
Luciana Ribeiro Martão

Relações filogenéticas entre as espécies de
Rhinocerophis Garman, 1881 
(Serpentes; Viperidae; Crotalinae)

Rio Claro
2010



Luciana Ribeiro Martão

Relações filogenéticas entre as espécies de
Rhinocerophis Garman, 1881 
(Serpentes; Viperidae; Crotalinae)

Dissertação  apresentada ao Instituto de
            Biociências  do Campus  de Rio  Claro,

Universidade Estadual Paulista Júlio de
Mesquita    Filho,    como    parte    dos
requisitos  para  obtenção  do  título  de
Mestre     em     Ciências     Biológicas 

 (Zoologia).                                             

Orientador: Dr. Augusto Shinya Abe
                                    

Rio Claro
2010



Luciana Ribeiro Martão

Relações filogenéticas entre as espécies de
Rhinocerophis Garman, 1881 
(Serpentes; Viperidae; Crotalinae)

Dissertação  apresentada ao Instituto de
             Biociências  do Campus  de Rio  Claro,

Universidade Estadual Paulista Júlio de
Mesquita    Filho,    como    parte    dos
requisitos  para  obtenção  do  título  de
Mestre     em     Ciências     Biológicas 

 (Zoologia).                                             

Comissão Examinadora

_______________________________

_______________________________

_______________________________

Rio Claro, ___de____________de________



AGRADECIMENTOS

Agradeço ao Prof. Dr. Augusto Shinya Abe, por ter me dado a oportunidade de realizar

este trabalho. Pela orientação, paciência e compreensão nos momentos difíceis (desculpe as

dores de cabeça) e por ser um grande exemplo profissional. Obrigada!

Ao  Dr.  Francisco  Luis  Franco  e Wilson Fernandes por  permitirem a  utilização do

material  da  coleção  herpetológica  do  Instituto  Butantan,  bem  como  à  Paola  Carrasco

(Universidad  Nacional  de  Córdoba,  Facultad  de  Ciencias  Exactas,  Físicas  y  Naturales,

Córdoba, Argentina)  e aos curadores responsáveis pela coleções que cederam material para a

realização  deste  trabalho:  J.  Aparicio  (CBF),  L.  Gonzales  (MNKR),  R.  Aguayo  Vedia

(CBGR), R. Céspedes (MHNC-R), J. Williams (MLP), J. Faivovich (MACN).

Ao Kiko (continuando...), por todo o incentivo desde o início. Por dedicar tanto tempo,

ao longo destes anos, em me auxiliar e ensinar. Pela amizade e paciência (sei que te dou muito

trabalho...). Pelas piadas, gargalhadas e grandes momentos de descontração. Por vibrar com as

minhas conquistas, ainda que muito modestas. Por apoiar minhas decisões e estar sempre ao

meu lado. Por ser um exemplo de profissionalismo, ética e caráter e por me mostrar, diante

das circunstâncias,  que há um caminho. Pela disponibilidade e colaboração em momentos

decisivos deste trabalho. Não tenho palavras pra te agradecer.

Ao  Hebert,  pela  amizade,  consideração  e  paciência.  Por  compartilhar  seus

conhecimentos  e  estar  sempre  pronto  em  me  ajudar.  Por  me  auxiliar  com  as  análises

filogenéticas  (sem  você  não  teria  conseguido)  e  por  todas  as  discussões  que  foram

fundamentais para o desenvolvimento deste trabalho. Muito obrigada!

Ao  Val,  pela  paciência  inigualável  para  ensinar  e  me  auxiliar  com a  separação  e

preparação do material utilizado neste estudo. Pelo apoio e incentivo nos momentos difíceis.

Pelas conversas descontraídas. Enfim, por ser um amigo de todas as horas.

Aos  técnicos  Gileno  e  Zé  Pedro,  por  me  auxiliarem com o  material  da  coleção.

(Gileno, tenha paciência, prometo ser  mais organizada daqui pra frente.). 

Ao Rodrigo Scartozzoni e Fausto por me auxiliarem com o programa de sistema de

informação geográfica.

Aos amigos e colegas do Laboratório de Herpetologia, pelos bons momentos: Mariza,

Antônio  Carlos,  Cris,  Paulo Pancada,  Amauri,  Marcelo,  Selma, Silvia,  sr.  Wilson, Karina,

Renato, Fátima, Lilian, Léo, Doni, Vivian, Rodrigo, Dona Maria, Marlene, Regina, Antônio. 

Aos professores da pós-graduação, especialmente ao Denis O  Vieira de Andrade, Otto



Bismarck Fazzano Gadig e Marcos César de Oliveira Santos. Agradeço também à Maria José

de Oliveira Campos, pela gentileza e preocupação demonstradas durante sua aula.

Aos meus pais, pela minha formação e pelos valores sólidos que me passaram. Por me

ensinarem a ser uma pessoa correta e a perdoar. Tudo que sou devo a vocês.

Ao Ed, por todo amor, carinho, compreensão e companheirismo. Por ser meu porto-

seguro e por me fazer rir  com seu humor inteligente. Por planejar uma vida ao meu lado

(quando acabar o maluco sou eu...). Te amo!

À Dra Maria Lúcia,  pelas longas conversas que muito me  auxiliaram em decisões

importantes. Sua ajuda foi fundamental para a realização deste trabalho.

Ao  meu querido enteado André,  por tantas vezes me socorrer  prontamente com os

problemas do computador (desculpe minha ignorância!). O mesmo vale para os meus primos

Sidney, Nadja e Rafael. Obrigada!

À minha prima Cássia e à Rosângela, amigas de longa data, sempre muito presentes

em minha vida e que me deram muita força. Bruxinhas!  Também agradeço aos meus primos

Cristiano,  Carla,  Bárbara,  Marja,  Suelen,  Eduardo,  Daniel,  Diogo  e  Renan,  pelos  bons

momentos.

Aos amigos do Filinto,  Kellen,  Roseli,  Edson,  Sandrinha,  Silvinha,  Mel,  Rosana e

Fátima, que eu tanto considero e que foram muito importantes nesta fase. 

À Dona Clélia, minha diretora, à Vânia, Verinha e Susana pelo apoio e compreensão

em relação aos meus horários.



