

reproductive tactic? Variation on reproductive traits among conspecific individuals has 

been documented in several taxa (Gross 1996). The alternative solutions that conspecific 

individuals apply to achieve fertilization and successful reproduction are considered as 

alternative reproductive tactics (ART) (Taborsky et al. 2008). 

 Although ART usually involves behavioral traits, morphological traits may also be 

considered in the context of ART like the male genitalia that may be present or absent in 

snails (Doums et al. 1998; Taborsky et al. 2008). Species that show high reproductive 

investments may show size variation between individuals pursuing different reproductive 

tactics (Taborsky and Brockmann 2010). Size of sexually mature males of B. pubescens is 

highly variable (38 to 83 cm SVL) (Hartmann et al. 2004) and male-male combat behavior 

occurs in some Bothrops species (Almeida-Santos and Salomão 2002). Although male-

male combat has never been reported for B. pubescens, interactions between males at 

time of mating described (agonistic behavior between two males followed by female 

courtship) have been observed for B. pauloensis, a related species of B. neuwiedi group 

(Silva et al. 2013). Some information on the reproductive biology of B. pubescens is 

available (Hartmann et al. 2004), however data presented herein shows that further 

studies are needed. Future studies on the reproduction of male B. pubescens should 
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address on the reproductive behavior of this species during the mating season, aiming to 

look for intraspecific differences among male strategies considering different classes of 

male size. A correlation between the presence of sperm or not in the SSK and differences 

in the reproductive success of individuals applying different tactics of sperm storage or 

nutrition (passage of sperm or not through the SSK) should also be investigated 

considering if these different tactics would represent differences in the fitness of 

individuals. Finally, it would be very interesting if these studies included an investigation 

of the endocrine mechanisms that may be influencing behavioral and morphological 

variation (Knapp 2004). However, because this phenomenon was observed in only one 

individual, we must also consider that this may represent only an exception. 
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ABSTRACT  

 

We describe two new aspects of male reproduction in the pit viper Bothrops 

cotiara: the formation of mating plugs and epididymal sperm storage. We propose that 

long-term sperm storage occurs in the ductus deferens, whereas macroscopic 

hypertrophy indicates that the epididymis may be a short-term sperm storage site. 

Secretions of the sexual segment of the kidneys probably form the mating plug that 

males deposit in the female vagina during copulation. A mating plug without sperm was 

observed in the spring. Future studies should address the functions and longevity of 

mating plugs and the role of the epididymis in Bothrops reproduction. 

 

Key words: snakes; reproduction; SSK; ductus epididymis; ductus deferens; neotropical 

region 

  

Male snakes have a complex reproductive system that includes sperm storage 

(Trauth & Sever, 2011) and a sexual segment of the kidney (SSK) that produces secretory 

granules in response to testosterone (Bishop, 1959; Aldridge et al., 2011). An increase in 

the production of secretory granules with a consequent hypertrophy of the tubules in the 

SSK during the mating season may have evolved to enhance male reproductive success 

after mating, including the formation of a mating plug which males deposit in the female 

genital opening after copulation (Aldridge et al., 2011).   

Mating plugs have evolved independently in a variety of taxa including 

invertebrates such as spiders (Uhl et al., 2010), scorpions (Althaus et al., 2010), shrimp 

(Bauer & Min, 1993), and nematodes (Cutter, 2008), and in primates (Parga et al., 2006), 
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lizards (Bosch, 1994; Moreira et al., 2006, 2007) and snakes (Crews & Garstka, 1982; Shine 

et al., 2000; Friesen et al., 2013). In squamates, the functions of mating or copulatory 

plugs may include passive mate-guarding (Shine et al., 2000), the prevention of sperm 

leakage (Moreira & Birkhead, 2004) and the gradual release of spermatozoa 

(spermatophore) (Friesen et al., 2013).  

Sperm storage is also a component of the female and male reproductive systems 

of snakes (Fox, 1956; Almeida-Santos et al., 2006; Trauth and Sever, 2011; Rojas et al., 

2013; Rojas et al. 2015). Sperm storage can be categorized as long-term (LTSS, sperm is 

stored in the oviducts for prolonged periods prior to ovulation) and short-term (STSS, 

sperm is stored for some weeks prior to ovulation) (Schuett, 1992). The ductus deferens 

is the acknowledged sperm storage organ for male snakes (Fox, 1952; Almeida-Santos et 

al., 2004; Trauth & Sever, 2011). Sperm is produced in the seminiferous tubules in the 

testes before the anterior testicular ducts (including the rete testis, ductuli efferentes 

and ductus epididymis) transport the sperm to the ductus deferens (Trauth & Sever, 

2011). While the epididymis is used for sperm storage, maturation and capacitation in 

turtles and lizards (Gist et al., 2002; Bian et al., 2013, Stuart-Smith et al., 2005), its function 

as a sperm storage organ in snakes is still unclear (Dufaure & Saint-Girons, 1984). 

Recently, Sever (2010) and Sever and Freeborn (2012) detected the existence of secretory 

activity in the ductus epididymis of snakes, which may be indicative of a sperm storage 

function. 

The aim of this paper is to describe for the first time the following components of 

the male reproductive repertory of the Neotropical pit viper, Bothrops cotiara (Gomes, 

1913): the formation of mating plugs, and occurrence of sperm storage in the epididymis.  
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 Bothrops cotiara belongs to the basal B. alternatus group (Wüster et al., 2002, 

Carrasco et al, 2012) and is endemic to the Araucaria forests in the Brazilian Meridional 

Plateau, ranging from South São Paulo to the North Rio Grande do Sul, extending into 

Argentina (Campbell & Lamar, 2004).  Due to recent range contractions, Bothrops cotiara 

is considered locally endangered (São Paulo, 2008; Mikich & Bérnils, 2004). Information 

on its biology is scarce, and an urgent need exists for more natural history information to 

support conservation efforts (Mikich & Bérnils, 2004; Bressan et al., 2009). Bothrops 

cotiara preys only on small mammals, whereas most other Bothrops species are diet 

generalists (Martins et al., 2002); the clutch size varies from 4 to 12 new-borns (Mikich & 

Bérnils, 2004). 

We analysed four males and three females of B. cotiara from two scientific 

collections: Museu de Ciências e Tecnologia (MCT), Pontifícia Universidade Católica do Rio 

Grande do Sul (PUCRS) and Universidade Federal do Mato Grosso do Sul (UFMS). All 

individuals were sexually mature. Individuals were collected in Paraná and Santa Catarina 

States (Appendix 1). To search for evidence of mating plugs, the reproductive tracts of 

three females were analysed. 

A ventral incision was made to analyse the reproductive tract of the animal. The 

convoluted aspect of the ductus epididymis and ductus deferens was used as a 

macroscopic indicator of sperm storage in males (Almeida-Santos et al., 2006). After 

macroscopic examination, the testes, kidneys and the caudal portion of the ductus 

deferens of males and the vaginas of females were collected for histological analysis. All 

organs were preserved in 70% alcohol and processed for light microscopy by the paraffin 

method. Sections were cut 5 µm thick, and stained for histology with hematoxylin and 

eosin (H/E) (Spector & Goldman, 2006).  
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A mating plug was observed in one vitellogenic female (largest follicle: 13.76 mm 

diameter, MCT 17498) collected in spring. Macroscopically, we observed a white to 

yellowish gelatinous mass occluding the female vagina. Microscopically, this mating plug 

was distributed throughout the lumen of the vagina (Fig. 1A). The epithelium of the 

vagina was composed of secretory and ciliated cells, and the lamina propria showed 

many mastocytes (Fig. 1B). Sperm was not observed in the mating plug or in the vagina of 

any sampled female. The SSK, which produces the mating plug substances, was present 

in the kidneys of the male B. cotiara. The active condition of the SSK in summer and 

autumn was characterized by a high production of sexual granules with evident 

hypertrophy of the nephron distal tubules (Fig. 1C), differing from the inactive period in 

winter (Fig. 1D). 

In males, after spermatozoa are produced in seminiferous tubules in summer, they 

pass through a system of ducts (Fig. 1 E,F). The rete testis epithelium is simple squamous 

and cuboidal and non-ciliated, and it communicates to the ductuli efferentes, which are 

smaller in diameter and contain simple cuboidal epithelium with ciliated and non-ciliated 

cells (Fig. 1 E, F). Sperm was observed in the lumen of the rete testis and ductuli 

efferentes in every male sampled. During spermatogenesis in summer, the ductus 

epididymis was empty and invisible to the naked eye (Fig. 1F), whereas in autumn, when it 

contained a large amount of sperm, the ductus epididymis was macroscopically visible 

and showed a convoluted aspect (Figs. 1E,G,H). The epithelial cells of the ductus 

epididymis were high with basal nuclei in the summer (Fig. 1F), whereas the epithelium of 

the hypertrophied ductus epididymis was low in autumn (Fig. 1E). In winter, the ductus 

epididymis was not macroscopically visible, and only a few spermatozoa could be 

observed. Sperm was stored throughout the seasons in the ductus deferens (Fig. 1I). The 
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distal portion of the ductus deferens contained many spermatozoa in all sampled 

individuals regardless of the testes condition (whereas spermatogenesis occurred in the 

summer, regression of the seminiferous epithelium occurred in autumn and winter). The 

epithelium of the ductus deferens was low and pseudostratified, and the spermatozoa 

were surrounded by a mass (Fig. 1G). 
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Fig. 1. A. Mating plug in female vagina during spring. B. Higher magnification of A showing 

the epithelium of the vagina and the presence of mastocytes. C. Active SSK in summer 

and autumn. D. Inactive SSK in winter. E. Anterior testicular ducts with epididymal 

hypertrophy in autumn. F. Anterior testicular ducts with empty ductus epididymis in 

summer. G. Macroscopic aspect of the testes with the epididymal hypertrophy. H. 

Microscopic view of the testes showing the hypertrophied ductus epididymis and the 

position of the adrenal. I. Sperm storage in the ductus deferens. ad: adrenal; de: ductuli 

efferentes; e: epithelium; ep: ductus epididymis; gl: glomerulus; m: mastocytes; mp: 

mating plug; lp: lamina propria; L: lumen; pct: proximal convoluted tubule st: 

seminiferous tubules; rt: rete testis; *: sperm; vp: visceral pleuroperitonium; SSK: sexual 

segment of the kidneys. 

 

This is our first observation of a macroscopic hypertrophy in the ductus epididymis 

of a snake. We propose that, after a peak of sperm production in summer, B. cotiara 

males release spermatozoa to the ductus epididymis for a period of STSS, resulting in 

macroscopic hypertrophy before the sperm is released to the ductus deferens for LTSS, 

where sperm is stored throughout the year (e.g. Rojas et al., 2013; Barros et al., 2014). 

Sperm storage in the epididymis has been reported for other reptiles (e.g., turtles and 

lizards) with macroscopically visible epididymal hypertrophy (Bian et al., 2013; Stuart-

Smith et al., 2005). Descriptive evidence also exists for a macroscopically convoluted and 

hypertrophied epididymis and/or its function as a sperm storage site in the snakes Vipera 

berus (Volsøe, 1944), Zaocys dhumnades (Gang et al., 2011), and Naja kaouthia 

(Tumkiratiwong et al., 2012). Recent analyses using electron microscopy techniques in 
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Seminatrix pygaea and Pelamis platurus indicate that secretory activity occurs in the 

epididymis of the snakes (Sever, 2010; Sever & Freeborn, 2012; but see also Dufaure and 

Saint-Girons (1984). Thus, the function of the epididymis in snakes may vary among the 

different species, and might be more similar to other amniotes than previously thought 

(Trauth & Sever, 2011).  

The sperm storage period may be linked to seasonal hypertrophy of the SSK in 

snakes (Saint-Girons & Pfeffer, 1971). In B. cotiara, sperm storage in the epididymis was 

indeed synchronous to SSK hypertrophy. Mating is usually linked to SSK hypertrophy in 

snakes (Krohmer, 2004; Rojas et al., 2013). Mating in autumn has been observed for 

several Bothrops species (Almeida-Santos & Salomão, 2002), and the peak in the 

production of sexual granules in the SSK corroborates the hypothesis of autumnal mating 

for B. cotiara. Although we do not have male samples from spring to verify the SSK 

condition during this season, we infer that SSK plays a role in the formation of the mating 

plug in B. cotiara. The presence of a mating plug in a female in spring indicates that B. 

cotiara may reproduce in autumn as well as in spring, depending on how long the mating 

plug remains inside the vagina. In Thamnophis sirtalis, the mating plug only lasts for 2-3 

days and, while dissolving, releases spermatozoa, thereby serving as a spermatophore 

and as a chastity belt to reduce the probability of fertilization by other males (Friesen et 

al., 2013, Shine et al., 2000). No sperm was found, however, in the copulatory plug of B. 

cotiara. Shine et al. (2000) proposed that the formation of mating plugs in T. sirtalis may 

be linked to the brief duration of copulation (on average, 17 minutes, King et al., 2009). 

For bothropoids, copulation usually lasts between 3 to 5 hours (Silva et al., 2013), but the 

precise copulation duration of B. cotiara is as yet unknown. Species of the genus Bothrops 

may show both passive and active mate guarding tactics. Male-male combat, a form of 
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active mate guarding, occurs in the species of the B. atrox group (Almeida-Santos & 

Salomão, 2002), whereas mating plugs may be a form of passive mate guarding. Bosch 

(1994) reported, for the first time, mating plugs for lizards, which neither appeared to act 

as a chastity belt nor to decrease female attractiveness and receptivity (Moreira & 

Birkhead, 2003) or assure higher rates of fertilization for first males; instead its function 

was related to the prevention of sperm leakage (Moreira et al., 2007).  

Future studies should address the formation, functions and longevity of mating 

plugs in Bothrops species. Histochemical analysis of both mating plugs and SSK secretions 

may confirm the role of the kidneys in producing mating plug substances and provide 

information on the composition of plugs (e.g., proteins and carbohydrates). Experiments 

in captivity (cf. Moreira & Birkhead, 2003, 2004, Moreira et al., 2006, 2007) and collection 

of data about the presence of mating plugs in a larger number of individuals and 

bothropoid species in the wild may provide new insights about mating plugs in Bothrops. 

Finally, studies with larger samples of B. cotiara are needed to investigate the role of the 

reproductive aspects described herein in the context of the female and male 

reproductive cycles. 
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Appendix 1. Voucher number and procedence of Bothrops cotiara specimens examined. 

 

Males: MCT 17299, Cruz Machado, Paraná (26°01’03’’S and 51°20’48’’W); MCT 17339, União 

da Vitória, Paraná (26°13’48’’S and 51°05’11’’W); MCT 17304, Palmas, Paraná (26°29’03’’S 

and 51°59’26’’W); UFMS 1644, Curitiba, Paraná (25°25’40’’S and 49°16’23’’W). 

 

Females: MCT 17335, União da Vitória, Paraná (26°13’48’’S and 51°05’11’’W); MCT 17497, 

Lebon Regis, Santa Catarina (26°55’44’’S and 50°41’43’’W); MCT 17498, Lebon Regis, Santa 

Catarina (26°55’44’’S and 50°41’43’’W). 
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Resumo 

Bothrops alternatus é uma espécie basal no gênero Bothrops que apresenta ampla 

distribuição. O objetivo deste estudo é contribuir com novos dados para o conhecimento 

da biologia reprodutiva desta espécie, anteriormente estudada por outros autores. A 

vitelogênese secundária ocorre durante um longo período no ano. Relatos anteriores 

mostram que a estocagem de esperma ocorre nesta espécie, sincronizando a cópula no 

outono/inverno com a ovulação na primavera. Fêmeas reprodutivas (vitelogênicas e com 

prenhez recente) apresentaram plug copulatório na vagina em todas as estações do ano, 

o que mostra a necessidade de futuras investigações mais detalhadas sobre as funções e 

o tempo de permanência do plug copulatório na vagina, que aparentemente indica uma 

plasticidade em relação à época de cópula para esta espécie, que poderia ocorrer 

também na primavera. Os machos amostrados dentro de uma única estação apresentam 

variabiabilidade em relação ao estágio reprodutivo, mas de forma geral a atividade 

testicular ocorre entre o verão e outono, prolongando-se até o inverno. Na primavera foi 

observada a regressão total do epitélio seminífero nos testículos. O segmento sexual 

renal apresenta hipertrofia em sincronia com a atividade testicular, durante as estações 

mais quentes do ano, primavera e verão. Como a hipertrofia do segmento sexual renal 

está associada com a época de acasalamento, este pode ser considerado mais um 

indicativo de que novas observações sobre o comportamento reprodutivo desta espécie 

são necessárias, sobretudo na primavera.    

 

Palavras-chave: serpentes, Viperidae, ciclos reprodutivos, plugs copulatórios, 

espermatogênese, segmento sexual renal, ducto deferente, reações histoquímicas 
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Introdução 

 

 As jararacas do gênero Bothrops são o grupo de serpentes venenosas com maior 

número de espécies na região neotropical (Campbell & Lamar, 2004, Carrasco et al, 2012). 

Alguns grupos monofiléticos de espécies podem ser reconhecidos nesta linhagem de 

serpentes (Salomão et al., 1999, Fenwick et al., 2009). Bothrops alternatus, B. cotiara e B. 

itapetiningae fazem parte da linhagem mais basal do gênero Bothrops, o grupo B. 

alternatus (Salomão et al., 1999, Fenwick et al., 2009). O estudo de espécies basais é 

fundamental para uma interpretação correta acerca da evolução de padrões 

conservativos ou derivados em linhagens filogenéticas.  Isto se aplica a todos os aspectos 

da biologia das espécies, incluindo a reprodução. Bothrops alternatus é a espécie mais 

comum e abundante desta linhagem e, portanto, um bom modelo para estudo da 

biologia neste gênero.  Bothrops alternatus é uma serpente terrestre, especialista em 

dieta (presas restringem-se a roedores e marsupiais) (Martins et al, 2002, Nunes et al, 

2010), que ocorre no Brasil, Argentina, Paraguai e Uruguai (Martins et al., 2002). Estudos 

sobre aspectos reprodutivos de B. alternatus já foram realizados para populações no 

Brasil (Nunes et al., 2010, Amaral, 2015) e Argentina (Giraudo et al., 2008), porém a 

biologia reprodutiva desta espécie ainda está longe de ser bem conhecida. 

