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RESUMO  

 

A História Natural é uma das ciências mais antigas e é base para o entendimento da biologia dos 

organismos. Igualmente, investigar padrões ecomorfológicos entre espécies fornece importantes 

informações sobre o papel dos organismos no ambiente. Estudar tais aspectos em serpentes é 

especialmente interessante, pois são diversas morfológica e ecologicamente. Dessa forma, o 

objetivo geral desta tese foi investigar os padrões de História Natural e mais especificamente 

Ecomorfologia em um clado amplamente distribuído e diverso de serpentes Neotropicais, a tribo 

Xenodontini. Isso foi alcançado (1) pela coleta de dados sobre a História Natural das serpentes da 

tribo - incluindo tamanho do corpo, uso de habitat e substrato, comportamentos defensivos, padrões 

de atividade diária, dieta e reprodução - por meio da análise de espécimes de coleções científicas e 

revisão da literatura, com os dados sendo inventariados e resumidos; (2) o uso de Métodos 

Filogenéticos Comparativos, para estabelecer a relação entre dieta e micro-hábitat com a forma do 

corpo, além das taxas de mudança evolutiva neste traço; e, finalmente, (3) descrevendo padrões de 

dieta e uso do hábitat em Erythrolamprus frenatus. São fornecidos dados de História Natural para 

74 das 75 espécies da tribo, embora para algumas, somente dados morfológicos ou observações 

anedóticas estavam disponíveis. Serpentes da tribo são morfologicamente diversas, com espécies 

que vão de 20 cm à mais de 1 metro de comprimento rostro-cloacal e são essencialmente 

batracófagas e terrestres, habitando tanto áreas abertas como florestadas. Entretanto, 

especializações alimentares como ofiofagia e piscivoria estão presentes, além do hábito aquático 

em algumas espécies. A maioria das espécies é diurna, e usa achatamento lateral e dorsal do corpo 

como estratégias defensivas. Fecundidade é positivamente associada com o tamanho, pois espécies 

maiores produzem ninhadas maiores. O ciclo reprodutivo é contínuo na maioria das espécies e o 

dimorfismo sexual é encontrado em 18 delas. O micro-hábitat influencia a forma do corpo e da 



 

 

cabeça, mas a dieta não. A posição das espécies nos filomorfoespaços sugere evolução direcional 

no gênero Xenodon, como resultado da exploração de oportunidades ecológicas, como o hábito 

criptozoico e de comer ovos de Squamata. Também há um aumento nas taxas de evolução 

morfológica no gênero. Adicionalmente, é relatado que E. frenatus preda peixes alongados, sendo 

aquática e encontrada dentro ou próximo de corpos d´água. De maneira geral, a História Natural 

das serpentes da tribo Xenodontini é diversa e revela que, mesmo para espécies relativamente 

conhecidas, pouco se sabe sobre como os padrões morfológicos e ecológicos evoluíram. Portanto, 

estudos em contexto ecológico e evolutivo, tanto inter e intraespecíficos, ainda são necessários. De 

forma geral, a presente tese evidencia a relevância de estudos de História Natural para as Ciências 

Biológicas, e enfatiza a importância das coleções científicas como fonte primária de dados. 

 

Palavras–chave: Serpentes. Dipsadidae. Dieta. Micro-hábitat. Evolução. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

Natural History is one of the oldest sciences, and is the basis for understanding the biology of the 

organisms. Likewise, investigating ecomorphological patterns between species provides important 

information on the role of organisms in the environment. Studying such aspects in snakes is 

especially interesting, because they are both morphologically and ecologically diverse. Thus, the 

general objective of this thesis was to investigate the patterns of Natural History, and more 

especifically Ecomorphology in a widely distributed and diverse clade of Neotropical snakes, the 

tribe Xenodontini. This was achieved by (1) gathering data on the Natural History of the snakes of 

the tribe - including body size, habitat and substrate use, defensive behaviors, daily activity 

patterns, diet and reproduction – by analyzing specimens from scientific collections and reviewing 

the literature, with data being inventoried and summarized; (2) using Phylogenetic Comparative 