RESUMO

O gênero  Rhinocerophis pertence à família  Viperidae e subfamília  Crotalinae.  Esta

subfamília é composta por 31 gêneros e cerca de 170 espécies distribuídas pelas Américas e

Ásia. Historicamente este gênero era considerado como um dos grupos pertencentes ao gênero

Bothrops, no entanto diversos estudos baseados em evidências morfológicas e moleculares

sugeriam a existência de grupos monofiléticos, o que levou à subdivisão em grupos menores e

mais  homogêneos,  tanto  na  morfologia  quanto  em aspectos  ecológicos.  Assim,  Bothrops

(senso lato) foi subdividido em Rhinocerophis, Bothropoides e o gênero nominal. A monofilia

de Rhinocerophis tem sido sugerida em diversos trabalhos, entretanto as relações filogenéticas

entre as espécies que o compõe não são satisfatoriamente compreendidas.  Neste trabalho foi

corroborada  a  hipótese  de  monofilia  do  gênero  e  proposta  a  hipótese  de  relacionamento

filogenético  entre  suas  espécies.  A  análise  filogenética  de  parcimônia  foi  baseada  em

caracteres da morfologia externa, anatomia hemipeniana e osteologia craniana. Para tal, foram

incluídas  nesta  análise,  além  de  Rhinocerophis,  espécies  pertencentes  a  Bothropoides,

Bothriopsis,  Bothrops e  Bothrocophias  hyoprora,  representantes  do  grupo-externo,

totalizando dezessete espécies.  Bothrocophias hyoprora foi a espécie escolhida para enraizar

o  cladograma  por  ser  evidentemente  externa  aos  demais  táxons.  Foram examinados  538

espécimes, 42 hemipênes e 44 crânios, que originou uma matriz com 99 caracteres. A análise

desta matriz resultou em uma única árvore mais parcimoniosa com 195.784 passos, índice de

consistência igual a 0,67 e índice de retenção igual a 0,79. A monofilia de Rhinocerophis foi

sustentada por dez sinapomorfias e as relações entre os táxons obtidas foram as seguintes:

(((R.  ammodytoides  –  R.  itapetiningae)  ((R.  alternatus  –  R.  jonathani)  (R.  cotiara  –  R.

fonsecai))). A topologia do cladograma também confirma a posição de Rhinocerophis basal ao

clado formado por  Bothropoides – Bothriopsis – Bothrops, bem como a posição basal de B.

neuwiedi – B. erythromelas  em relação aos demais Bothropoides – Bothriopsis – Bothrops.

Esta filogenia é congruente com as propostas por evidências moleculares, exceto pelo fato de

B. neuwiedi – B. erytrhomelas não formar um clado com B. jararaca – B. insularis. Com

respeito à análise da distribuição geográfica e biogeografia, uma abordagem ainda inicial foi

feita, sugerindo que o ancestral de Rhinocerophis vivia em áreas abertas e secas do centro ao

sul da América do Sul cisandina e as espécies irmãs viventes apresentam sempre distribuição

alopátrida em ralação umas às outras. 



ABSTRACT

The genus  Rhinocerophis belongs to the family Viperidae and subfamily Crotalinae.

This subfamily is composed of 31 genera and about 170 species distributed throughout the

Americas and Asia. Historically, this genus was regarded as one of the groups belonging to

the genus Bothrops,however several studies based on morphological and molecular evidence

suggesting the existence of monophyletic groups, which led to the subdivision into smaller

groups and more homogeneous, both in morphology and in ecological aspects.Thus, Bothrops

(sensu  lato)  was  subdivided  into  Rhinocerophis,  Bothropoides  and  the  nominal.  The

monophyly of Rhinocerophis has been suggested in several studies, however the phylogenetic

relationships among species that comprise it  are not sufficiently understood.This work was

supported  the  hypothesis  of  monophyly  of  the  genus  and  proposed  the  hypothesis  of

phylogenetic  relationships  between  its  species.  The  phylogenetic  parsimony  analysis  was

based on characters of external morphology, hemipenial anatomy and cranial osteology. To

this end, included in this analysis, beyond Rhinocerophis, species belonging to Bothropoides,

Bothriopsis,  Bothrops and  Bothrocophias  hyoprora,  representatives  of outgroups,  totaling

seventeen species.  Bothrocophias hyoprora species was chosen to root the cladogram to be

obviously foreign to the other taxa. We examined 538 specimens, 42 hemipenes and 44 skulls,

which led to a matrix with 99 characters. The analysis of this matrix resulted in a single most

parsimonious tree of  195.784 steps, consistency index equal to 0,67 and retention index 0,79.

Monophyly of  Rhinocerophis was  supported by ten synapomorphies and the relationships

among the taxa revealed the following: (((R. ammodytoides - R. itapetiningae) ((R. alternatus

–  R. jonathani) (R. cotiara - R. fonsecai) )). Topology of the cladogram also confirms the

position of Rhinocerophis basal to a clade formed by Bothropoides -  Bothriopsis -  Bothrops

and the basal position of  B. neuwiedi - B. erythromelas compared to other  Bothropoides -

Bothriopsis  –  Bothrops.  This  phylogeny  is  congruent  with  the  proposals  by  molecular

evidence, except for  B. neuwiedi - B. erytrhomelas not form a clade with  B. jararaca - B.

insularis. Regarding the geographic distribution and biogeography,  an initial approach has

been made, suggesting that the ancestor of Rhinocerophis lived in open areas and droughts in

central and south of South America cisandina and sisters living species have allopatric  in

distribution where each grating other.
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1. INTRODUÇÃO

O gênero  Rhinocerophis Garman, 1881 pertence à família  Viperidae Oppel,  1811 e

subfamília Crotalinae Oppel, 1811. A família Viperidae é composta por 45 gêneros e cerca de

260  espécies,  distribuídas  pelas  Américas,  África  (exceto  Madagascar),  Europa  e  Ásia.

(UNDERWOOD,  1967;  FERRAREZZI,  1994;  KRAUS  &  BROWN,  1998;  VIDAL  &

HEDGES,  2002;  FRANCO,  2003;  CAMPBELL &  LAMAR,  2004;  FENWIECK  et  al.,

2009).  Apresenta  como  característica  distintiva,  a  dentição  solenóglifa,  ou  seja,  seus

colmilhos  são  grandes,  canaliculados,  presos  em  maxilares  extremamente  reduzidos  e

móveis,  ligados por  ductos a  glândulas de veneno  altamente desenvolvidas  (ANTHONY,

1955;  CADLE,  1983;  KARDONG,  1983;  KOCHVA,  1987;  MCDOWELL,  1987).  Os

registros fósseis  mais antigos de Viperidae datam de 23 milhões de anos,  do Mioceno, e

correspondem a espécie próxima a Vipera aspis (SZYNDLAR & RAGE, 1999, 2002). São

tradicionalmente,  divididas  em três  subfamílias:  Viperinae,  Azemiopinae  Liem,  Marx  &

Rabb,  1971  e  Crotalinae  (UNDERWOOD,  1967;  MCDOWELL,  1987;  CAMPBELL &

LAMAR, 2004).