A estocagem de esperma é um componente do ciclo reprodutivo de B. alternatus 

(Almeida-Santos e Salomão, 2002, Nunes et al., 2010, Amaral, 2015). Foi encontrado 

esperma estocado em duas porções diferentes do oviduto, nos sulcos da junção útero-

vaginal (JUV) e nos receptáculos de estocagem de esperma no infundíbulo posterior 

(Nunes et al., 2010, Amaral, 2015). A estocagem de esperma permite que a época de 

cópula seja dissociada da época em que ocorre a ovulação, prenhez e o nascimento dos 
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filhotes (Schuett, 1992, Almeida-Santos & Salomão, 2002). Embriões nos ovidutos de B. 

alternatus foram observados entre a primavera e o verão (setembro a janeiro) (Nunes et 

al., 2010, Amaral, 2015). Assim como para muitas outras espécies de animais, o 

nascimento dos filhotes de B. alternatus parece ocorrer em um período restrito do ano, 

durante as estações mais quentes e chuvosas, como o verão. Nesta época, os filhotes têm 

mais chances de sobreviver em função da maior disponibilidade de presas e pelas altas 

temperaturas que influenciam a biologia das serpentes que são animais ectotérmicos. 

 Recentes estudos (Nunes et al., 2010, Amaral, 2015) caracterizaram os ciclos reprodutivos 

de machos e fêmeas de B. alternatus, incluindo a descrição da estocagem de esperma no 

oviduto das fêmeas. 

 O objetivo deste estudo é abordar novos aspectos dos ciclos reprodutivos de 

machos e fêmeas de uma população de B. alternatus do Estado do Rio Grande do Sul no 

Brasil. Este é o primeiro estudo a incluir uma análise microscópica de todas as partes do 

oviduto (vagina, junção útero-vaginal, útero, infundíbulo posterior e anterior (cf. Capítulo 

1 desta tese, Rojas et. al, 2015) desta espécie, o que acarretou na descoberta da existência 

do plug copulatório na vagina de fêmeas de B. alternatus. Recentemente, foi relatada a 

descoberta de plugs gelatinosos (ou plugs copulatórios) em fêmeas de diferentes 

espécies do gênero Bothrops (Kasperoviczus e Almeida-Santos, 2012, Capítulos 1, 4 e 7 

desta tese), incluindo B. cotiara (Capítulo 4), que é filogeneticamente próxima de B. 

alternatus. Algumas funções já foram propostas para estes plugs copulatórios em outras 

espécies de serpentes e lagartos, incluindo a prevenção da perda de esperma por 

vazamento (tampão copulatório) e a guarda sexual das fêmeas (que se tornariam menos 

atraentes para outros machos na presença do plug, funcionando, neste caso, como cinto 

de castidade) (Shine et al., 2000, Moreira & Birkhead, 2004). O plug copulatório da 
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serpente Thamnophis sirtalis funciona como um espermatóforo (Friesen et al., 2013). O 

plug copulatório é formado pelas secreções do segmento sexual renal (SSR), uma 

estrutura sexual secundária cuja hipertrofia é dependente dos níveis de testosterona 

(Fox, 1977, Aldridge et al., 2011). Isto reforça a importância de observar as sincronias entre 

os eventos dos ciclos reprodutivos de machos e fêmeas para compreender a biologia 

reprodutiva das espécies de serpentes (Almeida-Santos et al., 2014). Por esta razão, este 

estudo procurou amostrar indivíduos de ambos os sexos e incluiu análises histoquímicas 

para investigar a existência de proteínas e carboidratos na composição dos plugs 

gelatinosos encontrados na vagina das fêmeas e também no SSR dos machos. Uma vez 

que os plugs provavelmente são formados a partir das secreções do SSR, espera-se que 

as composições dos plugs e das secreções do SSR sejam semelhantes.  

Além da caracterização do SSR, uma análise adequada do ciclo reprodutivo dos 

machos de serpentes deve incluir análises histológicas dos testículos e ductos deferentes 

(Mathies, 2011, Rojas et al., 2013, Almeida-Santos et al., 2014). Para B. alternatus, uma 

avaliação histológica de todos estes órgãos está disponível em Amaral (2015), cujos dados 

apontam em geral para um pico de atividade testicular durante o verão e outono e do 

SSR durante o outono e inverno. Uma análise anterior baseada em indicadores 

macroscópicos como o volume dos testículos já apontava para o verão e outono como as 

estações em que provavelmente ocorreria a produção de esperma (Nunes et al., 2010).  

Neste estudo apresentamos dados inéditos sobre a biologia reprodutiva de uma 

população da região sul do Brasil. Para compor o ciclo reprodutivo de machos e fêmeas 

desta população do Rio Grande do Sul, foram consideradas as análises macroscópicas e 

microscópicas do trato reprodutivo, em conjunto com dados disponíveis para esta 

espécie na literatura. 
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Material e Métodos 

 

Foram examinados um total de 72 espécimes de Bothrops alternatus (28 fêmeas 

sexualmente maduras, 35 machos sexualmente maduros e 09 imaturos), provenientes do 

Estado do Rio Grande do Sul na região sul do Brasil. Os indivíduos estão depositados no 

Museu de Ciência e Tecnologia (MCT) da Pontifícia Universidade Católica (PUC) do Rio 

Grande do Sul.   

O comprimento rostro-cloacal de todas as serpentes foi registrado, e após a dissecção 

ventral para exame da anatomia interna dos animais, os seguintes dados foram tomados 

para as fêmeas: diâmetro do maior folículo ovariano ou presença de embriões nos 

oviduto das fêmeas; presença/ausência de contorção muscular uterina na junção útero-

vaginal (uterine muscular twisting - UMT) (cf. Almeida-Santos and Salomão, 1997; 2002; 

Barros et al., 2012, 2014); e presença de corpo lúteo nos ovários. Para os machos foram 

registrados o comprimento do testículo direito e a largura do ducto deferente na região 

distal próxima à cloaca. 

O ducto deferente foi considerado convoluto ou não convoluto de acordo com seu 

aspecto macroscópico (cf. Almeida-Santos et al, 2006). A confirmação da presença de 

espermatozóides por meio de análises histológicas dos testículos e ductos deferentes foi 

o principal critério para determinação da maturidade sexual nos machos. O aspecto 

convoluto dos ductos deferentes foi utilizado como um critério adicional. As fêmeas 

foram consideradas maduras na presença de folículos em vitelogênese secundária nos 

ovários, embriões nos oviduto, ou ainda na presença de corpo lúteo (ou suas marcas) nos 

ovários indicando a existência de ovulação prévia. As fêmeas que não apresentaram 

nenhuma destas características foram consideradas imaturas.  
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O ciclo reprodutivo das fêmeas foi determinado pela variação do tamanho dos maiores 

folículos ovarianos e pela presença de embriões no oviduto nos diferentes meses do ano. 

Todas as partes do oviduto das fêmeas (infundíbulo anterior e posterior, útero, junção 

útero-vaginal (JUV) e vagina) foram coletadas para análises microscópicas deste órgão 

(Rojas et al., 2015). Após a confecção das lâminas, além da caracterização da morfologia 

de cada região do oviduto, foi realizada a procura por esperma em todas as regiões deste 

órgão. Para as vaginas com plug gelatinoso foram realizados testes histoquímicos com 

azul de bromofenol, para identificação de proteínas; Ácido Periódico de Schiff (PAS) para 

identificação de carboidratos neutros; e Alcian Blue (AB) para glicosaminoglicanos 

carboxilados. Para fins de comparação, estas reações histoquímicas também foram 

realizadas no segmento sexual dos machos. Para compor o ciclo reprodutivo dos machos, 

além destas análises foram consideradas as mudanças sazonais no testículo, ducto 

deferente e segmento sexual renal. A correlação entre o comprimento do testículo e o 

comprimento do corpo foi testada por regressão linear. Uma análise de covariância 

(ANCOVA) foi empregada para comparar o comprimento do testículo entre as diferentes 

estações, utilizando o CRC como co-variável. Diferenças sazonais em relação à largura da 

porção distal do ducto deferente entre as estações foram testadas por análise de 

variância (ANOVA). Após a disseção e tomada de medidas macroscópicas nos machos, o 

testículo direito, a porção distal do ducto deferente e a porção anterior do rim foram 

coletadas para análises histológicas e também histoquímicas, no caso dos rins.  

 Os órgãos coletados para histologia foram preservados em álcool 70 % e processados 

para microscopia de luz pelo método de parafina. Cortes de 5 μm foram corados com 

hematoxilina e eosina (H/E). O ciclo espermatogênico foi analisado em função dos tipos 

de células da linhagem espermatogênica presentes nos túbulos seminíferos. Não foram 
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realizadas medidas microscópicas dos testículos, pois os túbulos seminíferos não 

apresentaram o formato circular necessário para uma coleta e análise de dados 

confiáveis. Para verificar a existência de um pico de hipertrofia do SSR nos rins foram 

tomadas as seguintes medidas dos túbulos do SSR: altura do epitélio e diâmetro dos 

túbulos. Na presença de variâncias desiguais para o conjunto destas duas variáveis, a 

variação destes parâmetros entre as estações foi verificada pelo teste não paramétrico 

de Kruskal-Wallis, com testes de Dunn para análise das diferenças sazonais. A 

conformação do epitélio do ducto deferente foi analisada quanto à presença ou ausência 

de ampulla ductus deferentis. 

 

Resultados 

 

Fêmeas 

 Folículos em vitelogênese primária foram encontrados em fêmeas ao longo do ano 

todo e folículos em vitelogênse secundária também ocorreram durante um período 

estendido (Fig. 1). Embriões em estágio inicial (somente vitelo visível a olho nú) nos 

ovidutos foram observados em Novembro, Dezembro e Março entre o final da primavera 

e o verão (Fig. 1). A presença de UMT na JUV foi observada em fêmeas coletadas em 

todas as estações do ano na presença de folículos em vitelogênse secundária e também 

primária (Fig. 1). Não foram encontrados espermatozoides estocados na UMT de 

nenhuma fêmea, e tampouco em qualquer outra parte do oviduto.  Ao coletar 

amostras da vagina para análise histológica, foi observada a presença de plugs 

copulatórios nesta porção terminal do oviduto em algumas fêmeas (Tabela 1). Nestas 

fêmeas que estavam preservadas em álcool na coleção, os plugs apresentavam uma 
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textura gelatinosa e uma coloração amarelada. Não foi observada a presença de esperma 

em nenhum dos plugs copulatórios encontrados. Os testes histoquímicos do plug 

gelatinoso apresentaram resultados positivos para carboidratos (PAS) e 

glicosaminoglicanos carboxilados (AB), e reações negativas para o azul de bromofenol 

(proteínas).  

 

Fig. 1: Ciclo reprodutivo das fêmeas de Bothrops alternatus do Rio Grande do Sul no Brasil. 

Círculos pretos representam os maiores folículos ovarianos de fêmeas que apresentavam 

UMT na JUV. Os círculos brancos representam os maiores folículos de fêmeas sem a 

presença de UMT. Os asteriscos representam fêmeas com embriões em estágio inicial nos 

ovidutos.  
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Tabela 1: Fêmeas de Bothrops alternatus com presença de plug copulatório na vagina 

Indivíduo CRC 

(cm) 

Estação Procedência Status 

reprodutivo 

UMT na JUV? 

MCT 6020 142 06/03/1994  

verão 

Cachoeira do Sul, RS Vitelogênica Não 

MCT 1328 136 08/05/2002 

outono 

Cachoeira do Sul, RS Vitelogênica Não 

MCT 10843 120 08/09/1998  

inverno 

Cachoeira do Sul, RS Vitelogênica Não 

MCT 10935 89 15/10/1998  

primavera 

São Francisco de Paula, RS Prenhez * Sim 

MCT 9269 137 14/11/1997  

primavera 

Viamao, RS Prenhez * Não 

MCT 10842 117 15/12/1997 

primavera 

Cachoeira do Sul, RS Vitelogênica Sim 

* Fêmeas prenhes com embriões em estágio inicial de desenvolvimento, somente vitelo visível a olho nú 

 

Machos 

Apesar de não ter havido variação do comprimento do testículo entre as estações 

(ANCOVA, F = 1,7566, p = 0,1814) (Fig.2A), a análise histológica dos testículos mostra que o 

ciclo espermatogênico é sazonal (Fig. 3). Há variabilidade em relação ao estágio do 

epitélio seminífero dos testículos dentre os indivíduos coletados em uma mesma estação. 

A espermatogênese começa no verão e o pico é atingido entre o final do verão (Março) e 

o outono. A espermiogênese foi observada no final do verão, ao longo do outono, e no 

início do inverno (Julho). Ainda no verão, teve início para alguns indivíduos, o processo de 

regressão do epitélio testicular, que também foi observado na estação seguinte (outono). 
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A regressão total do epitélio seminífero (com presença de apenas uma ou duas camadas 

de espermatogônias) foi observada somente na primavera (Fig. 3). 

 A hipertrofia do segmento sexual renal foi observada em todas as estações do ano (Fig. 

4), porém não em todos os indivíduos amostrados. A análise da variação da altura do 

epitélio e do diâmetro dos túbulos do SSK mostrou um aumento significativo durante as 

estações mais quentes (primavera e verão) em relação às estações mais frias (outono e 

inverno), quando foi observado um decréscimo destes valores (Altura do epitélio do SSK: 

H = 14,85; p = 0, 0019; com p < 0,05 para verão > inverno, primavera > outono e inverno; 

Diâmetro dos túbulos do SSK: H = 48,27; p < 0,0001; com p < 0,05 para verão > outono e 

inverno, primavera > outono e inverno). A análise histoquímica dos rins mostrou 

resultados positivos no SSR para proteínas (azul de bromofenol) e carboidratos (PAS). 

Para o corante Alcian Blue, a reação foi negativa na região do SSR. 

A largura da região distal do ducto deferente, utilizada como indicador para estocagem 

de esperma (Almeida-Santos et. al., 2006) não apresentou diferença entre as estações 

(ANOVA, F = 1,0531; p = 0,3845) (Fig. 2B). Esperma foi observado no ducto deferente ao 

longo do ano todo e alguns machos (porém não todos) mostraram a presença de dobras 

e sulcos profundos no epitélio da região distal do ducto deferente, ou seja, apresentaram 

a conformação microscópica da ampulla ductus deferentis. 
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Fig 2: A. Variação sazonal do comprimento relativo do testículo em Bothrops alternatus do 

Rio Grande do Sul. B. Variação sazonal do diâmetro do ducto deferente em Bothrops 

alternatus do Rio Grande do Sul. Os círculos pretos representam ductos deferentes que 

estão enovelados e os círculos brancos representam ductos que não estão enovelados 
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Fig. 3 : Ciclo testicular de Bothrops alternatus do Rio Grande do Sul no Brasil A. Verão B. 

Outono C. Inverno D. Primavera. TS: túbulos seminíferos, *: espermatozóides. 
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Fig. 4: Ciclo do segmento sexual renal de Bothrops alternatus do Rio Grande do Sul no 

Brasil. A. Verão B. Outono. C. Inverno D. Primavera. SSR: segmento sexual renal, L: lúmen. 

 

Discussão 

 

A principal descoberta deste estudo é a ocorrência dos plugs copulatórios na vagina das 

fêmeas de B. alternatus. Estes plugs foram encontrados em diferentes estações, o que 

nos permite elaborar algumas hipóteses sobre a sazonalidade dos eventos reprodutivos 

em B. alternatus. Para tanto, primeiramente precisamos analisar em conjunto os estudos 

anteriores sobre a reprodução desta espécie. Os estudos de diferentes populações de B. 

alternatus apontam para um padrão comum de ocorrência dos eventos reprodutivos para 

esta espécie, com um período prolongado de vitelogênese secundária, iniciando no 

outono (Abril/Maio), podendo se estender pelo inverno e primavera, até o verão. 
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(Giraudo et al., 2008, Nunes et al., 2010, Amaral, 2015, este estudo). A vitelogênese 

estendida não é um indicador de sazonalidade dos ciclos reprodutivos e é comum no 

gênero Bothrops, uma vez que já foi observada em outras espécies deste gênero 

(Capítulo 7 desta tese). Diferentes fatores podem influenciar a taxa de deposição de 

vitelo nos folículos, como a condição corpórea (Reading et al., 2004) e os níveis 

hormonais das fêmeas (Cree et al., 1991). Os embriões no oviduto só são observados a 

partir da primavera (Giraudo et al., 2008, Nunes et al., 2010, Amaral, 2015, este estudo), o 

que indica que a ovulação ocorra nesta estação, de forma semelhante ao ciclo 

reprodutivo de outras serpentes do gênero Bothrops (Almeida-Santos & Salomão, 2002, 

Capítulo 7 desta tese). 