Methods, for stabilishing the relationship between diet and microhabitat with body shape, as well 

as the evolutionary rates shifts in this trait, and, finally, (3) describing diet patterns and habitat use 

in Erythrolamprus frenatus. We provide Natural History data for 74 of the 75 species in the tribe, 

although for some, only morphological data or anecdotal observations were available. Snakes of 

the tribe are morphologically diverse, with species ranging from 20 cm to more than 1 meter in 

snout-vent length, and are essentially batracophagous and terrestrial, inhabiting both open and 

forested areas. However, dietary specializations such as ophiophagy and piscivory are also present, 

as is the aquatic habit in some species. Most species are diurnal, and use hooding and body 

flattening as defensive strategies. Fecundity is positively associated to size, as larger species 

produce larger offspring. Microhabitat influences the shape of the body and the head, but diet does 

not. The position of species in phylomorphospaces suggests directional evolution in the genus 

Xenodon, as a result of the exploration of ecological opportunities, such as the cryptozoic habit and 



 

 

feeding on Squamata eggs. There is ALSO an increase in morphological evolution rates in this 

genus. Additionally, is reported that E. frenatus preys on elongated fish, being aquatic and 

inhabiting waterbodies or surroundings. In general, the Natural History of snakes of the tribe 

Xenodontini is diverse, and reveals that, even for relatively well-known species, little is known 

about how morphological and ecological patterns evolved. Therefore, studies on ecological and 

evolutionary contexts, both interespecific and intraspecifically, are still needed. Overall, the present 

thesis evinces the importance of the Natural History for Biological Sciences, and emphasizes the 

importance of scientific collections as primary source of data. 

 

Keywords: Snakes. Dipsadidae. Diet. Microhabitat. Evolution. 
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1. CAPÍTULO I: INTRODUÇÃO GERAL 

 

*Este texto foi redigido em formato de Divulgação Científica. 

 

 

1.1    História Natural: Definição, Histórico, Importância e Perspectivas 

 

 A História Natural é a descrição do que os organismos fazem em seus ambientes naturais. 

Mas há uma ampla gama de definições do termo, que pode ser mais sintética, como “ecologia e 

etologia descritivas”, ou mais detalhada como “onde os organismos estão e o que eles fazem em 

seus ambientes naturais”. O fato é que, independentemente da definição, a História Natural pode 

ser definida como uma das ciências mais antigas da humanidade, sendo essencialmente 

descritiva13,30.  

 Podemos dizer que a História Natural remonta à Pré-História, uma vez que não é raro 

encontrarmos em pinturas rupestres desenhos e esquemas até bastante elaborados de fauna e flora. 

E isso é bastante compreensível do ponto de vista de sobrevivência, já que conhecer e acumular 

conhecimento sobre a fauna e flora certamente maximizava a sobrevivência dos primeiros 

hominídeos. Já durante a Antiguidade, o acúmulo de dados de História Natural puramente 

descritivos, incluindo anatomia, comportamento e hábitos dos animais era socialmente bem-visto, 

e muitos pensadores como Aristóteles contribuíam notavelmente com tais descrições14,19.  

 Na Idade Moderna e Contemporânea, podemos dizer que houve um “boom” nos estudos de 

História Natural: Naturalistas famosos como Carl Linnaeus, Jean Baptiste-Lamarck, Alexander 

von Humboldt, Charles Darwin, Alfred Russel Wallace e muitos outros dedicaram a vida aos 

estudos de História Natural, acumulando milhares de informações anatômicas, morfológicas, 
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comportamentais, taxonômicas e ecológicas. Além disso, contribuíram notavelmente para a 

consolidação de teorias biológicas importantes, como a da evolução, proposta por Darwin, ou a da 

Biogeografia, da qual Wallace foi precursor19.  

 Apesar desse histórico, estudos ecológicos e evolutivos com formulação de hipóteses ou 

que utilizam técnicas avançadas como biologia molecular têm sido supervalorizados, em 

detrimento da História Natural, relegada por ser uma ciência essencialmente observacional e 

descritiva. Isso é bastante preocupante, uma vez que a História Natural fornece dados básicos e 

fundamentais para que ciências mais complexas como ecologia, evolução, biologia molecular ou 

genética possam seguir avançando, originando mais e mais perguntas sobre os padrões e processos 

que governam a biodiversidade1,7,19,30.  