A subfamília  Viperinae possui 13 gêneros e cerca de 90 espécies,  que ocorrem na

África, Europa, Ásia e Oriente Médio (LENK et al., 2001; FRANCO, 2003). São víboras sem

fosseta  loreal  (um  orifício  com  funções  termoreceptoras  situado  na  região  loreal  dos

Crotalinae),  escamas  dorsais  geralmente  quilhadas,  supralabiais  separadas  dos  olhos  por

escamas suboculares e  a  cabeça  é normalmente recoberta de escamas  pequenas  (MARX,

ASHE &WATROUS, 1988; ASHE & MARX, 1988). A subfamília Azemiopinae compreende

apenas Azemiops feae do sudeste Asiático. Esta víbora possui muitas características do padrão

geral de Colubroidea (“colubrídeos”, elapídeos e viperídeos basais com escutelação pouco

diferenciada),  como  nove  escudos  grandes  no  dorso  da cabeça,  escudos  supralabiais  em

contato com o olho e escamas dorsais lisas (LIEM et al., 1971; FERRAREZI, 1994).

As  serpentes da  subfamília  Crotalinae  apresentam como característica  exclusiva  a

presença  de  fosseta  loreal  (UNDERWOOD,  1967;  BURGER,  1971;  HARTLINE  et  al.,

1978).  Esta família  é composta por 31 gêneros e mais de 170 espécies,  distribuídas pelas

Américas, do sul do Canadá à Patagônia, e Ásia, do mar Cáspio até o centro, sul e sudeste

asiáticos,  Japão, Filipinas e Indonésia (FRANCO,  2003; CAMPBELL & LAMAR,  2004;

FENWICK et al., 2009). Nas Américas ocorrem 14 gêneros, dos quais há um consenso de

que pertencem a uma única radiação histórica (CAMPBELL & LAMAR, 2004, FENWICK
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et  al.  2009,  WERMAN,  2005).  Provavelmente  o  ancestral  destas  serpentes  invadiu  as

Américas  pelo  Estreito  de  Bering,  entre  o  final  do  Cretáceo  e  início  do  Terciário

(PARKINSON  et  al.,  2002).  WÜSTER  et  al.  (2008)  acreditam que  a  colonização  das

Américas pelos ancestrais dos crotalíneos é mais recente, entre o fim do Oligoceno e início

do Mioceno. Na América do Sul há registros de nove  gêneros:  Bothriechis  Peters,  1859,

Bothriopsis  Peters,  1861,  Bothrocophias Gutberlet  &  Campbell,  2001,  Bothropoides

Fenwick, Gutberlet, Evans & Parkinson, 2009, Bothrops  Wagler, 1824,  Crotalus  Linnaeus,

1758,  Lachesis Daudin,  1803, Porthidium Cope,  1871  e Rhinocerophis  Garman,  1881

(CAMPBELL & LAMAR, 2004; FENWICK et al., 2009).

O gênero Rhinocerophis foi recentemente revalidado por Fenwick et al. (2009) para

conter  as  seguintes  espécies:  R.  alternatus Duméril,  Bibron  &  Duméril,  1854,  R.

ammodytoides Leybold,  1873,  R. cotiara Gomes,  1913,  R.  fonsecai Hoge & Belluomini,

1959, R. itapetiningae Boulenger, 1907 e R. jonathani Harvey, 1994. Seus integrantes podem

ser encontrados no sul da América do Sul cisandina, no centro-sul do Brasil, centro e sul da

Bolívia,  Paraguai,  Uruguai  e  Argentina  (FENWICK  et  al.,  2009).  Segundo  Fenwick  et

al.(2009),  Rhinocerophis difere  dos  demais  crotalíneos  sul-americanos  em 27  caracteres

mitocondriais e por apresentar número reduzido (1 ou 2) de dentes palatinos (versus 3-6), que

representa uma sinapomorfia para o grupo. De modo geral, seus representantes ocupam áreas

abertas, campos, pântanos e florestas com e sem Araucaria (FENWICK et al., 2009).

A taxonomia e sistemática dos crotalíneos, principalmente os Americanos, sempre foi

bastante controversa. Um histórico taxonômico enfocando os crotalíneos bothropóides será

apresentado a seguir. 

1.1 Histórico taxonômico e sistemático

Os crotalíneos  (subfamília  Crotalinae)  são  considerados  como  um táxon  robusto,

desde a proposta formal feita por Oppel (1811), tendo sido aceito por diversos pesquisadores

do passado e incorporado às mais influentes classificações do século XIX, como vemos em

Gray (1825) na  Synopsis of the Genera of Reptiles and Amphibia, em Fitzinger (1826) na

Neue  Classification  der  Reptilien,  Duméril,  Bibrón  &  Duméril  (1853)  na  Erpétologie

Générale, Cope (1859 e 1895) no Catalogue of venomous snakes in the academy of Natural

Science of Philadelphia e no Classification of the Ophidia, respectivamente, e em Boulenger

(1893), no seu  Catalogue of the snakes in the British Museum. Este grupo foi mantido nas
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classificações do século XX, como visto em Amaral, 1930a e 1930b, Romer (1956), Dowling

(1966), Underwood (1967), Dowling & Duelmann (1978), McDowell (1987), Cadle (1988),

Rieppel (1988), Ferrarezzi (1994), Heise et al. (1995), Dowling et al. (1996) e Buckley et al.

(2000).

No  entanto,  a  sistemática  e  taxonomia  dos  gêneros  de  crotalíneos  são  bastante

controversas até  os dias atuais.  Cope (1895 e 1900) apresenta a  síntese de uma série  de

trabalhos  chegando  à  seguinte  composição,  no  que  se  refere  aos  gêneros  neotropicais:

Lachesis,  Cophias Merrem,  1820,  Bothriopsis,  Bothriechis,  Ophryacus Cope,  1887,

Teleuraspis Cope, 1860,  Ancistrodon (=  Agkistrodon) Palisot de Beauvois,  1799,  Sistrurus

Garman,  1884 (=  Crotalophorus Gray,  1825)  e  Crotalus.  Boulenger  (1896) simplificou a

proposta  de  Cope  e  considerou  quatro  gêneros  dentro  dos  crotalíneos:  Ancistrodon (=

Agkistrodon), crotalíneas sem guizo e com placas dorsocefálicas grandes; Crotalus e Sitrurus,

aqueles com guizo na cauda e, respectivamente, sem e com placas dorsocefálicas grandes e,

todas as demais,  sem guizo ou placas dorsocefálicas grandes,  foram colocadas no gênero

Lachesis. 