  A cópula foi observada somente em cativeiro durante o outono (Maio) (Giraudo et 

al., 2008) e inverno (Julho) (Giraudo et al., 2008, Nunes et al., 2010). Desta forma, como 

os períodos de cópula (outono/inverno) e ovulação (primavera) (conhecidos para esta 

espécie até mesmo momento) ocorrem em estações diferentes, presume-se que as 

fêmeas apresentem estocagem de esperma no oviduto para sincronizar o ciclo 

reprodutivo (Schuett, 1992, Almeida-Santos & Salomão, 2002). Há relatos da presença de 

esperma estocado em diferentes porções do oviduto de fêmeas de B. alternatus do sul do 

Brasil (Nunes et al., 2010, Amaral, 2015). Nunes et al. (2010) observou a presença de 

espermatozoides estocados na UMT, porém não é possível fazer outras inferências com 

base neste registro pois a estação de coleta do animal não está disponível. Já Amaral 

(2015) descreve a presença de esperma estocado tanto pela UMT na JUV, quanto nos 

receptáculos de esperma do infundíbulo. A maior parte das fêmeas que apresentou 

esperma estocado na UMT foi coletada entre o outono e inverno, (Amaral, 2015), período 

compreendido entre a cópula e a ovulação. A maioria destas fêmeas não apresentava 
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esperma nos receptáculos do infundíbulo (Amaral, 2015), corroborando o papel da JUV 

como um sítio de estocagem de esperma e a função da UMT na manutenção dos 

espermatozoides nesta porção. Esta contração (UMT) seria relaxada na época da 

ovulação, quando os espermatozoides ascenderiam para o infundíbulo (Almeida-Santos & 

Salomão, 1997, 2002). Outras fêmeas de B. alternatus da região sul apresentaram esperma 

em ambos sítios de estocagem de esperma, JUV e infundíbulo durante o inverno (Amaral, 

2015), minha interpretação é que isso pode indicar: (1) que a UMT não bloqueia 

totalmente a passagem do esperma para o útero e a consequente ascensão dos 

espermatozoides para o infundíbulo, e/ ou (2) que espermatozóides provenientes de 

diferentes estações de acasalamento possam permanecer estocados no infundíbulo por 

mais de uma estação reprodutiva. Espermatozóides foram observados no infundíbulo de 

uma fêmea de B. alternatus prenhe coletada durante a primavera (Amaral, 2015). 

Portanto, reforço que é provável a permanência dos espermatozóides nos receptáculos 

durante mais de uma estação já que a permanência do esperma nos receptáculos de 

esperma após a passagem dos ovócitos pelo infundíbulo no momento da ovulação e 

fertilização mostrou-se viável. Rojas et al. (2015) observaram a presença de esperma 

estocado na JUV de uma fêmea prenhe da serpente Philodryas patagoniensis, e 

consideraram a hipótese de que as fêmeas possam produzir várias ninhadas a partir de 

uma única cópula. Considerando um viperídeo, como B. alternatus, o tempo de 

estocagem deste esperma seria de pelo menos 2 anos, no caso dos ciclos bienais. Há 

relatos de estocagem de esperma de período superior a este (5 anos) para a serpente 

Crotalus adamanteus (Booth & Schuett, 2014). 

Em B. alternatus, a prenhez ocorre entre a primavera (a partir de novembro) e o 

verão (até fevereiro) para as populações do sul do Brasil e Argentina (Giraudo et al., 2008, 



107 
 

Nunes et al., 2010, Amaral, 2015, este estudo).  Os nascimentos começam em fevereiro no 

verão e atingem um pico em março podendo se estender até o outono (abril e junho) 

(Giraudo et al., 2008, Nunes et al., 2010). Nunes et al. (2010) relata ainda um nascimento 

em cativeiro no inverno, no mês de agosto, muito provavelmente fora da época normal 

em função das condições de cativeiro. Os filhotes geralmente nascem nos períodos mais 

quentes e com maior disponibilidade de alimento, quando suas chances de sobrevivência 

são maiores. A região sul do Brasil apresenta estações bem marcadas, com inverno frio, o 

que teoricamente seria desfavorável à sobrevivência dos filhotes de serpentes, que são 

animais ectotérmicos. 

O plug copulatório foi encontrado apenas na vagina de fêmeas reprodutivas de B. 

alternatus: em duas fêmeas apresentando prenhez recente coletadas durante a 

primavera (apenas o vitelo estava visível macroscopicamente nestes embriões) ou em 

fêmeas vitelogênicas em todas as estações do ano, verão, outono, inverno e primavera. 

Como estes plugs gelatinosos são depositados pelos machos na vagina das fêmeas 

durante o momento da cópula, poderia ser feita uma associação entre a presença destes 

plugs e a época de cópula desde que o plug apresentasse um curto período de 

permanência na vagina das fêmeas de B. alternatus. A formação e função do plug 

gelatinoso vêm sendo bastante estudada na serpente Thamnophis sirtalis, uma serpente 

Natricinae da região temperada (Schwartz et al., 1989, Shine et al., 2000, Friesen et al., 

2013). Para T. sirtalis, o plug gelationoso dura pouco tempo na vagina das fêmeas, entre 2 

a 3 dias (Friesen et al., 2013, Shine et al., 2000). Não se sabe ainda quanto tempo o plug 

pode permanecer na vagina das fêmeas de Bothrops, porém considerando que fêmeas 

em início de prenhez podem apresentar o plug parece razoável considerar que este possa 

durar mais do que 2 ou 3 dias. Se o plug copulatório de B. alternatus durar pouco tempo 
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no trato reprodutivo, a presença deste em fêmeas em todas as estações do ano pode 

indicar que o período de cópula apresente grande plasticidade nessa espécie, ocorrendo 

em outras estações além do outono, que é a estação onde se concentram os episódios de 

acasalamento no gênero Bothrops (Almeida-Santos & Salomão, 2002, Capítulo 7 desta 

tese). Novos estudos e observações de acasalamento e cópula em campo poderão 

colaborar para um melhor entendimento dessa questão e verificação desta hipótese. 

Bothrops cotiara também apresentou a presença do plug copulatório na primavera 

(Capítulo 4). Fêmeas de outras espécies de Bothrops do grupo B. neuwiedi também 

apresentaram o plug gelatinoso na vagina (Capítulo 1), além de fêmeas de outros grupos 

(Kasperoviczus e Almeida-Santos, 2012). 

Várias funções já foram descritas ou propostas para o plug gelatinoso em outras 

espécies de serpentes e lagartos: (1) guarda copulatória passiva das fêmeas, ou seja, o 

plug funcionando como um cinto de castidade, tornando a fêmea menos atraente para os 

machos (Shine et al., 2000); (2) liberação gradual de esperma (espermatóforo) (Friesen et 

al., 2013); (3) impedir a perda de esperma por vazamento (“tampão”) (Moreira & 

Birkhead, 2003, Moreira et al., 2007). Em Bothrops, ainda não conhecemos as funções do 

plug gelatinoso. Neste estudo realizamos testes histoquímicos para conhecer a 

composição do plug e do SSR, uma vez que o plug copulatório é formado pelas secreções 

do SSR (Bishop, 1959, Fox, 1977, Aldridge et al., 2011). Os resultados obtidos revelaram 

que carboidratos estão presentes na composição do plug e dos grânulos do SSR. Por 

outro lado, o plug apresentou a presença de glicosaminoglicanos carboxilados (AB), não 

detectados na análise dos grânulos do SSR. Os testes de azul de bromofenol para a 

presença de proteínas também não foram coincidentes entre o plug e o SSR. A presença 

de proteínas foi identificada nas secreções do SSR, enquanto o material do plug 
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gelatinoso apresentou reação negativa. O plug da serpente T. sirtalis é formado 

principalmente por proteínas (Shine et al., 2000). É necessário continuar com a análise da 

composição do plug copulatório em Bothrops. Neste trabalho foi utilizado material de 

serpentes fixadas e mantidas em álcool em coleção, o que possivelmente pode interferir 

nos resultados. Seria interessante realizar novos testes para a detecção de proteínas 

utilizando material fresco do plug copulatório. Estes dados também podem indicar a 

presença de outras substâncias no plug, além das secreções do SSR, como esperma por 

exemplo. Dados sobre o tempo de permanência do plug no trato reprodutivo das fêmeas 

e a realização de experimentos para conduzir testes de hipóteses sobre suas funções 

podem ser os próximos passos para começarmos a entender como funciona esta tática 

reprodutiva nesta linhagem de serpentes.  

Assim como para as fêmeas, o ciclo reprodutivo dos machos também apresenta 

evidências de que a cópula possa ocorrer em diferentes períodos do ano para alguns 

indivíduos da população. A hipertrofia do SSR indica a época do acasalamento em 

serpentes (Bishop, 1959, Aldridge et al., 2011). Neste estudo, esta hipertrofia foi medida 

pelo aumento do diâmetro dos túbulos e da altura do epitélio do SSR, com um pico 

evidente para a primavera e verão, estações mais quentes do ano, que não coincidem 

com os relatos de cópula (em cativeiro) para esta espécie no outono e inverno (Giraudo 

et al., 2008, Nunes et al., 2010). Também foi observada a hipertrofia em indivíduos nestas 

estações, porém em um número menor de indivíduos. Por outro lado, a observação da 

hipertrofia do SSR nestas estações coincide com as observações da presença dos plugs 

gelatinosos encontrados na vagina das fêmeas. Estudos futuros devem investigar a 

possibilidade de acasalamento na primavera em B. alternatus. 
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Para uma população de viperídeo de clima frio - o clima pode ser considerado 

como temperado, subtemperado e subtropical no Rio Grande do Sul, veja Maluf (2000) - 

os machos de B. alternatus mostraram grande plasticidade em relação à época de 

produção dos espermatozóides, que foi observada até mesmo no inverno, quando 

ocorrem baixas temperaturas nessa região do Brasil. B. alternatus é uma das espécies de 

serpentes mais abundantes em comunidades de serpentes do sul do Brasil, o que 

provavelmente está relacionado com o alto sucesso reprodutivo desta espécie que 

apresenta táticas reprodutivas como a estocagem de esperma e o plug copulatório que 

precisam ser melhor investigadas. 
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Machos de serpente com oviduto de fêmeas? 

 Ocorrência de indivíduos intersexo em Bothrops 
erythromelas e Bothrops moojeni 
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Resumo 

Nós descrevemos a ocorrência de intersexualidade em três indivíduos de duas espécies 

do gênero Bothrops (B. erythromelas e B. moojeni). Os dois intersexos de B. erythromelas 

apresentavam trato reprodutivo masculino de anatomia macroscópica e microscópica 

normal, além de dois ovidutos “completos” com início na porção latero-caudal do 

testículo, desembocando na vagina. Os ovidutos percorrem um trajeto ipsilateral em 

relação aos ductos deferentes. O intersexo de B. moojeni também apresentava o trato 

reprodutivo masculino normal e apenas um oviduto do lado direito. Este oviduto 

terminava em um fundo cego no terço caudal da cavidade celomática da serpente. Há 

diferenciação do oviduto dos intersexos em partes, porém com diferenças entre os 

indivíduos. As glândulas do infundíbulo e do útero podem estar totalmente ausentes ou 

presentes nos intersexos. Em B. erythromelas, a junção útero-vaginal e a vagina 

apresentam diferenças em relação aos sulcos da junção útero-vaginal (menos profundos 

nos intersexos) e epitélio da vagina (baixo e pseudoestratificado nos intersexos vs. 

colunar alto com muitas células secretoras para as fêmeas). Assim, podemos concluir que 

o oviduto destes intersexos pode ser considerado como não funcional, apesar de 

existirem algumas semelhanças com a morfologia do oviduto de uma fêmea de serpente 

sexualmente madura (e.g. pregas no infundíbulo macroscopicamente visíveis). 

Palavras-chave: intersexualidade, serpentes, Viperidae, oviduto, diferenciação sexual 

Introdução 

  Um indivíduo é considerado como intersexo quando possui estruturas que 

são características do sexo oposto, ou seja, machos com características anatômicas de 

fêmeas e vice versa (Forbes, 1964). A intersexualidade ocorre em várias linhagens de 
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animais, invertebrados e vertebrados, com diversas formas de expressão (Reinboth, 

1975). Em vertebrados, a determinação do sexo dos embriões pode ocorrer de duas 

formas: no momento da fertilização, por genes que se encontram nos cromossomos 

sexuais (determinação sexual por genes ou por cromossomos), ou por influência do 

ambiente, mais especificamente, da temperatura (Langer, 2014).  

  A determinação sexual genética ou cromossômica ocorre na maioria das 

espécies de vertebrados (incluindo todos mamíferos e aves) (Langer, 2014) e a 

intersexualidade é uma condição rara nas espécies deste grupo. Por exemplo, estima-se 

que entre 0,05 a 1,7% da população humana tenha alguma condição de intersexualidade, 

incluindo indivíduos com variações sexuais nos cromossomos, nas gônadas ou genitais 

(United Nations, 2015). Em outros grupos de vertebrados em que a determinação do sexo 

dos embriões é dependente da temperatura a ocorrência de indivíduos intersexo nas 

populações pode ser mais frequente em algumas espécies, como para a tartaruga E. 

orbicularis (Pieau et al, 1998, 1999).   

  Os répteis podem apresentar uma ampla gama de variações em relação à 

determinação do sexo dos embriões de acordo com a espécie. Neste grupo, o sexo pode 

ser determinado geneticamente (por diferentes sistemas) ou pela temperatura, no caso 

de algumas espécies ovíparas de quelônios, lagartos e crocodilianos (Sarre et al., 2004, 

Lance, 2009, Langer et al., 2014). A influência da temperatura na determinação do sexo 

dos embriões nunca foi descrita para nenhuma espécie de serpente (Langer et al.,2014).  

  Há relatos de intersexualidade em répteis com diferentes características. 

Para crocodilianos, há o recente relato de Langer et al. (2014) sobre um indivíduo de 

crocodilo anão africano (Osteolaemus tetraspis), que apresentava fenótipo de macho, 
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ovotestes (presença de folículos ovaríanos e túbulos seminíferos na gônada) e oviduto. 

Embora não haja dados sobre o mecanismo de determinação sexual nesta espécie, todos 

crocodilianos estudados até o momento apresentam determinação sexual por 

temperatura (Langer et. al., 2014). Para quelônios com determinação sexual por 

temperatura, há muitos casos de intersexualidade com formação de ovotestes em 

indivíduos sexualmente imaturos e maduros (Langer et al., 2014). 

  Também há relatos de intersexos na linhagem Squamata, que agrupa 

lagartos, serpentes e anfisbenas. Para uma espécie de lagarto cuja determinação sexual é 

dependente da temperatura, a lagartixa-leopardo (Eublepharis macularius), a 

intersexualidade é comum para todas as fêmeas desta espécie. As fêmeas possuem os 

hemipênis, que são órgãos copuladores masculinos, além de todo sistema neuromuscular 

necessário para o comportamento de cópula dos machos (Holmes et al., 2005). Em duas 

espécies de serpentes (Bothrops insularis e Pseudoficimia frontalis), todas as fêmeas 

também podem ser consideradas como indivíduos intersexo pela presença universal de 

hemipênis nas populações, embora com diferenças entre os hemipênis de machos e 

fêmeas (Hardy, 1970, Kasperoviczus, 2009). Para serpentes, é conhecida apenas a 

determinação sexual genética ou cromossômica, porém os relatos de intersexualidade 

possuem muitas semelhanças com aqueles envolvendo répteis cuja determinação sexual 

é influenciada pela temperatura, incluindo a presença de ovotestes, como para o boídeo 

da ilha de Madagascar, Sanzinia madagascariensis (Sharpe et al., 2013) e também fêmeas 

com hemipênis (Pope, 1935 apud Hardy 1970, Hoge & Penha, 1959, Maclean, 1968, Hardy, 

1970, Kasperoviczus, 2009). Além da ocorrência universal de hemipênis em fêmeas de B. 

insularis (Kasperovizus, 2009) e P. frontalis (Hardy, 1970), há outras espécies de serpentes 

em que esse fenômeno parece ocorrer de forma mais rara. Uma fêmea da serpente 
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chinesa Pareas stanley apresentava hemipênis bem desenvolvidos e seis ovos 

aparentemente normais nos ovidutos (Pope, 1935 apud Hardy, 1970). Uma fêmea de B. 

moojeni apresentou o hemipênis direito bem desenvolvido, enquanto o esquerdo possuía 

menor tamanho (Maclean, 1968). Esta fêmea também estava prenhe (12 embriões bem 

desenvolvidos nos ovidutos) (Maclean, 1968), o que demonstra a capacidade destes 

indivíduos intersexo reproduzirem e deixarem descendentes. A presença de hemipênis 

também foi observada em fêmeas de outras espécies de lagartos, serpentes e anfisbenas 

(muitas vezes descrita sob a terminologia hemiclitóris) (Böhme, 1995, Ziegler & Böhme, 

1997, Kasperoviczus et al., 2011), demonstrando a ocorrência de intersexualidade em 

todas as linhagens da Ordem Squamata.   

  O objetivo deste artigo é descrever três novos casos de intersexualidade 

em duas espécies de serpentes do gênero Bothrops (B. erythromelas e B. moojeni), 

incluindo uma análise microscópica do trato reprodutivo destes animais, que 

aparentemente eram machos funcionais (i.e. produziam gametas e apresentavam órgãos 

copuladores masculinos) com a presença do oviduto feminino. Nas serpentes, o oviduto é 

o órgão onde ocorrem diversos eventos do ciclo reprodutivo das fêmeas, como 

estocagem de esperma, fertilização e prenhez, no caso de espécies vivíparas como as 

jararacas do gênero Bothrops (Almeida-Santos & Orsi, 2002). Estes eventos ocorrem em 

diferentes porções do oviduto que são reconhecidas por suas diferentes características 

funcionais e anatômicas (Rojas et al., 2015). Diferentes porções do oviduto dos machos 

intersexo descritos neste estudo foram amostradas para análise de sua morfologia e 

comparação com as características do oviduto das fêmeas destas espécies. 