 Por exemplo, em um ensaio singular13, Harry W. Greene, um grande naturalista da 

atualidade, apontou ao menos quatro razões pelas quais a descrição e observação da natureza ainda 

se faz necessária: (1) uma vez que todo organismo reflete sua História Natural, um panorama geral 

sobre esta é essencial para estudar qualquer organismo; (2) a descoberta de novos organismos ou 

mesmo de novos traços frequentemente influencia as hipóteses a serem testadas, redirecionando a 

ciência a todo momento; (3) o conhecimento geral sobre os organismos desperta a curiosidade, 

característica crucial de todo cientista e fonte de financiamento à pesquisa pela sociedade geral; (4) 

dados descritivos sobre a ecologia e comportamento dos organismos são inerentes a todo e qualquer 

esforço de conservação e manejo natural. Ademais, a História Natural teve, e ainda tem, papel 

crucial na formação das coleções científicas, que são fonte inesgotável de conhecimento. Estas 

coleções são a chave para o sucesso a longo prazo das pesquisas em História Natural e biologia 

integrativa, fornecendo uma infinidade de informações para os mais diversos tipos de pesquisas 

científicas, sejam elas descritivas como a História Natural, ou não13.  
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 Dessa forma, diversos pesquisadores proeminentes na área, tais como Harry. W. Greene, 

Robert R. Ricklefs, Laurie J. Vitt, Richard Bruce Bury e Mary E. Sunderland têm escrito ensaios e 

revisões em revistas científicas igualmente distintas, argumentando sobre a necessidade e 

importância da ciência voltar sua atenção, esforços e financiamentos para estudos de História 

Natural. A intenção é manter o arcabouço de informações biológicas regularmente renovado, e 

possibilitar que novas perguntas e hipóteses sejam formuladas. Adicionalmente, trabalhos recentes 

propõem parcerias e técnicas avançadas de informatização e compartilhamento de dados das 

coleções científicas, visando aumentar sua utilização e disponibilidade, bem como incrementar o 

volume de dados. Outros trabalhos investigam e quantificam as de revistas científicas que 

incentivam o depósito de material testemunho (isto é, os organismos utilizados na pesquisa em 

questão), argumentando que tal incentivo tem o poder de renovar e incrementar periodicamente o 

acervo das coleções científicas1,2,21.  

 De todo modo, todo esse esforço tem um objetivo fundamental, uma pedra angular: chamar 

atenção da comunidade científica para a importância da História Natural como ciência 

fundamental, que subjaz todas as outras. Ou seja, se não estimularmos a investigação pura e 

descritiva dos organismos e suas relações com seus ambientes naturais, tais como as descrições da 

História Natural, avanços metodológicos ou intelectuais serão limitados em um futuro cada vez 

mais próximo. Uma maneira mais efetiva de fazer isso é estimulando alunos em nível de graduação 

a direcionarem suas pesquisas e/ou trabalhos de conclusão de curso para estudos de História 

Natural, utilizando acervos de coleções científicas em Museus e Universidades. Entretanto, para 

tal, é necessário que tais estudos sejam viabilizados e financiados com a mesma importância dos 

estudos de teste de hipóteses, e ao mesmo tempo, valorizados como resultados de impacto e 

publicados em revistas de grande alcance. Não obstante, o próprio material de estudo, ou seja, as 
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coleções científicas, precisam de um aporte imenso de valorização e recursos, dado que constituem 

ricas bibliotecas de conhecimento biológico16,27,28,29,30,35. 

 O fato é que, para que isso seja alcançado, há um longo caminho a se percorrer. Este 

caminho passa pelo resgate da História Natural como ciência contemporânea, sendo creditada e 

apoiada de acordo; pela sua valorização científica, sendo novamente apreciada e aceita em revistas 

de bom impacto; e pela sua valorização cultural e social, sendo financiada e valorizada pelas 

agências de fomento, bem como pela população em geral, que sempre teve interesse nesse 

conhecimento. Basta iniciar uma conversa sobre animais com qualquer pessoa, seja um jovem ou 

um idoso, para ver os olhos brilharem de curiosidade e interesse!  