Mocquard (1905)  apud Amaral (1926) julgou ser adequado manter  Lachesis com a

única espécie  L. muta Linnaeus,  1766 e todas as demais espécies sem guizo e sem placas

dorsocefálicas grandes,  das Américas e da Ásia,  no gênero  Trimeresurus Lacépède, 1804.

Stejneger  (1907)  apud Amaral  (1926)  alocou as  espécies  asiáticas  sem guizo  ou placas

dorsocefálicas grandes no gênero Trimeresurus, mantendo as espécies americanas no gênero

Lachesis. Werner (1922) segue a proposta de Boulenger (1896), mantendo apenas o gênero

Lachesis para as espécies sem guizo e sem placas dorsocefálicas grandes, porém reconhece a

existência  de dois  subgêneros:  Lachesis para a  espécie  L.  muta e  Trimeressurus para as

demais espécies, semelhantemente à proposta de Mocquard (1905). Amaral (1926) revisou

taxonomicamente o problema e justificou a existência de três gêneros para as espécies sem

guizo e sem placas dorsocefálicas grandes. O gênero  Trimeresurus incluiria as espécies da

Ásia.  Para as espécies americanas seriam válidos os gêneros Lachesis, incluindo apenas  L.

muta e  Bothrops, para as demais,  corroborando a validade de  Lachesis como proposto por

Mocquard  (1905).  Amaral  (1944)  reforça  a  postura  assumida  em  1926  e  propõe  seis

subgrupos  dentro  de  Bothrops.  No  grupo  A incluiu  22 espécies  terrestres,  de cauda  não

preênsil, com subcaudais em geral pares (Bothrops alternata, ammodytoides, itapetiningae,

neuwiedii,  erytromelas,  iglesiasi,  cotiara,  pirajai,  neglecta,  atrox,  jararaca,  jararacussu,
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andina (+ barnetti), medusa, xanthogrammus, microphthalmua (+ pleuroxantha), pulchra,

barbouri, melanura, picta e insularis). No grupo B incluiu seis espécies terrestres, de cauda

não preênsil, com subcaudais, em geral inteiras (godmanni, nummifera, nasuta, langsbergii,

ophryomegas  e hyoprora).  No  grupo  C  coloca  castelnaudi como  forma  intermediária,

dendrícola,  de cauda semi-preênsil,  com subcaudais inteiras e  algumas pares.  Amaral,  no

grupo D inclui três espécies dendrícolas, de cauda preênsil, e subcaudais pares (monticelli,

peruviana e chloromelas). No grupo E, Amaral inclui bilineata e chloromelas, como formas

dendrícolas,  de cauda preênsil,  com subcaudais pares e inteiras.  No grupo F estão quatro

espécies, de formas dendrícolas, cauda preênsil, com subcaudais inteiras (lateralis, bicolor,

schlegelii e nigroviridis).

Vellard (1946) estudou os hemipênes dos ofídios da América do Sul e colocou  B.

itapetiningae, B. erythromelas e  B. ammodytoides em um grupo caracterizados como: “las

ramas apicales son subcilíndricas y paralelas, terminando-se por una parte alveolar bien

desarrollada, redondeada en su pólo superior”. Também agrupou B. neuwiedii, B. alternatus

e B. cotiara, cujos hemipênes “mostra uma estrutura un poco distinta y menos diferenciada.

En las 2 últimas especies el hemipênis es casi idéntico, alargado, 2 veces más largo que

ancho,  bifurcado  hasta  un  poco  menos  de  la  mitad;  el  cuerpo  en  su  cara  ventral,  es

finamente granuloso, en B. alternatus, completamente liso en B. cotiara. La parte basal de

las ramas muestra grandes espinas encorvadas, más desarrolladas en la caras externas, con

3 ó 4 espinas sobresalientes, entre mescladas con espinas menores; la cara interna muestra

espinas  pequeñas  y  numerosas;  la  parte  apical  con  estructura  alveolar  es  corta.  El

hemipenis de B. neuwiedi (sic.) es mucho mas corto, apenas una tercera o cuarta parte mas

alto que ancho, afectando una forma general piramidal.”. 

Belluomini  & Hoge (1959)  descrevem  Bothrops  fonsecai,  com tipo  procedente de Santo

Antônio de Capivari, Rio de Janeiro. Neste trabalho os autores comparam a espécie nova com

B. alternatus e B. cotiara, as quais consideram mais parecidas e compartilhando afinidades.

Estes autores, devido às semelhanças entre os hemipênes e o palatino, levantam a hipótese

que B. fonsecai poderia ser uma subespécie de B. alternatus, assumindo assim, uma possível

relação mais íntima de parentesco entre estas espécies do que entre B. fonsecai e B. cotiara.

Lema  (1960a;  1960b)  apresentou  novos  dados  sobre  a  morfologia  e  distribuição

geográfica  de  B.  cotiara e  a  relacionou  com  B.  alternatus e  B.  neuwiedi.  Afirmou  que

Bothrops cotiara e B. alternatus possuem hemipênis muito parecidos, distinguindo-os de B.
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neuwiedi.

Hoge  &  Belluomini  (1964)  comparam  novamente  Bothrops  cotiara,  B.  fonsecai e  B.

alternatus,  utilizando  informações  da  morfologia  externa,  hemipeniana  e  da  distribuição

geográfica.  Apontam para uma semelhança morfológica muito forte entre  B. cotiara e  B.

fonsecai,  porém propõem que esta  última  seria  filogeneticamente  mais  relacionada  à  B.

alternatus, baseando-se na morfologia do hemipênis e em padrões de folidose. 

Após  estes  trabalhos,  Brattstrom  (1964)  publicou  um  artigo  revisivo  sobre  os

“crotalíneos”,  abordando  aspectos  evolutivos  a  partir  de  dados  da  morfologia  externa  e

osteologia, avaliando de forma não cladística a filogenia deste grupo. Não citou os artigos do

Amaral de 1926 ou 1944, porém parte de uma proposta taxonômica idêntica à presente nestes

trabalhos. Brattstrom (op. cit.)  considera os seguintes gêneros na família  Crotalidae (sic.),

Agkistrodon,  Bothrops,  Crotalus, Lachesis e  Trimeresurus.  Bothrops,  Crotalus e

Trimeressurus,  foram divididos  em dois  subgêneros  cada.  Trimeresurus foi  dividido  nos

subgêneros Tropidolaemus Wagler, 1830 e o nominal, Crotalus, foi dividido em Sistrurus e o

nominal e  Bothrops em Bothriechis e o nominal. No subgênero  Bothriechis enquadrou sete

espécies  usualmente  arborícolas:  bicolor,  brachystoma,  dunni,  lateralis,  nigroviridis,

nummifer e  schlegelii, enquanto que no subgênero nominal incluiu as demais espécies de

hábito primariamente terrestre. Quanto aos Bothrops, Brattstrom (1964) propôs a ocorrência

de três grupos, um primeiro formado por espécies grandes e terrestres, outro composto por

espécies pequenas e terrestres e o terceiro que abrange as formas arborícolas. As espécies B.

cotiara, B. alternatus e B. itapetiningae não saíram agrupadas, sendo que Bothrops cotiara e

B. itapetiningae, ficaram alocadas no grupo de serpentes pequenas e terrestres e B. alternatus

no grupo de serpentes terrestres e grandes. 