Material e Métodos 
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  Os machos com oviduto foram encontrados durante a análise macroscópica 

do trato reprodutor de dezenas de indivíduos, realizada durante a coleta de dados para o 

estudo da biologia reprodutiva de 97 machos de Bothrops erythromelas (Barros et al., 

2014) e 33 machos de Bothrops moojeni (Barros et al., dados não publicados). Após o 

registro fotográfico da anatomia reprodutiva destes animais, foram coletadas amostras 

do oviduto, testículo e ducto deferente de todos os exemplares para análises 

histológicas. Para o exemplar de B. moojeni foi possível obter também uma amostra do 

rim para estudo do segmento sexual renal. Os tecidos foram mantidos em álcool 70% e 

processados para análise de microscopia de luz pelo método da parafina. A espessura dos 

cortes foi de 5µm e a coloração utilizada foi Hematoxilina-Eosina (H/E). Imagens dos 

cortes histológicos foram obtidas com o auxílio do Programa Image Pro-Express 

Olympus. Os indivíduos intersexo de B. erythromelas estão depositados na Coleção 

Herpetológica do Instituto Butantan (IB) e o intersexo de B. moojeni está depositado na 

Coleção Herpetológica da Universidade de Brasília (CHUNB).  Para diferenciar as partes 

do oviduto seguimos a nomenclatura definida por Rojas et al. (2015), que divide o oviduto 

em infundíbulo (anterior e posterior), útero, junção útero-vaginal (JUV) e vagina (Capítulo 

1 desta tese). 

Resultados 

  Os dois indivíduos intersexo de Bothrops erythromelas (IB 52850 e IB 

50949) apresentam um trato reprodutivo masculino composto por um testículo de cada 

lado do corpo com aspecto macroscópico normal e ductos deferentes com leve 

enovelamento, além de apresentarem um par de ovidutos, que os caracterizam como 

intersexo (Figs. 1, 2). Ambos ovidutos tem início próximo à porção latero-caudal dos 
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testículos (Figs. 1A, 2A) e percorrem um trajeto ipsilateral em relação aos ductos 

deferentes (Figs. 1B, 2B). Há divisão dos ovidutos dos indivíduos intersexo de B. 

erythromelas em diferentes partes. Em apenas um dos intersexos de B. erythromelas (IB 

50949) é possível visualizar macroscopicamente a formação de pregas da região 

infundibular (Fig. 2A). Microscopicamente, há a presença de invaginações no epitélio em 

formato de glândulas tubulares, porém as células não estão organizadas na forma de 

glândulas na lâmina própria (Fig. 2D). A porção mais extensa do oviduto (Figs.1B, 2B), que 

correspondente ao útero nas fêmeas, apresentou epitélio cuboide simples com células 

secretoras e poucas células ciliadas (Fig. 1F). Não foi observada a formação de glândulas 

na lâmina própria (Fig. 1F). Na região da junção útero-vaginal (JUV) foi observado epitélio 

pseudoestratificado com células ciliadas e secretoras, porém com a presença de sulcos 

menos profundos do que aqueles de uma fêmea sexualmente madura. Não há formação 

de glândulas na lâmina própria. Há também uma camada muscular nesta região da JUV 

(Fig. 2G). Macroscopicamente, na porção caudal do oviduto, próximo da cloaca, ocorre a 

formação de vagina nos 2 indivíduos (Figs. 1C, 2C). Microscopicamente, a região da vagina 

também apresentou sulcos pouco profundos e epitélio pseudoestratificado baixo (Fig, 

1G). 

  Em relação à análise microscópica das gônadas dos intersexos de B. 

erythromelas, foi observada a organização padrão dos testículos em túbulos seminíferos, 

com a presença de células da linhagem seminífera como espermatogônias, além de 

células de Sertoli e células de Leydig (Figs. 1D, 2E). O testículo de um dos machos 

encontra-se em processo de autólise (Fig. 1D), enquanto o outro intersexo apresentou 

testículo em fase de regressão (Fig. 2E). De qualquer forma são testículos funcionais uma 

vez que existem espermatozoides no ducto deferente de ambos os animais. O ducto 
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deferente apresentou aspecto microscópico normal, com epitélio pseudoestratificado 

com células secretoras e células ciliadas e presença de esperma no lúmen (Figs. 1E, 2F).  

  O intersexo de B. moojeni apresentava todos os órgãos do trato reprodutor 

masculino normais, incluindo um par de testículos, ductos deferentes e rins com presença 

de segmento sexual renal ativo (estrutura sexual secundária), além de um único oviduto 

que caracteriza a intersexualidade neste indivíduo (Fig. 3). Este oviduto tem início 

próximo ao testículo direito (Fig. 3A) e percorre a cavidade celomática com um trajeto 

ipsilateral ao ducto deferente (Fig. 3B). O final deste oviduto ocorre na região caudal da 

serpente, terminando em um “fundo cego” (Fig. 3C). O oviduto não se prolonga até a 

cloaca e não é observada a formação de vagina (Fig. 3C). A análise microscópica do início 

do oviduto demonstrou semelhanças com a região infundibular do oviduto das fêmeas, 

mostrando inclusive a formação de algumas glândulas (Fig. 3 D, E). Após esta região tem 

início a porção uterina, onde também podem ser encontradas glândulas, porém enquanto 

algumas parecem estar bem formadas (semelhantes àquelas do útero de uma fêmea), 

outras apresentam o aspecto semelhante às glândulas observadas no útero de fêmeas 

sexualmente imaturas (Fig. 3 F, G). 

  Os hemipênis dos indivíduos intersexo descritos aqui já estavam evertidos 

total ou parcialmente nestes animais. Após uma simples análise visual, o aspecto dos 

hemipênis parecia normal para espécies deste gênero. Entretanto, destaco que estes não 

foram preparados para uma análise mais detalhada. 
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Figura 1: Macho de Bothrops erythromelas com ovidutos (IB 52850). A. Visão macroscópica do testículo (t), 
mostrando o ducto deferente (dd) e o oviduto (o). B. Região do rim (r), com o oviduto (o) e o ducto deferente (dd) 
lado a lado. C. Aspecto macroscópico da vagina (v), mostrando o oviduto (o), ducto deferente (dd) e o intestino (i). 
Aspecto microscópico. D. Testículo. E. Ducto deferente com alguns espermatozoides no lúmen. F. Útero anterior. G. 
Vagina e ao lado ducto deferente vazio nesta porção. TS: túbulo seminífero, Ep: epitélio, L: lúmen. 
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Figura 2: Macho de Bothrops erythromelas com oviduto (IB 50949). A. Aspecto macroscópico do testículo (t), ducto 
deferente (dd) e do oviduto nas regiões do infundíbulo (i) e do útero anterior (u). B. Aspecto macroscópico do útero 
(u) e ducto deferente (dd) na região do rim (r). C. Visão macroscópica da vagina (v), oviduto (o), ducto deferente 
(dd), rim (r) e intestino (i). D. Aspecto microscópico da região do infundíbulo mostrando a formação de 
invaginações com formato de glândulas tubulares. E. Testículo. F. Ducto deferente. O asterisco indica a presença de 
espermatozóides. G. Junção útero-vaginal  (JUV).    
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Figura 3: Macho de Bothrops moojeni com oviduto (CHUNB 3593). A. Visão macroscópica (e microscópica) dos 
testículos (t), mostrando o ducto deferente (dd), organizado em túbulos seminíferos (TS) e o oviduto (o). B. A pinça 
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está segurando o oviduto (o) para melhor visualização do enovelamento do ducto deferente (dd) e ao lado do 
ducto, observe o aspecto macroscópico e microscópico do rim, com a presença de segmento sexual renal (SSR). C. 
Aspecto macroscópico da região distal do indivíduo, a seta larga aponta para o final oviduto (o). Observe também o 
aspecto macroscópico e microscópico do ducto deferente (dd) com a presença de esperma (*) D. Aspecto 
microscópico do oviduto na região do infundíbulo. E. Maior aumento de D, evidenciando a presença de glândulas 
formadas nesta região F. Oviduto na região do útero. G. Maior aumento de F mostrando uma glândula formada.
 

Discussão 

 Para as espécies de serpentes estudadas até hoje, a determinação sexual ocorre 

por determinação genética no momento da fecundação (Ciofi e Swingland, 1997) e o sexo 

feminino se desenvolve nas condições de heterogamia ZW, ZZW ou ZWW (Sarre et al., 

2004).  De acordo com o modelo clássico da embriogênese para vertebrados, há um 

período em que o embrião não apresenta ainda gônadas diferenciadas em ovários ou 

testículo e também não apresenta os ductos genitais diferenciados. Em relação a estes 

ductos, nas fêmeas, os ductos de Müller ou ductos paramesonéfricos presentes no 

embrião dão origem ao oviduto e regridem nos machos. Já os ductos de Wolff ou ductos 

mesonéfricos dão origem ao ducto deferente nos machos e regridem nas fêmeas. Os 

hormônios têm um grande papel central na diferenciação sexual nos vertebrados, em 

geral com o desenvolvimento do sexo masculino na presença de testosterona. A 

influência do estrógeno na diferenciação dos ovários em fêmeas também já foi 

demonstrada experimentalmente para espécies de répteis com determinação sexual por 

temperatura (crocodilianos, lagartos e quelônios) (Pieau, 1996, Pieau et al., 1999). A 

influência dos hormônios na determinação sexual durante a embriogênese também foi 

descrita em serpentes (Charnier, 1963, Dufaure, 1964, 1966, Raynaud e Pieau, 1985).  

 A testosterona provocou a masculinização parcial de embriões “geneticamente” 

fêmea (incluindo a hipertrofia do primórdio da genitália externa) em experimentos 

envolvendo a exposição de embriões de serpentes sexualmente indiferenciados à este 
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hormônio (Raynaud & Pieau, 1985). Por esta razão, Kasperoviczus (2009) sugere que o 

desenvolvimento de hemipênis nos embriões fêmeas de B. insularis possa estar ligado à 

influência de hormônios durante o período de prenhez. Já Beçak et al. (1990) sugerem 

que a ocorrência universal de intersexualidade em fêmeas de B. insularis seja 

desencadeada por questões genéticas relacionadas ao polimorfismo observado no 

cromossomo W, com alteração do gene (ou de um conjunto deles) que inibe o 

desenvolvimento do órgão copulatório nas fêmeas (Beçak et al., 1990). No entanto, não 

há ainda respostas convincentes sobre como e porque são formados indivíduos intersexo 

(Pieau et al., 1999, Lance, 2009). Por exemplo, nos casos descritos aqui, indivíduos com 

aparelho reprodutivo masculino morfologicamente normais apresentaram ovidutos com 

diferentes graus de semelhança em relação ao oviduto das fêmeas destas espécies de 

serpentes. Qual teria sido o estímulo hormonal para que tanto o aparelho reprodutor 

masculino quanto o oviduto se desenvolvessem? O principal estímulo hormonal para que 

a gônada se desenvolva como testículo seria a testosterona, então teoricamente pode ter 

sido possível o desenvolvimento e diferenciação parcial dos ovidutos mesmo após 

exposição à testosterona. Ou ainda, haveria um ou mais genes responsáveis pelo 

crescimento e diferenciação dos ovidutos? Poderia ter ocorrido um problema com esses 

genes, a interrupção do crescimento do oviduto não teria sido ativada e essa seria a razão 

para a ocorrência pontual destes intersexos em B. erythromelas e B. moojeni ? Um 

argumento a favor desta hipótese é que na serpente Pseudoficimia frontalis os indivíduos 

imaturos podem possuir os ductos genitais do sexo oposto embora o trato reprodutivo 

do sexo determinado geneticamente seja normal, ou seja, fêmeas imaturas apresentaram 

ductos deferentes e machos imaturos apresentaram ovidutos (Hardy, 1970). Por outro 

lado, este fenômeno só foi observado em animais de até 20 cm de comprimento rostro-
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cloacal nesta espécie (Hardy, 1970). Considerando estes dados, Hardy (1970) propôs que 

possa haver um estágio na embriogênese de serpentes em que ambas estruturas se 

desenvolvam (ductos de Wolff e Muller), depois uma delas se torna vestigial e 

desaparece no estágio adulto.    

 Pequenos ou grandes remanescentes de oviduto já foram encontrados em 

machos adultos de diferentes espécies de répteis. Para serpentes, Volsøe (1944) foi o 

primeiro a descrever a presença de remanescentes da porção final cranial do ducto 

muleriano em machos adultos de Tropidonotus natrix e Vipera berus. O grau de 

desenvolvimento dos vestígios do ducto mulleriano variou entre os indivíduos nestas 

espécies, e algumas vezes, esteve presente em apenas um dos lados do animal (Volsøe, 

1944). A conformação microscópica destes resquícios de oviduto também diferiu entre os 

indivíduos, em alguns casos apresentando características semelhantes ao ducto 

mulleriano no final dos estágios embrionários, e em outros casos apresentando uma 

estrutura semelhante ao oviduto de fêmeas adultas, com epitélio composto por células 

ciliadas, presença de glândulas e camadas musculares (Volsøe, 1944). Há diversas 

semelhanças entre o relatado por Volsøe (1944) e as observações relatadas aqui para 

estes machos de Bothrops com ovidutos, porém aqui há a descrição não somente de 

vestígios, mas também de oviduto completos em B. erythromelas, inclusive com a 

formação de vagina. Assim como apontado para as serpentes estudadas por Volsøe 

(1944), B. moojeni também apresentou a presença do oviduto somente de um lado do 

corpo.  

 O oviduto destes indivíduos intersexo pode ser dividido em diferentes partes, 

semelhante ao oviduto das fêmeas (Barros et al., 2014), embora nem todas as partes do 
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oviduto das fêmeas (Rojas et al., 2015, Capítulo 1 desta tese) tenham sido observadas nos 

ovidutos dos intersexos. As invaginações em formato de glândulas tubulares observadas 

na porção infundibular do intersexo de B. erythromelas (IB 50949) são semelhantes às 

invaginações observadas na porção anterior do infundíbulo de fêmeas sexualmente 

maduras desta espécie (Barros et al., 2014). Na porção infundibular do oviduto dos 

intersexos de B. erythromelas não foram observadas a presença de glândulas, que são 

características da porção posterior do infundíbulo de fêmeas (Rojas et al., 2015, Barros et 

al., 2014, Siegel et al., 2011). Já para o intersexo de B. moojeni pode ser observada a 

organização das células da região do infundíbulo em glândulas, mostrando que há 

variação entre o grau de desenvolvimento do oviduto dentre os indivíduos intersexo, 

como também apontado por Volsøe (1944) para outras espécies de serpentes. Variação 

também foi observada entre a região uterina do oviduto dos intersexos de Bothrops 

descritos aqui. Enquanto no oviduto de ambos os indivíduos intersexo de B. erythromelas 

não foi observada a formação de glândulas uterinas, estas foram observadas no útero do 

intersexo de B. moojeni. Para os intersexos de B. erythromelas que apresentaram a 

formação completa do oviduto, inclusive com as porções mais caudais, ou seja, JUV e 

vagina pode-se observar que estas partes apresentaram diferenças em relação a estas 

porções do oviduto em fêmeas de B. erythromelas (Barros et al., 2014), como a ausência 

de sulcos profundos tanto na JUV, quanto na vagina dos intersexos. Há também algumas 

semelhanças e diferenças em relação à composição das camadas de tecidos entre estas 

porções do oviduto em fêmeas e intersexos. Para a JUV, há a presença de camada 

muscular nesta porção do oviduto dos intersexos, assim como ocorre para as fêmeas 

(Barros et al., 2014). Já o epitélio da vagina dos intersexo era baixo e pseudoestratificado, 
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diferente do epitélio colunar alto com muitas células secretoras e algumas ciliadas, 

descrito para esta porção do oviduto em fêmeas de B. erythromelas (Barros et al., 2014). 

 O aparelho reprodutor masculino de todos os intersexos descritos aqui apresenta 

características semelhantes à de qualquer macho de serpente, com produção de esperma 

no testículo e transporte pelo ducto deferente. Para o intersexo de B. moojeni foi possível 

verificar que o segmento sexual renal (estrutura sexual secundária andrógeno 

dependente) também estava normal e ativo, o que é indicativo de produção normal de 

hormônios sexuais (testosterona) neste intersexo, o que é mais um indicativo de que 

estes intersexo sejam “machos funcionais”, ou seja, capazes de deixar descendentes. As 

serpentes possuem mecanismo de determinação sexual dos embriões por genes ou 

cromossomos. Desta forma, se a existência do oviduto nos machos tiver alguma relação 

com características sexualmente herdadas, esta característica destes machos intersexo 

pode ser passada para sua prole.  