 Neste âmbito, o segundo capítulo desta tese, intitulado “Natural History of snakes of the 

tribe Xenodontini” tem por objetivo principal descrever padrões de História Natural das serpentes 

da tribo Xenodontini (melhor apresentada abaixo), discutindo a frequência de determinados 

hábitos, além de sumarizar as informações em listas de espécies, tabela e figura, onde os padrões 

são facilmente visualizados para cada espécie.  

 

1.2    Ecomorfologia: Conceitos, Relevância e Métodos Filogenéticos Comparativos  

 

 Se por um lado a História Natural é uma ciência essencialmente descritiva, por outro, a 

Ecomorfologia é um ramo da Ecologia que pode ter outras abordagens, podendo testar hipóteses. 

A Ecomorfologia pode ser definida brevemente como a associação entre um determinado fator 

ecológico (dieta, uso do hábitat, reprodução, etc.) com a morfologia dos organismos. Estudos 

ecomorfológicos tiveram início na década de 1950, e têm sido realizados principalmente com 

vertebrados, como aves, peixes, anfíbios e répteis. Contudo, seu foco inicial era observar e 
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mensurar padrões ecomorfológicos atuais e sua implicação no ambiente. Estudos ecomorfológicos 

podem sugerir, por exemplo, relações de causa e efeito, tais como associação entre tamanho e 

formato da cabeça e o alimento. Já foi constatado, por exemplo, em uma espécie de serpente, que 

os machos possuem a cabeça maior e alimentam-se de peixes alongados no plano vertical. Por 

outro lado, as fêmeas apresentam cabeça mais estreita e comprida, e alimentam-se de presas mais 

alongadas e/ou compridas, como outras serpentes32. Tais estudos, por sua vez, foram essenciais 

para a formulação de hipóteses ecológicas como aquelas relacionadas à partição de nicho 

ecológico, exclusão competitiva ou dimorfismo sexual17,25,34. Entretanto, muitas vezes não é tão 

simples fazermos tais associações. Por exemplo, em um primeiro momento pode parecer que um 

determinado animal aquático não parece ter sua morfologia tão adequada àquele ambiente. Assim, 

deve-se levar em consideração a perspectiva evolutiva, ou seja, o morfotipo do organismo é 

selecionado ao longo do tempo por diversas pressões atuando em conjunto, tais como hábitat, 

disponibilidade de alimento, entre outros, que podem ter atuado no passado, e que, portanto, não 

as identificamos de imediato. Por esse motivo, quando analisamos um organismo, devemos levar 

em consideração todos esses fatores pretéritos3,4,5,6,10,15. 

 Assim sendo, não podemos esquecer que as espécies não são unidades amostrais 

independentes. Isto é, parte da variação morfológica e ecológica de cada espécie é frequentemente 

devida à sua história evolutiva compartilhada com espécies aparentadas. Por exemplo, dentro de 

um mesmo gênero de espécies, é esperado que espécies mais próximas filogeneticamente sejam 

mais parecidas entre si, do que com aquelas mais distantes11,24. 

 Para solucionar isso, podemos utilizar Métodos Filogenéticos Comparativos. Tais métodos 

podem ser definidos como testar as espécies em um quadro histórico, com o objetivo de elucidar 

os mecanismos na origem da diversidade da vida11. Embora “pensar filogeneticamente” nos traços 
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ecológicos e morfológicos date desde Darwin, esse pensamento só foi melhor elaborado a partir da 

década de 1960, com o desenvolvimento de métodos estatísticos, sendo efetivamente impulsionado 

a partir de análises tais como os Contrastes Filogenéticos Independentes, desenvolvidas por 

Felsenstein na década de 198011. De maneira geral, tais métodos analisam a evolução de um 

determinado traço (ou sua variação em relação às outras espécies) a partir da covariância entre a 

matriz de traços entre espécies, e a matriz de distâncias filogenéticas, ou seja, os comprimentos dos 

ramos de uma árvore filogenética. Nos últimos anos, diversos outros métodos têm sido propostos, 

melhorando bastante a acurácia estatística e aumentando a gama de perguntas que podem ser 

respondidas11,15,20,24. 