Hoge  (1966)  e  Hoge  &  Romano  (1972)  apresentaram  listas  dos  crotalíneos

neotropicais  (que  incluía  todo  o  México),  onde  consideraram os  gêneros  Agkistrodon e

Bothrops, este último num sentido amplo, sem dividi-lo em subgêneros; Crotalus foi dividido

em dois  subgêneros,  o  nominal  e  Sistrurus e  o  monotípico  Lachesis.  Esta  é  a  postura

taxonômica seguida no catálogo de Peters & Orejas-Miranda (1970),  no que se refere aos

gêneros de ocorrência Neotropical,  seguindo o conceito da região proposto por Darlington

(1957), que compreende a área ao sul do istmo de Tehuantepec, no México e toda a América

do Sul.

Burger (1971) em sua tese realizou uma extensa revisão taxonômica dos Crotalíneos,
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usando caracteres da morfologia externa e interna, miologia, osteologia craniana, hemipênis,

serologia e microdermatoglifia. Suas análises levaram-no a propor importantes modificações

taxonômicas, com a revalidação de gêneros, rearranjos de espécies, definições de grupos de

espécies,  além  de  apresentar  uma  proposta  de  relacionamento  filogenético  e  análise

biogeográfica, sem usar metodologia cladística. Burger distribuiu as espécies normalmente

incluídas  em  Bothrops nos  gêneros:  Bothriechis,  Bothriopsis,  Ophryacus,  Porthidium e

Bothrops.  As  espécies anteriormente incluídas no  gênero  Agkistrodon foram divididas em

Calloselasma Cope, 1860, Hypnale Fitzinger, 1843 e Agkistrodon. O gênero Trimeresurus foi

dividido  em  Ovophis Burger,  1971 ,  Tropidolaemus e  Trimeresurus.  Crotalus,  Sistrurus e

Lachesis foram mantidos inalterados, com status de gênero pleno. 

Burger  (1971)  divide  o  gênero  Bothrops em  quatro  grupos,  o  grupo  atrox,  com

lacunolabial, composto por vinte espécies e subespécies. Grupo neuwiedi, sem lacunolabial,

composto por quinze espécies e subespécies, dentre as quais encontram-se B. itapetiningae e

as subespécies de B. neuwiedi. O grupo alternatus é composto por B. alternatus, B. cotiara e

B. fonsecai, sem lacunolabial, de porte grande, uma internasal de cada lado da cabeça e 9 a

14  interoculares.  O  grupo  ammodytoides é  composto  por  B.  ammodytoides,  B.

microphthalmus  microphthalmus,  B.  m.  colombiana e  B.  roedingeri,  que  são  de  porte

pequeno, com 0,7m de comprimento máximo, sem lacunolabial, duas internasais de cada lado

da cabeça e de 4 a 9 interoculares. 

Hoge  e  Romano  (1973)  e  Hoge  e  Romano-Hoge  (1983)  propõem  arranjos  à

classificação de Burger (1971), incorporando contribuições de Gloyd (1979) e suas próprias.

Dividem os Crotalinae nas tribos Agkstrodontini e Crotalini. Em Agkistrodontini aceitam os

gêneros  Agkistrodon,  Calloselasma,  Deinagkistrodon Gloyd,  1979,  Gloydius Hoge  &

Romano-Hoge, 1981 e Hypnale. Deinagkistrodon foi proposto como monotípico, apenas para

a espécie  acutus, antes incluída em Calloselasma por Burger (1971).  Gloydius foi proposto

para incluir algumas espécies antes no gênero Agkistrodon e Halys Gray, 1849. Os Crotalini

foram  divididos  em  sete  gêneros:  Bothrops,  Crotalus,  Lachesis,  Ovophis,  Sistrurus,

Trimeresurus e  Tropidolaemus.  Hoge  &  Romano-Hoge  (1983)  refinaram  a  proposta

classificatória para os Crotalinae, propondo o gênero Protobothrops Hoge & Romano-Hoge,

1983,  para  incluir  três  espécies  antes  pertencentes  a  Trimeresurus,  reconsideraram

Porthidium como válido, seguindo Burger (1971), incluindo cinco espécies, antes alocadas

em Bothrops em Hoge & Romano-Hoge (1981b). Também aceitaram a proposta de Burger
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(op. cit.) quanto à validade de Botriechis e Bothriopsis, e colocaram uma série de espécies em

genera  inquerendae,  como  undulatus,  bicolor,  schlegelii,  lateralis,  pictus,  nummifer e

supraciliaris.

Hoge & Romano (1973) e Hoge & Romano-Hoge (1981b) na chave de  Bothrops,

idênticas  em ambos  os  trabalhos,  agrupam todas  as  espécies  com escamas  dorsais  com

carenas baixas e sem lacunolabial. Entre elas estão B. cotiara, B. fonsecai, B. alternatus, B.

neuwiedi, B. iglesiasi, B. itapetiningae e B. erythromelas. 

Campbell & Lamar (1989) assumem a proposta de Burger (1971) para os gêneros de

crotalíneos  da  América  Latina,  considerando  válidos:  Agkistrodon,  Lachesis,  Crotalus,

Sistrurus, Ophryacus, Porthidium, Bothriechis, Bothriopsis e Bothrops, estes cinco últimos

compunham  o  gênero  Bothrops lato  senso.  Apresentam  também  espécies  similares  e

simpátricas, englobando somente aquelas sem lacunolabial, sendo elas: B. ammodytoides, B.

cotiara,  B. erythromelas,  B.  fonsecai  ,B.  alternatus,  B.  itapetiningae e B.  neuwiedi.  Esta

comparação  foi  feita  com cunho  puramente  diagnóstico,  não  tendo  qualquer  pretensão

filogenética.

Pesantes-Segura (1989) em sua dissertação de mestrado não publicada, define três grupos

dentro de Brothrops senso estrito, baseando-se em caracteres hemipenianos e eletroforéticos

do plasma, analisados segundo a metodologia fenética. O grupo composto por  B. atrox,  B.

moojeni e  B. pradoi; o grupo composto por  B. insularis,  B. jararaca e  B. jararacussu e o

grupo composto por B. alternatus, B. cotiara, B. fonsecai e B. neuwiedi. Segundo Campbell

& Lamar (2004),  Pesantes-Segura (manuscrito não publicado) incluiu uma série de outras

espécies no escopo de seu trabalho anterior e reconheceu seis grupos dentro de  Bothrops.