 Como não foi observado tecido ovariano e somente túbulos seminíferos nas 

gônadas, estas foram consideradas como testículos e não como ovotestes. Embora não 

possam ter sido realizados, alguns testes de imunohistoquímica para os marcadores BPM 

15 e GDF 9 poderiam ser utilizados nas gônadas destes intersexos para verificar a 

existência de alguma célula indiferenciada que possa ser uma precursora de ovócito, o 

que caracterizaria a gônada como ovoteste (Dube et al., 1998, Aaltonen et al, 1999). De 

qualquer forma, mesmo que a gônada produzisse folículos ovarianos, a prenhez 

provavelmente não seria viável nos intersexos descritos aqui. Para B. erythromelas, 

apesar dos ovidutos estarem presentes em toda sua extensão até a vagina, há muitas 

diferenças em relação à morfologia ovidutal de fêmeas sexualmente maduras desta 
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espécie (Barros et al., 2014). Já o intersexo de B. moojeni apresentava um único oviduto 

com final no último terço do comprimento do corpo, o que inviabilizaria a saída dos 

filhotes do corpo em caso de prenhez.    
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Resumo 

 

Neste estudo revisamos os dados disponíveis sobre a reprodução no gênero Bothrops. A 

abordagem comparada das características revelou que tanto a inércia filogenética, 

quanto as características ambientais são importantes para a determinação dos padrões 

reprodutivos nas jararacas. As análises de reconstrução de caráter ancestral indicam que 

o padrão de dimorfismo sexual (fêmeas maiores que os machos) é conservado nesta 

linhagem, enquanto os padrões para maturidade sexual e tamanho máximo da ninhada 

são variáveis. A produção de espermatozoides nas serpentes desse gênero pode estar 

concentrada entre a primavera e o verão ou entre o verão e o outono, ou seja, na estação 

anterior ou na mesma estação em que ocorre a cópula (final do verão e outono). O 

segmento sexual renal dos machos, responsável por produzir o plug copulatório que é 

depositado na vagina das fêmeas durante o acasalamento, também apresenta um pico de 

hipertrofia durante estas estações. Os machos apresentam estocagem de esperma no 

ducto deferente e também no epidídimo, por um curto período de tempo. Após a cópula, 

as fêmeas também estocam esperma tanto na junção útero-vaginal, em sulcos, quanto 

em glândulas do infundíbulo posterior que funcionam como receptáculos de esperma. O 

tempo que o esperma permanece estocado no trato reprodutivo das fêmeas varia entre 

as espécies, com algumas espécies apresentando ovulação a partir do outono e inverno, 

ou mais comumente, na primavera. A maioria dos nascimentos ocorre entre o verão e o 

início do outono, embora também existam indivíduos e espécies plásticas, com registros 

de prenhez e nascimentos em outras estações, provavelmente por influência das 

condições ambientais.    

 

Palavras-chaves: dimorfismo sexual, maturidade sexual, fecundidade, ciclos reprodutivos, 

estocagem de esperma, UMT, espermatogênese, segmento sexual renal, ducto 

deferente, serpentes, Viperidae 
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1) Introdução 

 

A abordagem comparativa, utilizando hipóteses filogenéticas explícitas, tem sido 

empregada para tentar compreender diversos aspectos da biologia reprodutiva em vários 

grupos de animais, incluindo invertebrados (Baird et al., 2009) e vertebrados como peixes 

(Koya e Muñoz, 2007), répteis (Pincheira-Donoso e Tregenza, 2011, Sites-Jr et al. 2011, 

Rheubert et al., 2010, 2011, Werneck et al., 2009, Cox et al., 2003), aves (Mermoz e 

Ornelas, 2004) e mamíferos (Krajewski et al., 2000). O gênero Bothrops é um bom modelo 

para estudos sobre a evolução das estratégias reprodutivas em serpentes, pois se 

encontra amplamente distribuído por vários tipos de ambiente na região neotropical, 

além de possuir muitas espécies que são abundantes (Campbell e Lamar, 2004). Estudos 

sobre a ecomorfologia e a evolução dos hábitos alimentares do gênero Bothrops 

revelaram que o ancestral das jararacas era uma espécie robusta, terrestre, que vivia em 

florestas e apresentava hábito alimentar generalista (Martins et al., 2001, 2002).   

Estas serpentes da Família Viperidae possuem grande importância para a saúde 

pública, pois algumas espécies muito abundantes, como B. jararaca e B. atrox, por 

exemplo, são responsáveis pelo maior número de acidentes ofídicos no Brasil (Araújo et 

al., 2003, Lima et al. 2009, Wen et al., 2015). Por outro lado, o gênero Bothrops também 

inclui espécies raras e algumas espécies ameaçadas de extinção. Bothrops insularis, 

endêmica da Ilha da Queimada Grande, e Bothrops alcatraz, endêmica da Ilha de 

Alcatrazes são espécies de Bothrops criticamente ameaçadas de extinção a nível global 

(IUCN, 2016), nacional (Brasil, 2014) e também pela Lista de espécies ameaçadas do 

Estado de São Paulo (São Paulo, 2008). Outras espécies de jararacas endêmicas de ilhas 

no litoral brasileiro foram descritas recentemente (Bothrops otavioi e Bothrops sazimai) e 
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também podem ser consideradas como ameaçadas de extinção (Barbo et al. 2012, 2016). 

Bothrops otavioi já foi classificada como criticamente ameaçada na última lista de 

espécies ameaçadas de extinção do Brasil (Brasil, 2014). Todas estas espécies de jararacas 

insulares apresentam distribuição restrita às ilhas e compartilham como principal ameaça 

a perda de habitat em qualidade e/ou área (Marques et al., 2004a,b, Barbo et al 2012, 

2016). Dentre as ações existentes para a conservação dessas espécies atualmente, há a 

proposta de criação de uma unidade de conservação de proteção integral pela esfera 

federal (Monteiro et al., 2000) na Ilha de Alcatrazes cujo um dos objetivos é proteger B. 

alcatraz e outras espécies endêmicas da ilha; além das ações de conservação descritas no 

já finalizado Plano de Ação Nacional para a conservação da herpetofauna insular 

ameaçada de extinção (Bataus e Reis, 2011) e no atual Plano de Ação Nacional para a 

Conservação da Herpetofauna Ameaçada da Mata Atlântica da região sudeste do Brasil 

(ICMBio, 2015). A Lista Vermelha da IUCN ainda inclui outras duas espécies de Bothrops: B. 

lojanus do Equador, na categoria ameaçada, e B. pirajai do Brasil na categoria vulnerável 

(IUCN, 2016). Duas espécies de jararacas endêmicas da Mata Atlântica também estão 

presentes na lista nacional de espécies ameaçadas (Brasil, 2014) na categoria ameaçada: 

B. pirajai, conforme recomendado por Freitas et al. (2014) e B. muriciensis, recentemente 

estudada por Freitas et al. (2012).   

O conhecimento sobre a biologia reprodutiva das espécies é importante para o 

manejo das espécies em cativeiro, o que tem impacto tanto para a formulação de 

estratégias de manejo e conservação eficazes para espécies ameaçadas, quanto para a 

manutenção de um plantel viável para extração de veneno para produção de soro 

antiofídico. O conhecimento sobre a biologia reprodutiva de uma espécie pode fornecer 

dados sobre fecundidade e maturidade sexual, que são importantes para modelos 
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populacionais. A aplicação do conhecimento sobre a biologia reprodutiva no manejo de 

uma espécie em cativeiro pode contribuir enormemente para o sucesso reprodutivo e 

manutenção de uma população ex situ geneticamente saudável. A manutenção de 

plantéis geneticamente viáveis em cativeiro pode ser uma medida conservacionista 

adequada para a conservação de algumas espécies de jararacas que apresentam 

distribuição muito restrita (Martins, 2004), como acontece atualmente com uma 

população de jararaca-ilhoa, Bothrops insularis, mantida em cativeiro no Instituto 

Butantan, cujo manejo e pesquisa já resultam na produção de conhecimento relacionado 

a esta espécie (e.g. Silva et al., 2015).  

Nos últimos anos foram realizados estudos de história natural e biologia 

reprodutiva de várias espécies do gênero Bothrops que contribuíram muito para o 

conhecimento sobre a reprodução neste grupo (B. moojeni, Nogueira et al., 2003; B. 

pauloensis, Valdujo et al., 2002; B. alternatus, Nunes et al., 2010; B. pubescens, Hartmann et 

al., 2004; B. mattogrossensis, Monteiro et al., 2006). Recentemente, outros estudos sobre 

a biologia reprodutiva de diferentes espécies de jararacas passaram a incluir análises 

microscópicas do trato reprodutivo de fêmeas e machos, considerando assim evidências 

diretas para abordar eventos reprodutivos como a estocagem de esperma e a época de 

produção de gametas (Kasperoviczus, 2009, Barros et al., 2014a,b, Silva, 2015, Capítulos 1, 

2 e 5 desta tese) e até mesmo a placentação nestas serpentes (Almeida-Santos, 2005). De 

uma forma geral, os estudos sobre biologia reprodutiva de serpentes podem abordar 

uma série de aspectos incluindo modos reprodutivos, ciclos reprodutivos, fecundidade, 

maturidade sexual, dimorfismo sexual, e comportamentos reprodutivos como corte, 

combate entre os machos e até mesmo cuidado parental pelas fêmeas (Seigel e Ford, 

1987, Shine, 2003, Almeida-Santos et al., 2014). 
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  O objetivo deste estudo é caracterizar a biologia reprodutiva do gênero Bothrops 

abordando comparativamente a época de ocorrência de diversos eventos do ciclo 

reprodutivo de machos e fêmeas, incluindo produção de gametas, períodos de cópula, 

estocagem de esperma e nascimento dos filhotes; dois parâmetros de fecundidade 

(tamanho da ninhada e tamanho dos filhotes); o dimorfismo sexual em relação ao 

tamanho dos indivíduos sexualmente maduros; e o tamanho em que a maturidade sexual 

é atingida por ambos os sexos. Foram realizadas reconstruções do caráter ancestral para 

três aspectos reprodutivos (fecundidade, maturidade e dimorfismo) com o objetivo de 

formular hipóteses sobre a evolução destes aspectos reprodutivos nas jararacas e buscar 

por padrões dentro dessa linhagem, além de finalmente formular uma hipótese sobre as 

características reprodutivas do ancestral das serpentes do gênero Bothrops. Sempre que 

possível foram incluídos e destacados os dados sobre as espécies de jararacas ameaçadas 

de extinção, considerando também as espécies de jararacas apontadas por Maritz et al. 

(2016) como prioritárias para conservação a nível global. 

 

1) Material e Métodos 

 

 A coleta de dados deste estudo foi realizada a partir de uma revisão na literatura 

em busca de quaisquer dados disponíveis sobre a biologia reprodutiva das espécies de 

serpentes do gênero Bothrops. Como definição de Bothrops, seguimos a proposta de 

Carrasco et al. (2012) que agrupa as jararacas em um grande gênero monofilético com 44 

espécies: 42 listadas em Carrasco et al (2012) mais duas espécies de ilhas do litoral 

brasileiro descritas recentemente, Bothrops otavioi (Barbo et al., 2012) e Bothrops sazimai 

(Barbo et al., 2016). As filogenias utilizadas nas reconstruções de caráter ancestral neste 
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estudo foram adaptadas para as espécies com dados disponíveis na literatura. As 

filogenias seguem preferencialmente Carrasco et al. (2012), mas para o grupo B. neuwiedi 

seguimos Machado et al. (2014) e para as espécies que não estão presentes nessas 

filogenias seguimos Fenwick et al (2009). A espécie ameaçada Bothrops pirajai não está 

incluída em nenhuma destas propostas filogenéticas, razão pela qual os dados sobre esta 

espécie aparecem somente nas tabelas e não estão incluídos nas reconstruções de 

caráter ancestral. O Programa Mesquite foi utilizado para as análises de reconstrução de 

caráter ancestral. Estas foram realizadas de acordo com o método da parcimônia. 

  A forma de caracterização e análise de cada aspecto reprodutivo abordado neste 

estudo será descrita a seguir. Para caracterizar a variação no tamanho com que a 

maturidade sexual é atingida nas jararacas, foi possível obter dados para 11 espécies: B. 

alternatus, B. atrox, B. erythromelas, B. insularis, B. itapetiningae, B. leucurus, B. 

mattogrossensis, B. moojeni, B. neuwiedi, B. pauloensis e B. pubescens . Como grupo 

externo foi utilizada a cascavel neotropical Crotalus durissus. O indicador usado para cada 

espécie na reconstrução de caráter ancestral foi a porcentagem do tamanho máximo em 

que a maturidade sexual é atingida para machos e fêmeas, considerando como variáveis 

categóricas (0) a maturidade sexual é atingida com até 40% do comprimento máximo do 

corpo, (1) a maturidade sexual é alcançada com tamanho que varia entre 40 a 50 % do 

comprimento máximo do corpo, (2) a maturidade sexual é alcançada com tamanho que 

varia entre 50 a 60 % do comprimento máximo do corpo, (3) a maturidade sexual é 

alcançada com tamanho que varia entre 60 a 70 % do comprimento máximo do corpo. 

Somente as espécies para quais estavam disponíveis dados sobre o tamanho do menor 

indivíduo maduro e do comprimento máximo registrado para cada sexo foram utilizados. 

Os critérios utilizados para determinar a maturidade sexual também são reunidos e 
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avaliados. Para o dimorfismo sexual foram considerados os dados sobre as comparações 

entre o tamanho (comprimento rostro-cloacal de machos e fêmeas) de 15 espécies de 

jararacas: além das 11 espécies incluídas na análise sobre maturidade sexual foi possível 

obter dados também para B. asper, B. diporus, B. jararaca e B. pirajai. Como grupos 

externos foram utilizadas as espécies Bothrocophias hyoprora e Crotalus durissus. A 

análise foi realizada utilizando duas variáveis categóricas: as fêmeas são o maior sexo ou 

as fêmeas não são o maior sexo (ou seja, machos maiores que fêmeas ou ausência de 

diferença no tamanho do corpo entre os sexos, como ocorre para o grupo externo C. 

durissus de acordo com a população estudada) (Barros et al., 2012). Em relação aos 

parâmetros de fecundidade foi possível reunir dados sobre dois parâmetros: o tamanho 

dos filhotes e o número de filhotes por ninhada (tamanho da ninhada). Dados sobre 12 

espécies foram reunidos sobre o tamanho dos filhotes recém-nascidos: B. alternatus, B. 

atrox, B. caribbaeus, B. erythromelas, B. fonsecai, B. insularis, B. jararaca, B. leucurus, B. 

mattogrossensis, B. neuwiedi, B. pubescens e B. sanctaecrucis. Já para o tamanho da 

ninhada foi possível registrar a amplitude variação no número de filhotes nascidos ou de 

embriões nos ovidutos para um número maior de espécies, 27 no total, incluindo: B. 

alcatraz, B. alternatus, B. asper, B. atrox, B. bilineata, B. brazili, B. caribbaeus, B. cotiara, B. 

diporus, B. erythromelas, B. fonsecai, B. insularis, B. itapetiningae, B. jararaca, B. jararacussu, 

B. lanceolatus, B. leucurus, B. lutzi, B.mattogrossensis, B. moojeni, B. neuwiedi, B. osbornei, 

B. pauloensis, B. pirajai, B. pubescens, B. sanctaecrucis e B. taeniata. A análise de 

reconstrução ancestral para a fecundidade considerou o tamanho máximo de ninhada 

registrado como variável contínua, considerando Bothrocophias microphthalmus, 

Bothrocophias hyoprora e Crotalus durissus como grupos externos.  
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 Os dados sobre os eventos dos ciclos reprodutivos foram organizados de acordo 

com os meses e estações de ocorrência. Foram reunidos dados sobre a presença de 

folículos em vitelogênese secundária nos ovidutos de 17 espécies do gênero Bothrops. Os 

dados sobre a sazonalidade da vitelogênese secundária em Bothrops seguem a minha 

interpretação de acordo os critérios descritos em Almeida-Santos et al. (2014), e por este 

motivo os dados podem ser diferentes daqueles autores que consideraram valores pré-

estabelecidos (e.g. > 10 mm) para a diferenciação entre folículos em vitelogênese 

primária e secundária. Para determinar a época da ovulação, isto é, a passagem dos 

folículos ovarianos vitelogênicos para o infundíbulo, porção mais anterior do oviduto, foi 

utilizada a presença de embriões em estágio inicial no útero. O aspecto visual 

macroscópico dos embriões foi utilizado pelos autores dos diferentes estudos para dividir 

os embriões em estágios. Nesta revisão, para efeitos de comparação dividimos apenas os 

embriões em estágio inicial (presença de grande quantidade de vitelo, embrião de 

pequeno tamanho e pouco desenvolvido) e tardio (embriões completamente 

desenvolvidos). Para aquelas espécies em que os trabalhos não reportam o estágio de 

desenvolvimento dos embriões, todos foram considerados como embriões iniciais neste 

estudo.  As informações sobre nascimentos dos filhotes são provenientes de cativeiro, 

tanto de fêmeas coletadas prenhes e mantidas em cativeiro até a parturição, quanto de 

indivíduos mantidos em cativeiro. Foram revisados também dados sobre 

comportamentos reprodutivos neste gênero. Os seguintes estudos foram utilizados para 

caracterizar os aspectos relacionados ao ciclo reprodutivo neste gênero: Sólorzano e 

Cerdas, 1989, Almeida-Santos e Salomão (2002) incluindo as referências citadas nesta 

revisão, Valdujo et al., 2002, Nogueira et al., 2003, Hartmann et al., 2004, Almeida-Santos, 

2005, Monteiro et al., 2006, Giraudo et al., 2008, Kasperoviczus, 2009, 2013, Nunes et al., 
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2010, Barros, 2011, Barros et al 2014a,b, Travaglia-Cardoso, 2011, Marques et al., 2013, Leão 

et al., 2014, Amaral, 2015, Silva, 2015, Martins e Liberato, 2016, Capítulos 1, 2 e 5 desta 

tese). 

  

2) Resultados 

 

3.1) Dimorfismo sexual 

 

 Em todo gênero Bothrops e no seu grupo irmão, gênero Bothrocophias, há 

dimorfismo sexual em relação ao tamanho (CRC) (Tabela 1). As fêmeas são maiores que 

os machos em toda esta linhagem e, portanto, a reconstrução de caráter ancestral indica 

a presença de dimorfismo sexual com as fêmeas sendo o maior sexo no ancestral das 

jararacas (Fig.1). No entanto, ao incluir a cascavel C. durissus como grupo externo (esta 

serpente apresenta um padrão de dimorfismo sexual diferente com os machos sendo o 

maior sexo (Almeida-Santos et al., 2005) ou ainda sem diferença de tamanho entre os 

sexos (Barros et al., 2012)), a reconstrução indica que a condição ancestral em relação ao 

dimorfismo sexual pode ser tanto de fêmeas quanto de machos como maior sexo para 

este clado (Fig. 1).    
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Tabela 1. Dimorfismo sexual nas espécies do gênero Bothrops e grupos externos 

utilizados na análise de reconstrução de caráter ancestral.  