 Visto que nenhuma pergunta ecomorfológica pode ser respondida sem levar em conta a 

história evolutiva compartilhada entre as espécies, o terceiro capítulo dessa tese, intitulado “Body 

shape of Neotropical snakes (Tribe Xenodontini) is related with microhabitat use and phylogeny”, 

tem por objetivo principal responder às seguintes perguntas: (1) a dieta e o uso do hábitat pelas 

espécies de serpentes da tribo Xenodontini influenciam a morfologia destas?; e (2) especialização 

morfológica produz aumento nas taxas evolutivas deste traço? Tais perguntas são respondidas por 

meio da utilização de Métodos Filogenéticos Comparativos modernos, discutindo as implicações 

ecológicas das respostas e suas possíveis causas, com base no extenso arcabouço de informações 

de História Natural sobre estas serpentes, apresentado no segundo capítulo.  

 

1.3    Serpentes da Tribo Xenodontini 

 

 A tribo Xenodontini é uma das 14 tribos de serpentes da família Dipsadidae. Esta família é 

dividida em duas subfamílias, Dipsadinae e Xenodontinae, e nesta está alocada a tribo Xenodontini. 
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Esse grupo de serpentes é considerado monofilético, ou seja, compartilham um ancestral comum e 

conta atualmente com três gêneros: Lygophis, Xenodon e Erythrolamprus, compostos oito, 12 e 55 

espécies, respectivamente12,22,32. Tal tribo possui ampla distribuição ao longo das Américas Central 

e do Sul, além de grande diversidade de hábitos de vida, com variações na dieta, uso do ambiente, 

forma do corpo, reprodução e comportamento defensivo12,22,23. 

 Em relação à dieta, há espécies bastante generalistas quanto ao tipo de presa, predando 

anfíbios anuros, lagartos, peixes e ovos em diferentes proporções. Há, ainda, algumas poucas 

espécies que predam ocasionalmente mamíferos ou aves, presas consideradas “perigosas”, uma vez 

que oferecem maior risco de retaliação. Por outro lado, há espécies bastante especializadas, como 

a falsa coral Erythrolamprus aesculapii, que preda quase que exclusivamente outras serpentes 

sendo, portanto, considerada ofiófaga. Estas serpentes podem, inclusive, predar outras serpentes 

quase do próprio tamanho, utilizando-se de estratégias comportamentais durante a deglutição, 

fazendo com que a presa fique em zigue-zague dentro de seu estômago. Outra especialização 

alimentar presente em representantes da tribo Xenodontini é a preferência por sapos cururus do 

gênero Rhinella. Espécies do gênero Xenodon apresentam especialização no comportamento e na 

dentição para subjugar estes sapos. Não é incomum ver serpentes desse gênero abocanhando os 

sapos e virando-os, para que fiquem com a barriga voltada para cima. Essas serpentes possuem um 

dente mais desenvolvido na parte superior posterior da boca, e, com o sapo de barriga para cima, 

conseguem furar sua barriga. Dessa forma, além de evitar que o sapo apresente o comportamento 

defensivo de se inflar, o contato com as glândulas paratóides (secretoras de toxinas, localizadas 

atrás dos olhos) é minimizado, aumentando, assim, a palatabilidade da presa8,9,18. 

 Acerca do uso do ambiente, a maioria das serpentes da tribo é considerada terrestre ou semi-

aquática, embora algumas espécies do gênero Xenodon possam também ser consideradas 
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criptozoicas, isso é, lomocovem-se sob o folhiço ou em meio ao solo arenoso. No caso das serpentes 

terrestres, estas habitam os mais diversos micro-hábitats, como o chão da floresta, pastos e áreas 

abertas, bem como ambientes pedregosos ou rupestres. Serpentes da tribo consideradas aquáticas 

ou semi-aquáticas são frequentemente encontradas dentro de cursos d´água ou próximo a estes, 

forrageando peixes ou anfíbios anuros.  

 A forma do corpo é outro aspecto bastante variável entre as espécies da tribo, apresentando 

desde espécies com mais de um metro de comprimento quando adultas, como Xenodon severus, 

até espécies diminutas com menos de 20 centímetros, como Erythrolamprus torrenicola. Além 

disso, o formato da cabeça pode variar bastante, como em algumas espécies do gênero Xenodon, 

popularmente conhecidas como “narigudas”, por possuírem uma escama diferenciada e pontuda na 

extremidade do focinho, que lembra um nariz empinado, apropriado para escavar.  