Grupo atrox (B. atrox, B. moojeni, B. pradoi e B. marajoensis); grupo jararacussu (B. brazili

e B.  jararacussu);  grupo  jararaca (B.  insularis e  B.  jararaca),  grupo  alternatus (B.

alternatus, B. cotiara, B. fonsecai, B. ammodytoides e B. itapetiningae), grupo neuwiedi (B.

iglesiasi,  B.  erythromelas,  B.  andianus e  B.  neuwiedi)  e  o  grupo  pictus (B.  pictus,  B.

roedingeri e B. lojanus).

Werman (1992) realizou análise cladística das espécies de  Bothrops (senso amplo),

utilizando eletroforese de proteínas e caracteres anatômicos, porém analisou as espécies em

dois  grupos:  as  espécies  da  América  Central  e  as  da  América  do  Sul.  Suas  conclusões

apontam para a  existência  de cinco  linhagens  dentro de  Bothrops.  O gênero  Porthidium

(Grupo 1) é mantido para serpentes de focinho elevado (P. nasutus e P. oprhyomegas), sendo
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proposto o gênero Atropoides Werman, 1992 (Grupo 2) para incluir A. nummifer e A. picadoi.

O gênero  Bothrops é dividido em três grupos aos quais não se atribuiu status taxonômico

subgenérico. O grupo atrox (Grupo 3) inclui B. moojeni, B. jararacussu, B. brazili, B. atrox e

B. pradoi. O grupo neuwiedi (Grupo 4) inclui B. neuwiedi, B. erythromelas, B. alternatus e

B. itapetiningae. O grupo composto pelos táxons arborícolas da América Central (Grupo 5)

com  B. lateralis,  B.  nigroviridis,  B.  schlegelii e B. undulatus foi  mantido  no  gênero

Bothriechis. Bothrops jararaca e B. taeniatus foram considerados como de posição incerta,

colocadas tentativamente na raiz do grupo atrox. Porém, Werman (op. cit.) considerou seus

dados suficientes para invalidar o gênero  Bothiopsis, que originalmente incluía as espécies

sul-americanas arborícolas, como B. taeniatus. Bothrops asper foi mantido em Bothrops, pois

o resultado  das análises dos crotalíneos da  América Central o  aproxima  de  B.  jararaca,

representante da fauna sul-americana, nesta análise. 

Cadle (1992), usando método comparativo de divergência entre albuminas, mostrou

que  o  gênero  Bothrops (senso  amplo)  é  monofilético,  porém considera  prematura a  sua

subdivisão nos gêneros propostos por Werman (1992),  enquanto as análises não incluírem

todas  as  espécies.  Mostra  também  que  B.  atrox e  B.  asper são  provavelmente,

filogeneticamente próximas.

Campbell & Lamar (1992) propõem o gênero Cerrophidion Campbel & Lamar, 1992

para incluir as crotalíneas das montanhas,  C.  barbouri,  C. godmani e  C. tzotzilorum, antes

incluídos em Porthidium por Campbell & Lamar (1989). 

Harvey  (1994)  descreve  Bothrops  jonathani,  com  base  em  dois  exemplares,

procedentes  de Santa  Cruz e  Cochabamba,  Bolívia,  em área  de florestas  nebulosas.  Nas

comparações entre as espécies do gênero, Harvey (op. cit.) considerou esta espécie como

morfologicamente  semelhante  a  B.  alternatus,  principalmente  em virtude  do  padrão  de

desenho e pela presença de fileira de escamas subfoveais. Também traça comparação com B.

neuwiedi e B. ammodytoides por não apresentarem lacunolabial. 

Kraus  et al.  (1996)  realizou uma análise filogenética baseada em comparações de

seqüências de DNA mitocondrial, gene ND4, utilizando representantes de todos os gêneros

de Crotalíneos, exceto Ophryacus. Com respeito aos táxons neotropicais, chegou às seguintes

conclusões: 1) Os gêneros “bothropoides” (Atropoides,  Bothrops,  Bothriopsis, Bothriechis,

Cerrophidion, Ophryacus e Porthidium) não formam um grupo monofilético, ao contrário do

afirmado por Werman (1992); 2)  Bothriopsis é,  provavelmente,  sinônimo  de  Bothrops;  3)



9

sugere que  as espécies  incluídas  em  Atropoides,  Cerrophidion e  Porthidium formam um

grupo monofilético, excetuando  P. hyoprora, que é postulado como ocupando uma posição

basal  em  relação  ao  grupo  formado  por  Bothriopsis  bilineatus,  Bothrops  atrox e  B.

erythromelas e 4) os resultados por eles obtidos não sustentam a validade de Cerrophidion e

Atropoides.  Kraus  et  al. (1996),  no  entanto,  não  propõem  formalmente  as  alterações

taxonômicas.

Vidal  et  al.  (1996)  e  Werman (1997),  utilizando  vários  métodos  de  comparações

moleculares,  concordam  que  os  Bothrops,  Bothriopsis e  Bothriechis formam  linhagens

distintas e monofiléticas, sendo que Bothrops e Bothriopsis são considerados grupos irmãos.

Porém, Bothriechis é considerada como irmão de Crotalus por Vidal et al. (1996), não irmão

de Ophryacus, como postulado por Werman (1997).

Moro  (1996)  apresentou  uma  hipótese  de  relacionamento  filogenético  entre  as

espécies  B. alternatus;  B. ammodytoides e  B. neuwiedi, usando caracteres da osteologia e

miologia  craniana.  Como grupo  externo  usou  Crotalus  durissus  terrificus.  Os  resultados

encontrados apontaram para o seguinte padrão de relacionamento: ((B. ammodythoides,  B.

neuwiedi) B. alternatus)). Todavia, devido à baixa representatividade de espécies do gênero

Bothrops,  inclusive  espécies  aparentemente relacionadas a  estas,  e  à  escolha de  Crotalus

como grupo externo para comparação, gênero muito distante e modificado, enfraquece os

resultados encontrados. 