* indicam as espécies ameaçadas 

 

 

 

 

Espécie Dimorfismo Referência 
B. alternatus F > M Giraudo et al., 2008, Nunes et al., 2010 

B. asper F > M Solórzano e Cerdas, 1989 
B. atrox F > M Silva, 2015 

B. diporus F > M Martins e Liberato, 2016 página da UFRS 
B. erythromelas F > M Barros et al., 2014 

B. insularis * F > M Marques et al., 2013 
B. itapetiningae F > M Leão et al 2014 

B. jararaca F > M Almeida-Santos, 2005 
B. leucurus F > M Barros et al., 2014 

B. mattogrossensis F > M Monteiro et al., 2006 
B. moojeni F > M Nogueira et al., 2003 
B. neuwiedi F > M Travaglia-Cardoso, 2011 

B. pauloensis F > M Valdujo et al 2002 
B. pirajai * F > M Freitas, 2008 

B. pubescens F > M Hartmann et al., 2004 
Grupos externos   

Bothrocophias  hyoprora F > M Cisneros-Heredia et al., 2006 
Crotalus durissus M > F 

F = M 
Solórzano e Cerdas, 1989,  Almeida-Santos, 2005 
Barros et al., 2012 
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Fig. 1: Reconstrução de caráter ancestral da condição de dimorfismo sexual em relação ao tamanho para o 
gênero Bothrops, utilizando Bothrocophias hyoprora e Crotalus durissus como grupos externos. Linhas 
pretas: fêmeas são o maior sexo. Linha azul: fêmeas não são o maior sexo (machos são maiores que as 
fêmeas ou não há diferença de tamanho entre os sexos em diferentes populações). 
 

3.2) Maturidade sexual 

 

 Dentre as 11 espécies de Bothrops analisadas, pode-se considerar que o percentual 

do tamanho máximo em que as fêmeas alcançam a maturidade apresentou uma grande 

amplitude de variação, com maturidade mais precoce em B. leucurus e mais tardia em B. 

neuwiedi (Tabela 2). Para os machos, a amplitude de variação também foi grande, com 

maturidade mais precoce em B. leucurus e mais tardia em B. pauloensis (Tabela 2). 

Considerando que diferenças nos métodos para determinação da maturidade podem ser 
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responsáveis por diferentes resultados, apresentamos também uma relação dos critérios 

para maturidade sexual utilizados em cada estudo utilizado nesta análise (Tabela 3). 

 A reconstrução de caráter ancestral para a maturidade sexual indicou que o 

caráter ancestral para maturidade nas fêmeas de Bothrops é alcançar a maturidade com 

tamanho que varia entre 50 a 60% do tamanho máximo do corpo e para os machos a 

condição ancestral é alcançar a maturidade entre 40 a 60% do tamanho do corpo (Fig. 2). 
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Tabela 2. Maturidade sexual no gênero Bothrops: comprimento dos menores e maiores 

indivíduos sexualmente maduros de cada sexo. 
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Tabela 3. Critérios utilizados para definição da maturidade sexual nos estudos com as 

serpentes do gênero Bothrops. 
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Fig. 2: Reconstrução de caráter ancestral da maturidade sexual para machos e fêmeas do gênero Bothrops, 
utilizando Crotalus durissus como grupo externo. Amarelo: a maturidade sexual é alcançada com até 40 % 
do comprimento máximo do corpo. Verde: a maturidade sexual é alcançada com tamanho que varia entre 
40 a 50 % do comprimento máximo do corpo. Preto: a maturidade sexual é alcançada com tamanho que 
varia entre 50 a 60 % do comprimento máximo do corpo. Vermelho: a maturidade sexual é alcançada com 
tamanho que varia entre 60 a 70 % do comprimento máximo do corpo.    
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3.3) Fecundidade 

 

3.3.1) Tamanho da ninhada 

 

Dados sobre 27 espécies de Bothrops mostram que há grande amplitude de variação 

interespecífica e intraespecífica em relação ao tamanho da ninhada, variando de apenas 

um embrião em B. alcatraz até 86 filhotes em B. asper (Tabela 4). Mesmo espécies com 

capacidade de produzir ninhadas grandes, como B. asper, B. atrox e B. leucurus também 

apresentam fêmeas com ninhadas pequenas entre 03 e 05 indivíduos (Tabela 4). A 

reconstrução de caráter ancestral foi realizada utilizando o maior tamanho da ninhada 

registrado para cada espécie, representando a capacidade reprodutiva máxima. Nesta 

análise não foi considerada a influência do tamanho do corpo da fêmea sobre o tamanho 

da ninhada. Foram utilizados como grupos externos, duas espécies do gênero 

Bothrocophias (grupo irmão de Bothrops) e a cascavel Crotalus durissus. De acordo com a 

reconstrução de cárater ancestral, as fêmeas da espécie ancestral das Bothrops 

apresentavam um tamanho máximo de ninhada variando de 18 a 26 filhotes (Fig. 3).  
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Fig. 3: Reconstrução do caráter ancestral do tamanho máximo da ninhada em Bothrops.  
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Tabela 4. Tamanho da ninhada nas espécies do gênero Bothrops. 

* indicam as espécies ameaçadas e/ou prioritárias para conservação de acordo com Maritz et al (2016) 

 

 

 

 

 

 

Espécie Número de filhotes ou 
embriões  Referência 

B.alcatraz * 1 Marques et al., 2002 
B. alternatus 01 - 37 Giraudo et al.2008, Sawaya et al., 2008, 

Nunes et al., 2010 
B. asper 05 - 86 Solórzano e Cerdas, 1989 
B. atrox 03 - 43 Silva, 2015, Martins e Oliveira, 1999 

B. bilineata 04 - 15 O'Shea, 2005 
B. brazili 25 Cunha e Nascimento, 1981 

B. caribbaeus * 30 - 40  Schwartz e Henderson, 1991 
B. cotiara * 04 - 12 Mikich & Bérnils, 2004 
B. diporus 03 - 09 Martins e Liberato, 2016 

B. erythromelas 2 - 13 Barros et al., 2014 
B. fonsecai 14 Sazima e Manzani, 1998 
B. insularis 02 - 10 Marques et al., 2013 

B.itapetiningae 3 - 11 Sawaya et al., 2008, Leão et al., 2014 
B. jararaca 3 - 34 Sazima, 1992 

B. jararacussu 13 a 37 Marques, 1998 
B. lanceolatus * até 75 Schwartz & Henderson, 1991 

B. leucurus 03 - 29 Barros, 2011, Lira-da-Silva et al., 1994 
B. lutzi 6 Borges-Nojosa e Cascon, 2005 

B. mattogrossensis 18 - 37 Monteiro et al., 2006 
B. moojeni 03 - 32 Nogueira et al., 2003 
B. neuwiedi 3 - 12 Travaglia-Cardoso, 2011 
B.osbornei 18 Campbell & Lamar, 2004 

B. pauloensis 4 - 20 Valdujo et al., 2002 
B. pirajai * 20 Argolo, 2007 
B. pubescens 4-25 Hartmann et al 2004 

B. sanctaecrucis 19 Harvey et al., 2005 
B.taeniata 7 - 17 O'Shea, 2005 
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3.3.2) Tamanho dos filhotes 

 

 

 O tamanho dos filhotes nas diferentes espécies do gênero Bothrops pode ser 

considerado semelhante (Tabela 5), apesar das espécies atingirem tamanhos bastante 

diferentes. Por exemplo, filhotes de espécies do grupo B. neuwiedi, como B. pubescens e 

B. neuwiedi, que são espécies pequenas em relação a B. alternatus, possuem filhotes 

recém-nascidos com tamanhos semelhantes (Tabela 5). 

 

Tabela 5. Tamanho dos filhotes recém-nascidos em Bothrops. 

Espécie Tamanho do filhote (CRC) (cm) Referência 
B. alternatus 14,6 – 25,2 (média 21) Nunes et al., 2010 
B. atrox 17 – 25, 4 cm (média 22,8) Silva, 2015 
B. caribbaeus * 28 – 30 Campbell & Lamar, 2004 
B. erythromelas 15,78 (média) Barros et al., 2014 
B. fonsecai 20,5 – 22,9 (média 21,8) Sazima e Manzani, 1998 
B. insularis * 17,4 – 28,5 (média 21,7) Marques et al., 2013 
B. jararaca 25,2 (média) Almeida-Santos, 2005 
B. leucurus 18 – 32,5 Barros et al., 2014 
B. mattogrossensis 20 – 23,6 Monteiro et al., 2006 

B. neuwiedi 17,5 - 29 Travaglia-Cardoso, 2011 
B. pubescens 17 – 25 Hartmann et al., 2004 
B. sanctaecrucis 17,7 - 24 Harvey et al., 2005 
* indicam as espécies ameaçadas e/ou prioritárias para conservação de acordo com Maritz et al (2016) 

 

3.4) Ciclos reprodutivos 

 

Nesta seção será abordada, de forma comparativa, a época de ocorrência dos principais 

eventos do ciclo reprodutivo das serpentes do gênero Bothrops.  
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3.4.1) Vitelogênese  

  

 A vitelogênese secundária estendida é o padrão para as jararacas do gênero 

Bothrops. A maioria das espécies com amostragem de um número adequado de 

indivíduos mostra a presença de fêmeas com folículos em vitelogênese secundária em 

todas as estações e/ou meses do ano (e.g. B. alternatus, B. diporus, B. jararaca, B. insularis) 

(Fig. 4), embora seja importante ressaltar que é comum a ocorrência de um número 

maior de fêmeas vitelogênicas em determinados meses do que em outros para algumas 

espécies. Embora o ciclo vitelogênico possa ser bastante estendido, para muitas espécies 

há uma pausa na vitelogênese entre dezembro e janeiro (Fig. 4), época em que nascem os 

filhotes. O estudo de populações pode revelar padrões distintos (variação 

intraespecífica). Por exemplo, há variações interpopulacionais em relação à época de 

ocorrência da vitelogênese nas populações próximas aos oceanos Atlântico e Pacífico em 

B. asper , mas por outro lado a vitelogênese se concentra em um período de condições 

climáticas semelhantes nas duas populações (Solórzano e Cerdas, 1989). Outras espécies 

mais raras como B. bilineatus e B. taeniata possuem apenas as observações realizadas por 

Almeida-Santos e Salomão (2002) em seu estudo sobre estocagem de esperma e 

reprodução de viperídeos netropicais como dado sobre o período de vitelogênese, 

necessitando ainda da descrição do ciclo reprodutivo destas e de outras espécies.  
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Fig. 4. Ocorrência de folículos em vitelogênese secundária em espécies do gênero 

Bothrops. 

 

3.4.2) Acasalamento: corte, cópula e combate entre os machos 

 

 Nas serpentes do gênero Bothrops, diferentes comportamentos reprodutivos 

podem ser observados durante o acasalamento, incluindo corte, combate entre os 

machos e cópula. Embora grande parte das observações comportamentais tenha sido 

feitas em condições de cativeiro, a maior parte dos registros de acasalamento ocorreu 

durante os meses do final do verão e outono (março, abril, maio e junho), mas também 

com relatos durante o inverno para B. insularis e primavera para B. moojeni, por exemplo 

(Tabela 6). O combate entre os machos foi descrito apenas para espécies do grupo B. 
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atrox (B. atrox, B. moojeni e B. leucurus) (Almeida-Santos & Salomão, 2002). Embora a 

dança combate não tenha sido observada para nenhuma outra espécie de Bothrops, 

recentemente Silva et al. (2013) observaram a existência de comportamento agonístico 

entre machos de B. pauloensis em cativeiro (Tabela 6). 

 

Tabela 6. Relatos de acasalamento para o gênero Bothrops 

Espécie Comportamento Data Condições Referência 
B. jararaca Corte e cópula Maio/2008 cativeiro Silva et al. 2013 

B. insularis* Acasalamento Agosto/Setembro Vida livre Amaral, 1921 
B. insularis* Corte Março/Maio/Julho Vida livre Marques et al., 2013 
B. insularis* Corte Junho Cativeiro Marques et al., 2013 
B. insularis * Acasalamento Junho Cativeiro Marques et al., 2013 
B. pubescens Corte Março Vida livre Hartmann et al., 2004 
B. pubescens Corte Julho/Agosto Cativeiro Hartmann et al., 2004 
B. pubescens Acasalamento Julho/Agosto Cativeiro Hartmann et al., 2004 

B. jararacussu Corte e cópula 01/junho/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 
B. jararacussu Acasalamento Maio/Junho Cativeiro Lula et al., 1993 
B. pauloensis Corte e cópula Maio/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 
B. pauloensis Comportamento 

agonístico entre 
machos 

Maio/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 

B. alternatus Acasalamento Maio/Junho Cativeiro Araujo and Ely, 1980 
B. alternatus Acasalamento Fevereiro Cativeiro Pezzano, 1986 
B. neuwiedi Corte e cópula Maio/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 

B. erythromelas Acasalamento Abril/maio Cativeiro Machado e Cotta, 1998 
B. erythromelas Corte e cópula 20/Maio/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 

B. bilineata Cópula Julho/agosto Cativeiro Argolo, 1996 
B. atrox Combate entre 

machos 
Março/Abril Cativeiro Cardoso et al., 1993 

B. atrox Acasalamento Março/Abril Cativeiro Fernandes et al., 1993 
B. leucurus Combate entre 

machos 
Maio Cativeiro Almeida-Santos e 

Salomão, 2002 
B. leucurus Acasalamento Maio Cativeiro Almeida-Santos e 

Salomão, 2002 
B. moojeni Combate entre 

machos 
Abril e Maio Cativeiro Leloup, 1975, Almeida-

Santos e Salomão, 2002 
B. moojeni Cópula 07/outubro/2008 Cativeiro Silva et al. 2013 
B. moojeni Acasalamento Março/Abril/Maio Cativeiro Leloup, 1975 

B. asper Acasalamento Março a Junho ? Solórzano & Cerdas, 1989; 
Sasa et al., 2009 

B. asper Acasalamento Setembro a 
novembro 

? Solórzano & Cerdas, 1989; 
Sasa et al., 2009 

B. caribbaeus * Acasalamento Março e abril ? Daltry, 2009 

* indicam as espécies ameaçadas e/ou prioritárias para conservação de acordo com Maritz et al (2016) 
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3.4.3) Plugs copulatórios 

 

Kasperoviczus e Almeida-Santos (2012) descobriram a existência de plugs 

copulatórios nas jararacas do gênero Bothrops. Em animais fixados, observei que os plugs 

copulatórios possuem uma aparência gelatinosa e cor amarela esbranquiçada quando 

observados no lúmen da vagina após corte transversal do órgão para coleta e análise 

histológica (Fig. 5). Em relação à composição, análises histoquímicas dos plugs 

copulatórios de B. alternatus revelaram a presença de carboidratos (PAS +) e 

glicosaminoglicanos carboxilados (AB) (Capítulo 5). Os plugs copulatórios já foram 

observados em todas as estações do ano em fêmeas de Bothrops (Capítulos 1, 4 e 5 desta 

tese) (Fig. 6). 

 

  

Fig. 5: Plug copulatório (*) na vagina de uma fêmea de Bothrops alternatus . 
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Fig. 6. Sazonalidade de ocorrência de plugs copulatórios encontrados na vagina de 

diferentes espécies de Bothrops.  

 

3.4.4) Estocagem de esperma 

 

 A estocagem de esperma em Bothrops ocorre em duas porções do oviduto: em 

sulcos na junção útero-vaginal (JUV) e em glândulas que funcionam como receptáculos 

de estocagem de esperma no infundíbulo posterior (Almeida-Santos e Salomão, 2002, 

Almeida-Santos, 2005, Nunes et al., 2010, Kasperoviczus, 2013, Barros et al., 2014a, Silva et 

al., 2015, Amaral et al., 2015, Capítulo 1 desta tese). 

 Almeida-Santos e Salomão (2002) realizaram um amplo estudo sobre reprodução 

de viperídeos neotropicais incluindo 13 espécies de Bothrops, no qual descreveram a 

presença de uma contração muscular na junção útero-vaginal, nomeada pelas autoras 

como UMT “uterine muscular twisting”. A hipótese para a função do UMT é que esta 

contração mantenha os espermatozóides estocados nessa porção do oviduto durante 

todo o outono e inverno, impedindo sua passagem para as porções mais craniais do 

oviduto, como útero e infundíbulo, até o momento da ovulação na primavera (Almeida-

Santos & Salomão, 1997, 2002). As autoras examinaram 162 fêmeas de diferentes 
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espécies do gênero Bothrops trazidas vivas ao Instituto Butantan e realizaram esfregaços 

da cloaca para busca por espermatozóides, encontrados vivos em fêmeas de B. 

alternatus, B. ammodytoides, B. bilineatus, B. insularis, B. itapetiningae, B. jararaca, B. 

jararacussu, B. leucurus, B. moojeni, B. neuwiedi, B. leucurus e B. taeniatus, no final do 

outono (junho) e inverno (Almeida-Santos & Salomão, 2002). A UMT já foi observada em 

fêmeas em vitelogênese primária, secundária (Almeida-Santos e Salomão, 2002, 

Kasperoviczus, 2013, Barros et al., 2014) e até mesmo prenhes (Silva, 2015, capítulo 1 desta 

tese). Em função da baixa taxa de ocorrência da UMT em B. erythromelas, Barros et al. 