 O modo reprodutivo não é tão variável, uma vez que todas as espécies são consideradas 

ovíparas, ou seja, botam ovos. Contudo, a fecundidade, isto é, a quantidade ou tamanho dos ovos 

que são ovipostos, pode variar bastante em relação ao tamanho das espécies, já que fêmeas maiores 

costumam ter capacidade reprodutiva maior26. Por fim, serpentes da tribo Xenodontini também 

apresentam alguma variação quanto ao comportamento defensivo frente a predadores, podendo 

achatar seu pescoço, num comportamento conhecido como “hooding”, ou achatar o corpo contra o 

chão. Ambos os comportamentos têm o objetivo de fazer com que a serpente pareça maior para o 

predador. Além disso, algumas espécies também expõem o ventre aposemático (que apresenta 

cores chamativas), numa tentativa de transmitir um alerta de perigo (“sou venenosa!”, ou “tenho 

gosto ruim!”) ao predador.  

 Dada toda essa variação, o objetivo principal dessa tese foi sumarizar e descrever novos 

dados de História Natural para as serpentes da tribo Xenodontini (como exposto no item 1.1), além 
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de investigar os padrões ecomorfológicos de dieta e uso do habitat pelas espécies, sob uma 

perspectiva filogenética comparativa (como exposto no item 1.2). Adicionalmente, no capítulo 

quatro, investigamos a variação alimentar e de uso do substrato em E. frenatus, uma espécie 

pouquíssima amostrada em coleções científicas, mas que exibe prevalências bem marcadas quanto 

ao uso do hábitat/substrato e item alimentar predominante na dieta.  
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5. CONSIDERAÇÕES FINAIS

Os capítulos que compõem essa tese exploraram a História Natural e Ecomorfologia das 

serpentes da tribo Xenodontini, tanto inter como intraespecificamente. Resumidamente:  

• Quase a totalidade de espécies da tribo teve sua História Natural catalogada e sumarizada.

As espécies da tribo podem ser categorizadas como: (1) Batracófagas, mas ofiofagia e

piscivoria também estão presentes; (2) terrestres, mas com relevante número de espécies

aquáticas/semi-aquáticas, além de algumas espécies com hábitos criptozoicos ou fossoriais;

(3) habitantes de ambientes abertos e florestais; (4) diurnas; (5) morfologicamente diversas;

e (6) com fecundidade variável, positivamente relacionada com o tamanho da fêmea. Tais 

padrões foram discutidos sob uma perspectiva comparativa, estabelecendo possíveis 

explicações para os mesmos. 

• As hipóteses de relação entre história de vida e forma do corpo foram parcialmente

confirmadas. O micro-hábitat influencia o formado do corpo e da cabeça, mas a dieta não.

Tal resultado pode ser decorrente do modelo evolutivo considerado (Movimento

Browniano), que pode ter mascarado possíveis picos adaptativos nas taxas de evolução

morfológica. Por outro lado, a posição das espécies nos filomorfoespaços sugere evolução

direcional em algumas espécies do gênero Xenodon, o que é reforçado pelos hábitos

alimentares e de uso do micro-hábitat singulares nessas espécies, além de um aumento nas

taxas de mudança evolutiva no clado.
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• Erythrolamprus frenatus é uma espécie especialista em peixes alongados. Tal 

especialização reflete principalmente o micro-hábitat ao qual está associada, já que é 

frequentemente encontrada dentro ou próxima de corpos d´água. Além disso, seu ventre 

colorido é discutido como uma possível estratégia defensiva no ambiente aquático, frente à 

pressão de predação exercida por peixes que se alimentam ocasionalmente de serpentes.  

 

 A presente tese contribuiu para consolidar a tribo Xenodontini com um grupo de serpentes 

diverso morfológica e ecologicamente, além de demonstrar que, mesmo em espécies conhecidas, 

extensivos levantamentos de dados fornecem novas percepções e possibilitam a discussão global 

de padrões da história de vida. Além disso, possibilitaram a compreensão da evolução na Tribo, a 

partir de dados oriundos do levantamento de História Natural. Dessa forma, estudos em História 

Natural e em Ecomorfologia são complementares e cruciais para o melhor entendimento da 

biodiversidade na Terra.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 