Salomão et al. (1997) realizam estudo sobre evolução de Bothrops e alguns gêneros

afins usando DNA mitocondrial. Os resultados apontam para a parafilia de  Bothrops se as

espécies  incluídas  em  Bothriopsis forem retiradas  de  seu  escopo,  ou  seja,  estes  autores

sinonimizam Bothriopsis com Bothrops. B. alternatus e B. cotiara mostram-se irmãos e saem

em posição basal em relação aos demais Bothrops e Bothriopsis analisados. Parkinson (1999)

corrobora os resultados de Salomão  et al. (1997) com respeito a parafilia de  Bothrops em

relação a  Bothriopsis,  porém ao contrário  destes autores,  acha prematura a sinonimização

destes gêneros devido a pequena representatividade de espécies utilizadas nos estudos. Os

dados  de  Parkinson também mostram  B. cotiara como  basal  em relação  aos  Bothrops e

Bothriopsis.  Tanto Salomão  et  al. (1997) quanto  Parkinson (1999)  concordam que não  é

aceitável  a  postura  assumida  por  Schätti  et  al.  (1990)  sinonimizando  Bothriechis e

Bothriopsis.

Salomão et al. (1999) refinaram seus estudos sobre evolução de Bothrops a partir de
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seqüências de DNA mitocondrial. Seus resultados corroboram o trabalho de Salomão et al.

(1997)  quanto  à  inclusão  de  Bothriopsis dentro  de  Bothrops,  portanto  justificando  a

sinonimização destes gêneros. Também acrescentam B. fonsecai à análise e mostram que B.

fonsecai e  B. cotiara são próximas e,  por sua vez,  relacionam-se com  B. alternatus. Este

grupo  aparece  novamente  na  base  dos  demais  Bothrops,  como visto  em Salomão  et  al.

(1997), porém, numa análise de bootstrap, este grupo sai irmão de B. jararaca – B. insularis. 

Gutberlet  &  Campbell  (2001)  descrevem o  gênero  Bothrocophias para  incluir  as

espécies:  B.  campbelli;  B.  hyoprora,  B.  microphthalmus e  B.  myersi.  Campbel  e  Lamar

(2004)  acrescentaram a este gênero  B.  colombianus.  Segundo  a proposta de Campbell &

Lamar (2004) Bothrocophias é posicionado na base do complexo Bothrops-Bothriopsis. 

Gutberlet  &  Harvey (2002)  realizam uma análise  filogenética  dos  crotalíneos  das

Américas baseada  em caracteres morfológicos e  corroboram a monofilia  de  Agkistrodon,

Atropoides, Bothriechis,  Bothrocophias,  Crotalus,  Ophryacus e  Porthidium (senso estrito).

Também afirmam que Bothrops é parafilético em relação a Bothriopsis. Bothrops alternatus e

B. neuwiedi saem como irmãos em seis  entre oito  análises.  Salienta-se que estes autores

utilizaram poucas espécies de Bothrops e dentre elas, não usaram outras espécies do grupo

alternatus ou neuwiedi. Ainda em 2002, Parkinson et al. realizaram uma análise da filogenia

de 56 espécies representando todos os gêneros de Crotalinae, exceto  Ermia Zhang, 1993 e

Triceratolepidophis Ziegler,  Herrmann,  David,  Orlov  &  Pauwels,  2001  relacionados  a

Trimeresurus. Fragmentos de quatro genes mitocondriais foram usados na análise, 12S e 16S

rDNA, NADH dehidrogenase subunidade 4 (ND4) e citocromo b. Com respeito aos táxons

neotropicais,  Parkinson  et al. (op. cit.) encontraram uma divisão basal que agrupa táxons

norte americanos Crotalus,  Sistrurus e  Agkistrodon em um grupo, que por sua vez é irmão

das espécies centro e sul-americanos. O gênero Ophryacus sai na base dos demais táxons sul-

americanos.  Seguindo  a  este  há  ainda  o  grupo  formado  por  Lachesis e  Bothriechis.  Na

seqüência,  aparece  um  grupo  formado  por  Cerrophidion,  Atropoides e  Porthidium.

Botrocophias aparece  como  irmão  de  Bothrops e  Bothriopsis.  Segundo  estes  autores,

Bothriopsis é  um grupo interno  a  Bothrops,  justificando a sinonimização  destes gêneros.

Bothrops cotiara, B. alternatus e B. ammodytoides saem como grupo monofilético, irmão dos

demais  Bothrops e  Bothriopsis.  Bothrops  erythromelas se  posiciona  como  irmão  de  B.

insularis, junto com os demais Bothrops dos grupos atrox e jararacussu. 

Wüster  et al. (2002) realizaram análise filogenética de crotalíneos sul-americanos a
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partir de comparações de genes do citocromo b e do NADH 4 (ND4) do DNA mitocondrial.

Bothrocophias mostrou-se parafilético em relação a  Bothrops, uma vez que  Bothrocophias

campbelli sai como grupo irmão dos demais Bothrops (+ Bothriopsis). Em seguida, como o

grupo mais basal de Bothrops propriamente dito, está B. pictus. Após este, o grupo formado

por  ((B.  alternatus –  B.  itapetiningae)  (B.  fonsecai –  B.  cotiara))  apresenta-se  como

monofilético  e  irmão  dos  demais  Bothrops.  Os  grupos  neuwiedi e  jararaca saem como

irmãos entre si. As implicações taxonômicas desta análise referentes aos gêneros Bothrops e

Bothriopsis sustentam  a  sinonimização  destes,  uma  vez  que  Bothriopsis mostrou-se

polifilético e Bothrops sem as espécies de Bothriopsis é parafilético.

Campbell & Lamar (2004) ampliam sua proposta apresentada em 1989, para abranger

todos os répteis venenosos das Américas, não apenas os da América Latina. Também neste

trabalho mais recente, apresentam extensa revisão taxonômica e sistemática de vários grupos,

incluindo  histórico  taxonômico  e  comentários  sobre  a  sua  filogenia.  Apresentam novas

espécies,  propostas  de  alterações  taxonômicas  de  grande  monta  em relação  a  grupos  de

espécie  e  no nível genérico.  Quanto aos crotalíneos sul-americanos,  consideram válido  o

gênero  Bothriopsis,  embora  mostrem  que  várias  propostas  de  filogenia  do  grupo  não

corroborem  esta  postura.  Campbell  &  Lamar  (2004)  apresentaram  uma  proposta  de

relacionamento filogenético entre 103 crotalíneos americanos. O gênero Bothrops apresentou

em sua base,  um grupo formado por  B. pictus e  B. roedingeri,  irmão de todas as demais

espécies de Bothrops e Bothriopsis. O próximo ramo a derivar foi aquele composto por ((B.

alternatus, B. jonathani, B. itapetiningae) (B. fonsecai, B. cotiara)). Destaca-se a presença de

B.  jonathani como  espécie  intimamente  relacionada  ao  grupo  de  estudo,  corroborando

Harvey  (1994).  Estes  autores  consideraram  B.  matogrossensis (=  B.  neuwiedi

matogrossensis)  claramente  distinto  de  B.  jonathani,  porém consideram semelhante a  B.

alternatus com respeito ao padrão de desenho.