(2014) sugeriram que a UMT seja um caráter polimórfico nesta espécie, propondo que a 

estocagem por este mecanismo específico não seja obrigatória para esta espécie. 

 Nos últimos anos foram realizados estudos sobre a biologia reprodutiva de 

diferentes espécies de Bothrops, incluindo análises microscópicas da UMT de B. jararaca 

(Almeida-Santos, 2005, Kasperoviczus, 2013) B. insularis (Kasperoviczus, 2009), B. 

alternatus (Nunes et al., 2010), B. leucurus (Barros et al., 2014) e B. atrox (Silva, 2015). Em 

B. insularis, espermatozóides foram observados na JUV na presença de UMT durante o 

outono, inverno e a primavera (Kasperoviczus, 2009). Para B. leucurus, esperma estocado 

foi observado na UMT de uma fêmea coletada durante o outono (Barros et al., 2014a). 

Nestes estudos apenas a UMT foi coletada para análise histológica não havendo uma 

forma de controle, ou seja, não foram coletadas outras porções do oviduto, tampouco a 

JUV sem a presença de UMT. Kasperoviczus (2013) foi a primeira a descrever a estocagem 

de esperma no infundíbulo para o gênero Bothrops, na serpente B. jararaca, na qual 

esperma foi encontrado na UMT e infundíbulo de fêmeas amostradas durante o verão, 

outono e inverno. Em B. atrox, esperma foi observado tanto na JUV (UMT), quanto no 

infundíbulo, em março e abril (Silva, 2015). Para as espécies do grupo B. neuwiedi, 
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amostras de todas as regiões do oviduto foram coletadas e esperma foi encontrado entre 

fevereiro e março, na JUV de B. diporus na presença de UMT; na JUV de B. neuwiedi na 

ausência e presença de UMT; e em B. marmoratus na JUV e nos receptáculos de esperma 

do infundíbulo posterior (Capítulo 1 desta tese).  

 

3.4.5) Ovulação e prenhez 

  

A ovulação no gênero Bothrops ocorre a partir de junho (outono), com registros para B. 

moojeni (Nogueira et al., 2003), B. itapetiningae (Leão et al., 2014) e B. pauloensis (Capítulo 

1). Fêmeas de B. atrox da Amazônia apresentaram embriões tardios em julho e agosto 

(inverno) (Silva, 2015), antes de todas as outras espécies do gênero (Fig. 7).   

 

 

 

Fig. 7. Variação sazonal da presença de embriões iniciais e tardios no gênero Bothrops.  
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3.4.6) Nascimento dos filhotes 

 

 O nascimento dos filhotes está concentrado no período de dezembro a abril 

(verão até início do outono) para a maioria das espécies, mas há uma ampla gama de 

variação. Bothrops atrox da Amazônia possui o período de nascimento de filhotes mais 

extenso registrado para o gênero (Silva, 2015). Bothrops asper apresenta períodos 

diferentes para o nascimento dos filhotes nas populações das versões dos oceanos 

Atlântico e Pacífico na Costa Rica (Solórzano & Cerdas, 1989, Sasa et al., 2009) (Fig. 8).     

 

 

Fig. 8. Época de nascimento dos filhotes nas espécies do gênero Bothrops. 
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3.4.7) Ciclo reprodutivo dos machos: espermatogênese, segmento sexual renal e 

estocagem no ducto deferente 

 

 Em comparação com a quantidade de dados disponíveis sobre o ciclo reprodutivo 

das fêmeas de jararacas, há uma quantidade de dados significativamente menor 

disponível para o ciclo reprodutivo dos machos. Dados obtidos por meio de análises de 

microscopia das gônadas para determinação da época de produção dos 

espermatozóides, incluindo em alguns casos análises do ducto deferente e segmento 

sexual renal, estão disponíveis para algumas espécies de Bothrops: B. leucurus (Barros et 

al., 2014a), B. erythromelas (Barros et al., 2014b), B. jararaca (Almeida-Santos, 2005, 

Kasperoviczus, 2013), B. insularis (Kasperoviczus, 2013), B. atrox (Silva, 2015), B. alternatus 

(Amaral, 2015, Capítulo 5 desta tese), B. neuwiedi (Travaglia-Cardoso, 2011) e B. pubescens 

(Capítulo 2 desta tese).   

 Para Bothrops leucurus, da Mata Atlântica do Brasil, foram estudadas 

separadamente duas populações nos Estados da Bahia e Espírito Santo, com diferentes 

padrões de pluviosidade (chuvas constantes ao longo do ano versus período chuvoso e 

de seca). As duas populações apresentaram o mesmo padrão de ciclo com pico 

reprodutivo simultâneo à estação de acasalamento (verão e outono). A espermiogênese 

ocorreu durante o verão e outono, seguida de um período de regressão do epitélio 

seminífero durante o inverno e recrudescência na primavera. Nesta espécie, um epitélio 

mais alto e com criptas, característico da ampulla ductus deferentis, foi observado 

somente durante o outono, estação de acasalamento observada para a espécie (Barros et 

al., 2014b). Em B. atrox da Amazônia, espécie filogeneticamente próxima de B. leucurus, 

as análises histológicas indicaram presença de atividade testicular durante todo ano, com 
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espermiogênese e hipertrofia do SSR de novembro a abril (Silva, 2015). Regressão 

testicular foi observada de fevereiro a julho e regressão do SSR de maio a outubro (Silva, 

2015). 

 Nesta tese apresentei dados sobre a população de B. alternatus do Rio Grande do 

Sul, na região sul do Brasil (Capítulo 5 desta tese). Esta espécie apresenta ampla 

distribuição que pertence ao grupo mais basal do gênero Bothrops. Assim como para 

outras espécies de Bothrops, observei variabilidade em relação ao estágio de atividade 

testicular e do segmento sexual renal dentre os indivíduos amostrados em uma mesma 

estação. A espermatogênese tem início no verão e atinge um pico entre o final do verão 

(março) e o outono. A espermiogênese foi observada no final do verão, ao longo do 

outono e no início do inverno (julho) (Capítulo 5 desta tese). A espermiogênese pode se 

prolongar pelo inverno até agosto em B. alternatus (Amaral, 2015).  A regressão testicular 

também variou entre os indivíduos, começando no fim do verão e continuando pelo 

outono. A regressão total do epitélio foi observada somente na primavera (Capítulo 5 

desta tese). Amaral (2015) considerando amostras que incluem populações das regiões 

sul, sudeste e centro-oeste do Brasil observou regressão testicular entre julho (inverno) e 

novembro (primavera), recrudescência testicular entre outubro e fevereiro com 

hipertrofia do SSR durante períodos prolongados do outono até a primavera (abril a 

novembro). Em meu estudo com B. alternatus do sul do Brasil observei hipertrofia do SSR 

em todas as estações do ano, porém não em todos os indivíduos da população (Capítulo 5 

desta tese). O pico de hipertrofia do SSR foi observado durante a primavera e verão, com 

decréscimo dos parâmetros analisados durante o outono e inverno (Capítulo 5 desta 

tese). Foi identificada a presença de proteínas e carboidratos nas secreções do segmento 

sexual renal de B. alternatus (Capítulo 5 desta tese). 
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 Para o grupo B. jararaca, há a caracterização do ciclo dos machos de B. jararaca do 

continente (Kasperoviczus, 2013) e de B. insularis da Ilha da Queimada Grande 

(Kasperoviczus, 2009). O ciclo testicular de B. jararaca é caracterizado por um período de 

repouso durante o outono e inverno, seguido pela recrudescência na primavera e 

espermiogênese no verão, com pico de hipertrofia do SSR durante a primavera e verão, 

ou seja, simultaneamente ao pico de atividade no testículo (Kasperoviczus, 2013). Apesar 

do parentesco próximo com B. jararaca, Bothrops insularis apresenta um padrão diferente 

para o ciclo reprodutivo dos machos. No final da primavera começa a regressão do 

epitélio seminífero e durante o verão o testículo permanece em repouso, ou seja, com 

epitélio regredido. No outono ocorre o início da espermiogênese, que continua durante o 

inverno. No final do inverno ocorre a diminuição da atividade espermatogênica, que é 

intensificada novamente no início da primavera (Kasperoviczus, 2009).  

 Para o grupo B. neuwiedi há dados disponíveis sobre o ciclo dos machos de B. 

pubescens do sul do Brasil (Capítulo 2), B. erythromelas (Barros et al., 2014b) e B. neuwiedi 

(Travaglia-Cardoso, 2011). Além disso, há estudos nossos em andamento com B. 

pauloensis, B. mattogrossensis, B. neuwiedi e B. marmoratus. Para B. pubescens, a 

descrição do ciclo incluiu análises histológicas dos testículos, ductos deferentes e rins, 

além de uma análise sobre a influência dos parâmetros climáticos sobre as variáveis 

reprodutivas. O pico reprodutivo dos machos ocorre entre o verão e outono, com 

ocorrência de espermiogênese e pico de atividade do segmento sexual renal nestas 

estações. Há grande variabilidade entre os indivíduos em relação à época de ocorrência 

dos demais estágios espermatogênicos, com observações dos estágios de regressão 

durante outono, inverno e primavera; e recrudescência observada a partir do inverno, 

seguindo pela primavera e verão. Para o SSR, ocorre diminuição da atividade durante o 
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inverno e a primavera (Capítulo 2 desta tese). Para B. neuwiedi, há o relato de atividade 

espermatogênica na primavera com diminuição no verão (Travaglia-Cardoso, 2011). 

 O estudo do ciclo reprodutivo dos machos de Bothrops erythromelas, da caatinga 

do Brasil, contou com poucos exemplares para análise histológica, porém incluiu a análise 

microscópica dos testículos, ductos deferentes e dos rins (SSR) (Barros et al., 2014b). 

Assim como para B. pubescens, também há variabilidade intraespecífica em relação aos 

estágios reprodutivos observados entre os indivíduos dentro de uma estação (Barros et 

al., 2014b). A maioria dos machos é reprodutivamente ativo entre a primavera e o verão, e 

inativo durante o outono e inverno. No início do verão (dezembro), os machos 

apresentaram testículos em regressão com a presença de alguns espermatozóides 

remanescentes da estação reprodutiva anterior no lúmen dos túbulos seminíferos. 

Indivíduos com epitélio seminífero nos estágios de recrudescência e espermiogênese 

(com presença de grande quantidade de esperma no lúmen) foram observados durante o 

restante do verão (janeiro a março). Já durante o outono e inverno (abril, junho e julho) 

ocorreu a regressão total do epitélio seminífero. Por outro lado, alguns machos de B. 

erythromelas já iniciaram (estágio de recrudescência) ou completaram (estágio de 

espermiogênese) a produção de esperma durante o inverno. Na primavera foi observada 

a espermiogênese com grande quantidade de espermátides e presença de esperma no 

lúmen dos túbulos seminíferos (Barros et al., 2014b).  Em relação ao ciclo do segmento 

sexual renal, para B. erythromelas, todos machos apresentaram algum grau de 

hipertrofia, categorizando o SSR como moderadamente ou fortemente hipertrofiado. A 

maioria dos machos apresentou SSR com forte hipertrofia durante a primavera e verão, e 

hipertrofia moderada do SSR durante o outono e inverno, porém com muitas variações 

entre os indivíduos da espécie em relação a este padrão (Barros et al., 2014).  



167 
 

 Sobre o ciclo do ducto deferente, as espécies estudadas apresentaram presença 

de esperma no ducto ao longo do ano todo (Kasperoviczus, 2009, 2013, Barros et al., 

2014a,b, Silva, 2015, Amaral, 2015, Capítulos 2 e 5 desta tese). Entre as espécies estudadas, 

a morfologia do ducto deferente em Bothrops é semelhante: epitélio baixo e 

pseudoestratificado sobre uma membrana basal, que é circundada externamente por 

uma camada muscular circular e uma serosa. Em alguns machos, na região distal do 

ducto, o epitélio é mais alto com projeções irregulares e formação de criptas, 

caracterizando a presença da ampulla ductus deferentis (Barros et al., 2014a,b, Capítulos 

2 e 5 desta tese). Para B. erythromelas foram realizadas análises histoquímicas na região 

distal do ducto deferente, com e sem a presença de ampulla ductus deferentis e não 

foram observadas diferenças nos resultados em função da conformação do ducto (Barros 

et al., 2014a). Reações positivas ao azul de bromofenol e PAS ocorreram na porção apical 

das células epiteliais do ducto deferente, inclusive na ampulla, indicando a presença de 

proteínas e carboidratos, respectivamente (Barros et al., 2014a). No citoplasma das 

células epiteliais as reações foram negativas, mas houve uma reação positiva ao PAS em 

uma massa de material secretor no lúmen do ducto, embora este material não estivesse 

em contato com o esperma (Barros et al., 2014a).  

 

4.) Discussão 

 

 Muitos estudos envolvendo diversos aspectos reprodutivos de diferentes espécies 

do gênero Bothrops foram publicados desde a primeira revisão dos dados sobre o tema, 

realizada por Almeida-Santos e Salomão (2002), em seu estudo sobre a reprodução das 

serpentes “pitvipers” da região neotropical com ênfase nas espécies do gênero Bothrops. 
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Estas autoras elaboraram a hipótese de que o padrão reprodutivo observado no gênero 

Bothrops representa a retenção de um padrão ancestral ao longo desta linhagem 

filogenética, propondo que as diferenças climáticas entre os ambientes ocupados pelas 

espécies atualmente não teriam um papel importante na determinação dos eventos 

reprodutivos neste gênero. Corte, acasalamento e combate ocorreriam no outono (de 

abril a junho); vitelogênese e estocagem de esperma nas fêmeas por meio do UMT 

durante o outono e inverno (Julho a Setembro); fertilização na primavera (outubro a 

dezembro) e, finalmente, o nascimento dos filhotes ocorreria na estação chuvosa, 

durante o verão (janeiro a março) (Almeida-Santos & Salomão, 2002). 

 Apesar da biologia reprodutiva no gênero Bothrops permanecer totalmente 

desconhecida para algumas espécies, especialmente para aquelas raras e/ ou com pouca 

representatividade em coleções científicas (e.g. B. jonathani, B. medusa, B. pulchra, B. 

roendigeri, B. barnetti, entre outras), ou ainda permanecer pouco conhecida mesmo para 

espécies bem amostradas, especialmente em relação ao ciclo reprodutivo dos machos 

(para o qual é importante contar com análises microscópicas para uma compreensão 

adequada dos eventos reprodutivos), o conhecimento disponível hoje já nos permite 

propor novas hipóteses sobre os padrões reprodutivos no gênero Bothrops. Este padrão 

parece ser influenciado tanto pela inércia filogenética quanto pelas características 

ambientais atuais, em função da plasticidade reprodutiva observada em alguns indivíduos 

e espécies.  

 A vitelogênese estendida ao longo da maior parte do ano é um fator comum para 

a maioria das espécies de Bothrops. Este padrão pode ser explicado pela variabilidade 

intraespecífica em relação à época de início da vitelogênese e/ou velocidade da deposição 

de vitelo entre as fêmeas. Como o conhecimento sobre os ciclos reprodutivos das 
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jararacas foi construído por meio de análises do trato reprodutivo de animais depositados 

em coleções científicas, devemos considerar que estes animais foram coletados ao longo 

de um período geralmente extenso e que desta forma, as fêmeas estavam sujeitas a 

diferentes condições ambientais, que podem ter influenciado a plasticidade observada 

em relação à ocorrência da vitelogênese secundária. Já foi demonstrado que as taxas de 

deposição de vitelo nos folículos podem variar entre os indivíduos de acordo com fatores 

como níveis hormonais (Cree et al., 1991) ou condição corpórea (Reading et al., 2004). A 

condição corpórea está ligada a quantidade de alimento consumido pelo animal, que por 

sua vez, tem relação com a disponibilidade de presas, cujas flutuações populacionais 

podem estar sujeitas às condições ambientais. Considerando todas estas questões, a 

ocorrência de vitelogênese secundária contínua ou estendida ao longo da maior parte do 

ano não pode ser utilizada isoladamente como indicador confiável de que os ciclos 

reprodutivos sejam contínuos para espécies de serpentes (Mathies, 2011), inclusive 

jararacas, já que espécies com amostragem adequada como B. erythromelas e B. leucurus 

apresentam vitelogênese estendida em ciclos marcadamente sazonais, ou seja, com 

período restrito de ocorrência de embriões nos ovidutos e nascimento dos filhotes 

(Barros et al., 2014a,b). 

  A grande maioria dos dados disponíveis sobre a estação de acasalamento é 

proveniente de dados obtidos em cativeiro e indica que esta ocorra entre o final do verão 

e o outono nas espécies deste gênero. Há também um número menor de observações de 

comportamentos reprodutivos em outras estações como inverno e primavera. Podemos 

considerar também algumas evidências indiretas para a época de acasalamento, como a 

presença de plugs copulatórios e a hipertrofia do segmento sexual renal, que geralmente 

ocorre simultaneamente à época de acasalamento em serpentes (Krohmer, 2004, Rojas 
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et al., 2013). Há dados disponíveis sobre o ciclo do SSR para poucas espécies de jararacas, 

mas se a hipertrofia do SSR coincidir com a época de acasalamento neste gênero, isso 

quer dizer que a época de acasalamento pode ser mais variável nesta linhagem, ou em 

outras palavras, ocorrer também na primavera. Para a maioria das espécies de jararacas 

cujo ciclo do SSR foi estudado, foi observado um pico do SSR durante a primavera e o 

verão (B. alternatus, Capítulo 5 desta tese; B. jararaca, Kasperoviczus 2013; B. 

erythromelas, Barros et al., 2014; e B. atrox com hipertrofia estendida até o início do 

outono – abril, Silva, 2015). Já o pico do SSR para B. pubescens ocorreu durante o verão e 

outono (Capítulo 2 desta tese), estação de acasalamento conhecida para o gênero. Barros 

et al. (Capítulos 4 e 5 desta tese) sugeriram que a presença do plug copulatório na 

primavera poderia ser considerada como um indicativo de cópula recente caso o plug 

durasse pouco tempo na vagina, como em T. sirtalis, espécie para qual o plug gelatinoso 

permanece na vagina por um período de 2 a 3 dias (Friesen et al., 2013, Shine et al., 2000). 

O plug foi observado em fêmeas de B. alternatus e B. mattogrossensis com prenhez 

recente (Capítulos 1 e 5 desta tese). Porém, apesar dos embriões provavelmente 

apresentarem uma idade superior a três dias em função de seu tamanho em B. 

mattogrossensis (Capítulo 1), o que nos leva a crer que os plugs copulatórios permaneçam 

por um tempo maior na vagina das jararacas do que permanecem em T. sirtalis, não está 

descartado o uso da presença do plug como indicador de cópula recente, uma vez que 

em função da sua composição, o plug provavelmente dure poucas semanas. De qualquer 

forma, até que sejam realizadas novas observações com métodos apropriados, não há 

como determinar a duração do plug copulatório em Bothrops. 

 A função do plug copulatório das jararacas também ainda não é conhecida. Para 

outras espécies de répteis Squamata, o plug pode funcionar como um espermatóforo, um 
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“tampão” (impedindo o vazamento de esperma), ou como um mecanismo de guarda 

copulatória passivo, no qual o plug funciona como um cinto de castidade, tornando a 

fêmea menos atraente para outros machos após a cópula (Friesen et al., 2013, Moreira et 

al., 2007, Shine et al., 2000). Interessante notar que para as jararacas, a mesma espécie 

pode apresentar mecanismos de guarda passiva (plug copulatório) (obs. pess. para B. 

moojeni) e ativa (combate entre os machos) da fêmea (Almeida-Santos & Salomão, 2002), 

como no caso de B. moojeni, uma espécie do grupo B. atrox, linhagem a qual está restrita 

o comportamento de combate entre os machos no gênero Bothrops. 

 Nos gêneros de serpentes em que ocorre o combate, os machos tendem a ser 

maiores que as fêmeas (Almeida-Santos e Salomão, 2002), mas para as jararacas do grupo 

B. atrox o padrão do dimorfismo sexual no gênero Bothrops com fêmeas maiores que 

machos se mantém também para estas espécies, representando a retenção do padrão 

ancestral, provavelmente por influência da inércia filogenética, dada a ausência de 

variabilidade entre as espécies apesar da presença ou ausência de combate entre os 

macho. Há pressão seletiva para um maior tamanho não só para os machos (em caso de 

combate), mas também para as fêmeas. Machos maiores e mais fortes têm maior 

probabilidade de serem vitoriosos nos combates e assim terem acesso às fêmeas para 

reproduzir e deixar descendentes (Shine, 1978, Shine, 1980, Madsen & Shine, 1993). Por 

outro lado, há também pressão seletiva para o aumento do tamanho nas fêmeas uma vez 

que a fecundidade é dependente do tamanho, ou seja, fêmeas maiores produzem 

ninhadas maiores (Shine, 1994).  

 Após o período de acasalamento nas jararacas, que primariamente ocorre no 

outono, há um período de estocagem de esperma em função da dissociação entre os 

períodos de cópula e ovulação (Almeida-Santos e Salomão, 2002, Barros et al., 2014a,b, 
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este trabalho). Em relação à duração da estocagem de esperma, as espécies e indivíduos 

parecem diferir em relação ao tempo de estocagem de esperma e também em relação à 

estratégia utilizada. Há dois sítios no oviduto onde a estocagem de esperma foi descrita 

para Bothrops: JUV e infundíbulo posterior (Almeida-Santos & Salomão, 2002, 

Kasperoviczus, 2009, Barros et al., 2014a,b, Kasperoviczus, 2013, Silva, 2015, Amaral, 2015, 

Capítulo 1 desta tese). Este é um caráter comum a outras espécies de serpentes, pois a 

estocagem de esperma nestas porções é conhecida para as serpentes em geral (Siegel et 

al., 2011, Almeida-Santos et al., 2014, Rojas et al., 2015). Na JUV, Almeida-Santos & (2002) 

Salomão descreveram a estratégia da contorção muscular uterina (“UMT” – sigla em 

inglês para “uterine muscular twisting”), propondo que esse funcione da seguinte forma: 

após a cópula no outono, ocorre a formação da contorção (UMT) na JUV das fêmeas, 

bloqueando a passagem do esperma para outras porções mais craniais do oviduto. O 

esperma permanece estocado na UMT durante todo outono e inverno, ascendendo pelo 

útero até o infundíbulo somente na primavera quando a contorção na JUV (UMT) se 

desfaz e ocorre a ovulação (Almeida-Santos e Salomão, 1997, 2002). Embora para a 

cascavel C. durissus, que possui ciclo mais marcadamente sazonal, esse esquema se 

aplique bem (Almeida-Santos, 2005, Barros et al., 2012), considerando as diferentes 

espécies do gênero Bothrops há grande variação em relação ao uso desta e de outras 

estratégias, representadas principalmente por diferenças no “timing” de ascensão do 

esperma para estocagem no infundíbulo e para a fertilização. Por exemplo, no oviduto de 

uma fêmea de B. marmoratus coletada na estação de acasalamento foi observado 

esperma no infundíbulo, inclusive dentro de receptáculos de esperma, e na JUV, cujo 

aspecto macroscópico era liso, sem a presença da UMT (ainda não documentada para 

esta espécie) (Capítulo 1 desta tese). 
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 A UMT já foi observada em uma série de espécies do gênero Bothrops e na 

cascavel neotropical C. durissus (Almeida-Santos & Salomão, 1997, 2002, Almeida-Santos, 

2005, Kasperoviczus, 2009, Barros et al., 2012, 2014a,b, Kasperoviczus, 2013, Silva, 2015, 

Amaral, 2015, Capítulos 1 e 5 desta tese), além de terem sido conduzidos estudos sobre 

sua formação (Yamanouye, 2004) e características do esperma estocado em seu interior 

(Marinho et al., 2009). Há também questionamentos sobre a função do UMT em relação à 

estocagem de esperma (Siegel & Sever, 2006). Os primeiros a descrever a presença da 

contorção foram Nilson & Andrén (1982) na serpente Vipera berus. Estes autores 

propuseram que a secreção produzida pelo SSR dos machos, introduzida na vagina da 

fêmea durante a cópula, seja responsável por induzir a formação da contração na JUV, 

provocando um bloqueio parcial da região para entrada de esperma de cópulas 

subsequentes com outros machos. Assim, essa contorção funcionaria como um plug 

copulatório, conferindo uma vantagem seletiva aos machos que copularem primeiro com 

as fêmeas por meio de vantagens relacionadas a competição espermática (Nilson & 

Andrén, 1982, Andrén & Nilson, 1987). Stille et al. (1986) conduziu alguns experimentos e 

propôs que a função desta contração na JUV seria para diminuir a perda de esperma por 

vazamento, já que a contração não impedia o esperma de cópulas subsequentes de 

entrar no útero. Almeida-Santos & Salomão (1997) observaram espermatozóides no 

interior desta contração em C. durissus e propuseram que a contração tivesse esta função 

de estocagem de esperma a longo prazo (cf. Schuett, 1992), propondo o uso da 

nomenclatura UMT em Almeida-Santos & Salomão (2002). A JUV é um sítio de estocagem 

de esperma em serpentes (Rojas et al., 2015) e há diversas evidências de que a UMT tenha 

uma função relacionada à estocagem de esperma como a maior taxa de encontro de 

esperma estocado na presença da contorção do que em sua ausência, e também em 
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relação ao infundíbulo que é o outro sítio de estocagem de esperma conhecido para o 

gênero (Capítulo 1 desta tese). Além disso, o arranjo paralelo dos espermatozoides com 

orientação das cabeças em direção ao epitélio na UMT de B. moojeni (Almeida-Santos et 

al., dados não publicados) está relacionado a redução da atividade espermática para 

diminuição dos gastos energéticos, características relacionadas à estocagem de esperma 

(Fox, 1956).  

 Independente da porção do oviduto onde o esperma permaneça estocado há 

também a questão do tempo de estocagem de esperma no trato reprodutivo da fêmea. 

Considerando o outono como estação de acasalamento, enquanto algumas espécies de 

jararacas parecem estocar esperma durante o outono e inverno e ovular somente na 

primavera, com concentração dos nascimentos no verão, outras espécies, especialmente 

populações de regiões com altas temperaturas ao longo do ano todo como o Norte, 

Nordeste e Centro-Oeste do Brasil apresentam o início da ovulação a partir do outono 

(junho), seguindo pelos meses de inverno (julho, agosto e setembro) até a primavera. 

Nestes locais onde não há realmente uma estação fria, característica do inverno, as 

condições ambientais são favoráveis para o desenvolvimento embrionário em qualquer 

época do ano e teoricamente possibilitam esse tipo de plasticidade. Na cascavel 

neotropical, Crotalus durissus, a sazonalidade dos eventos reprodutivos é bem mais 

marcada, com acasalamento durante o final do verão e outono, estocagem de esperma 

durante o outono e inverno, ovulação na primavera e nascimentos do verão até o início 

do outono (Almeida-Santos, 2005, Barros et al., 2012). Hoyos-Argáez (2012) estudou 

diferentes populações de cascavel do Brasil e corroborou a presença deste padrão 

conservativo nos eventos reprodutivos das fêmeas de C. durissus, com apenas uma fêmea 
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da região Centro-Oeste apresentando ovulação antecipadamente, ainda no “inverno”, 

diferente das jararacas para as quais este evento pode ser considerado comum. 

 Todavia, até este momento, apenas para B. atrox da Amazônia (Silva, 2015) há 

dados que refletem a plasticidade observada nos períodos de ovulação e prenhez no 

período de nascimento, que para esta espécie foi observado a partir de agosto 

(“inverno”). A maior parte dos nascimentos no gênero Bothrops é concentrada no verão, 

podendo ter início ainda na primavera e prolongar-se até o início do outono, dependendo 

da espécie. Estes dados corroboram a hipótese de ciclos reprodutivos sazonais em 

Bothrops (Almeida-Santos e Salomão, 2002). Para Bothrocophias hyoprora e Bothrocophias 

microphthalmus, espécies que pertencem ao grupo irmão de Bothrops, foi registrada a 

parturição durante o verão (dezembro e janeiro) (Cisneros-Heredia et al., 2006), na 

mesma época que para as jararacas do gênero Bothrops.  Esse período de nascimento 

conservado ao longo da linhagem provavelmente representa a retenção de uma 

característica ancestral e a variabilidade observada em B. atrox, uma novidade evolutiva. 

Em B. alternatus também foram observados nascimentos em períodos “alternativos”, 

porém provavelmente influenciados pelas condições de cativeiro. A prenhez durante as 

épocas mais quentes do ano proporcionam condições ideais para o desenvolvimento 

embrionário em animais ectotérmicos e vivíparos (Ji et al., 2007), como as jararacas. Essa 

hipótese se aplica bem aos ciclos reprodutivos de serpentes “pitvipers” da região 

temperada, onde as estações são bem marcadas (Aldridge e Duvall, 2002, Almeida-Santos 

e Salomão, 2002), mas pode ser questionada para as espécies que vivem em ambientes 

com temperatura alta ao longo do ano, como B. erythromelas da caatinga, para a qual a 

prenhez e época de nascimentos apresentam forte sazonalidade apesar de a temperatura 

ambiente proporcionar condições para um desenvolvimento embrionário normal (Barros 
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et al., 2014b). Há outra hipótese que relaciona a época de nascimento em Bothrops com 

os padrões de precipitação. O verão é também a estação chuvosa, onde ocorre maior 

disponibilidade de presas (e.g. anuros) para os filhotes de jararacas (Martins et al., 2002), 

que teriam assim maiores chances de sobrevivência neste período em relação à estação 

seca (Almeida-Santos & Salomão, 2002).  

 O número de filhotes por ninhada é bastante variável no gênero Bothrops e 

mesmo espécies que alcançam grandes tamanhos e que podem ter ninhadas grandes, 

também apresentam fêmeas em suas populações que produzem ninhadas pequenas. 

Sobre esta questão, Barros (2011) discute que, dentre as teorias de história de vida há 

mais de uma explicação possível para este fenômeno. Uma delas envolve a 

disponibilidade de presas no ambiente. Em cativeiro, experimentos demonstram que a 

disponibilidade de alimento pode afetar o tamanho da ninhada em serpentes: fêmeas que 

receberam uma quantidade menor de presas produziram ninhadas menores em 

comparação com serpentes que receberam uma dieta mais calórica (Ford & Seigel, 1989, 

Seigel & Ford, 1991). Para Bonnet et al. (2000), a existência de fêmeas pequenas e 

reprodutivas em uma população pode indicar que existam táticas reprodutivas individuais 

e que o sucesso reprodutivo ao longo da vida de um indivíduo possa ser otimizado de 

diferentes formas por indivíduos diferentes em uma população de serpentes. Outra 

hipótese é que estas fêmeas que apresentam maturação com um tamanho pequeno e 

produzem pequenas ninhadas podem fazer parte de populações em crescimento, nas 

quais, a seleção age no sentido de favorecer o primeiro evento reprodutivo assim que 

este for fisiologicamente possível (Cole, 1954; Lewontin, 1965). 

 A maturidade sexual é uma mudança importante na história de vida de um 

organismo. A determinação da maturidade sexual em jararacas (e serpentes neotropicais 
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de uma forma geral) é uma forma bastante simplificada de caracterização, que utiliza 

caracteres da anatomia macroscópica (e. g. fêmeas em vitelogênese secundária ou 

prenhes, e machos com testículo túrgidos, com maior volume e ducto deferente 

enovelado e/ou opaco, seguindo Shine (1977a,b, 1980) para determinar o menor indivíduo 

reprodutivamente ativo de cada sexo. Todos os indivíduos maiores que o menor indivíduo 

maduro são considerados sexualmente maduros. São necessários estudos que 

aprofundem a questão da maturidade sexual, uma vez que os critérios vigentes carregam 

um alto grau de subjetividade. Em B. leucurus, análises histológicas do ducto deferente 

revelaram a presença de esperma em um ducto deferente de aspecto macroscópico 

transparente (obs. pess.). Nas espécies do grupo B. neuwiedi as fêmeas sexualmente 

maduras apresentam ovidutos finos e delgados, semelhantes àqueles de fêmeas imaturas 

(obs. pess.). Desta forma, a definição de critérios para a caracterização da maturidade 

sexual com base na análise microscópica do trato reprodutivo pode auxiliar no 

conhecimento de estratégias reprodutivas para as espécies de Bothrops que hoje não 

conseguimos detectar utilizando o método corrente.  

 Análises histológicas são também fundamentais para a compreensão do ciclo 

reprodutivo dos machos de serpentes, cuja descrição deve incluir, pelo menos, a análise 

microscópica dos testículos para determinar a época de produção dos gametas 

corretamente (Mathies, 2011, Rojas et al. 2013, Almeida-Santos et al., 2014).  Para o gênero 

Bothrops, a espermatogênese, que é sazonal, não está refletida pelo aumento do volume 

do testículo em B. leucurus e B. erythromelas, já que não há variação no volume do 

testículo entre as estações para estas espécies (Barros et al., 2014a,b). Os picos de 

atividade testicular (espermiogênese) no gênero Bothrops parecem seguir dois padrões 

ou o pico ocorre durante a primavera e verão ou durante o verão e outono, o que seria 
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equivalente a ciclos espermatogênicos dissociados e associados da cópula outonal, 

respectivamente. No entanto, ainda há poucos dados disponíveis para que possamos 

fazer generalizações. O estudo do ciclo reprodutivo dos machos de um número maior de 

espécies de jararacas é essencial para que possamos avançar no conhecimento sobre o 

ciclo reprodutivo dos machos, que envolve ainda outras questões que merecem ser 

estudadas como a estocagem no epidídimo e ducto deferente (Capítulo 4 desta tese), 

funções da ampulla ductus deferentis, ciclos do segmento sexual e até mesmo uma 

possível função do SSR na estocagem de esperma em função da observação inédita de 

esperma nos rins de B. pubescens (Capítulo 3 desta tese).  

 A reprodução no gênero Bothrops inclui também a ocorrência de partenogênese 

(Almeida-Santos e Salomão, 2002) e intersexualidade (veja Capítulo 6 desta tese). Novos 

estudos no gênero Bothrops e também no seu grupo irmão, gênero Bothrocophias serão 

importantes para a compreensão da biologia dessas serpentes.    
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Conclusões 

 

 A inércia filogenética e as condições ambientais têm um papel na 

determinação dos eventos reprodutivos no gênero Bothrops. 

 Os ciclos reprodutivos em machos e fêmeas de Bothrops são sazonais, 

embora haja variação intra e interespecífica em relação à época de 

ocorrência dos eventos reprodutivos. 

 Fêmeas do gênero Bothrops podem apresentar estocagem de esperma 

tanto nos sulcos da junção útero-vaginal quanto no infundíbulo. 

 Machos do gênero Bothrops podem estocar esperma no ducto deferente e 

também no epidídimo. 

 Diversas espécies de Bothrops apresentam plug copulatório na vagina, 

embora ainda com função e tempo de permanência desconhecidos. 
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