Werman (2005) reconhece sete áreas de importante significado biogeográfico para o

gênero  Bothrops na América do Sul. 1) O Choco do oeste Colombiano; 2) terras baixas da

costa oeste abaixo  da depressão de Huancabamba, da Colômbia ao sul do Peru; 3) terras

secas e baixas do noroeste da América do Sul junto ao Mar do Caribe; 4) arco andino de

elevação moderada a alta, se estendendo da porção leste das cordilheiras de Mérida e da costa

na Venezuela aos Andes centrais ao sul do Peru; 5) floresta pluvial amazônica; 6) a grande

área xerófila que pega boa parte do sul e leste continental, desde o leste do Brasil ao sudeste
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da Argentina e; 7) a floresta atlântica. Segundo este autor, a maioria das espécies de Bothrops

é  adaptada  a  regiões  tropicais  áridas  e  semi-áridas,  onde  há  atualmente  uma  maior

diversidade de espécies deste gênero. Werman (2005) cita que as espécies transandinas  B.

barnetti e  B. pictus podem ser espécies aliadas às serpentes cisandinas  B. alternatus e  B.

ammodytoides. 

As espécies ocorrentes no extenso cinturão seco (área 6) incluem:  B. alternatus, B.

ammodytoides, B. itapetiningae, B. erythromelas, espécies de  Bothrops do grupo  neuwiedi

(segundo Xavier in Campbell & Lamar (2004)), B. cotiara e B. fonsecai (WERMAN, 2005).

Os  resultados  de  Werman  (op.  cit.)  com respeito  à  filogenia  dos  Bothrops agrupam  B.

neuwiedi e  B. erythromelas junto com B. jararaca, que saem como irmãos de um grande

clado composto pelo grupo atrox mais B. jararacussu e B. brazili. Bothrops itapetiningae e

B. alternatus saem como o grupo irmão dos demais Bothrops. Bothrops jararaca possui placa

lacunolabial  enquanto as demais  espécies citadas aqui não  a possuem.  Werman (op.  cit.)

reconhece também a linhagem formada pelos demais táxons citados neste parágrafo.

Embora os resultados moleculares  indiquem repetidas vezes  a proximidade  de  B.

neuwiedi e B. erythromelas com o grupo B. jararaca e B. insularis, não convém ainda excluir

totalmente a possibilidade da separação total dos táxons com e sem lacunolabial.  Werman

(1992)  encontra  um grupo  formado  pelas  serpentes  sem lacunolabial  composto  por  B.

neuwiedi, B. alternatus, B. erytrhomelas e  B. itapetiningae, separado dos demais  Bothrops

com lacunolabial. Provavelmente a ausência de lacunolabial é um estado plesiomórfico, pois

é compartilhado por diversos outros gêneros de crotalíneos sul-americanos. 

Castoe  &  Parkinson  (2006)  realizaram  uma  análise  cladística  a  partir  do

seqüenciamento  de  DNA mitocondrial  de  28  gêneros  de  Crotalinae,  com  157  táxons

terminais, representantes de 116 espécies. Este é, portanto, o trabalho mais abrangente dos até

agora realizados  para  este  grupo.  Como  salientado  pelos  autores,  o  gênero  Bothrops foi

pobremente  representado  nesta  análise,  incluindo  apenas  12  dentre  as  43  espécies,

considerando-se  Bothriopsis em seu escopo. Os gêneros bothropoides da América do Sul

(Bothrops,  Bothriopsis  e Bothrocophias) formam um clado fortemente suportado nas suas

análises. Segundo estes autores a tendência atual dentre os taxonomistas de crotalineos é a

subdivisão de Bothrops em grupos menores e mais homogêneos tanto quanto a morfologia

quanto a aspectos biológicos. Estes autores admitem que nenhum estudo até agora realizado é

amplo  o  suficiente  para  embasar  atitudes  taxonômicas,  porém  reconhecem  três  grupos
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robustos em suas análises,  dentre eles um formado por  B.  ammodytoides, B. cotiara  e B.

alternatus.

Finalmente,  Fenwick  et  al. (2009)  publicam estudo  sobre a  filogenia  molecular  e

morfológica de crotalíneos dos gêneros Bothrops,  Bothrocophias e  Bothriopsis. Este estudo

confirmou a monofilia do grupo  alternatus, separando-o em gênero próprio  Rhinocerophis

incluindo  nele  as  espécies  R.  alternatus,  R.  ammodytoides,  R.  cotiara,  R.  fonsecai,  R.

itapetiningae e R. jonathani. O gênero Bothropoides Fenwick, Gutberlet, Evans & Parkinson,

2009  foi  proposto  para abranger  os membros  dos grupos  jararaca e  neuwiedi.  Bothrops

propriamente dito ficou restrito às espécies aliadas à atrox, caribbaeus, andianus, punctatus,

osborbei,  jararacussu e  sanctaecrucis.  A hipótese filogenética  que  abrange espécies com

informações  tanto  morfológicas  quanto  moleculares  (Bothrocophias (Bothrops  pictus

(Rhinocerophis (Bothropoides (Bothriopsis - Bothrops))))), corrobora a hipótese proposta por

Wüster et al. (2002). Destaca-se o fato de que Fenwick et al. (2009) examinaram morfologia

externa de 42 espécies, hemipênes de 21 espécies, crânios e esqueletos de 13 espécies, além

de obterem dados moleculares  para 35 espécies.  Com esta amostragem reduzida,  surgem

alguns problemas relevantes, como a posição de  Bothrops pictus,  que ficou sem alocação

genérica.  A hipótese  filogenética  apresentada,  que abrange  também espécies  apenas  com

informações morfológicas, amplia os problemas taxonômicos, como a posição de  Bothrops

andianus,  que  também  requereria  a  criação  de  gênero  monotípico,  a  inclusão  de  B.

matogrossensis dentro de Rhinocerophis, de Bothrops venezuelensis dentro de Bothrocophias

e a inclusão de B. sanctaecrucis dentro de Bothropoides. Sendo assim, é muito provável que

ao ampliar a amostragem de espécies, algumas delas exijam a criação de gêneros monotípicos

ou alterações da composição dos gêneros estabelecidos e considerados válidos. Esta situação

vai  requerer  profunda  reavaliação  da  taxonomia  sugerida.  No  entanto,  tendo  em vista  a

posição basal de  Rhinocerophis em relação aos demais táxons, alterações neste grupo são

mais improváveis, o que permite acreditar que este grupo tenha fortes chances de se manter

válido, mesmo que haja alterações taxonômicas significativas entre táxons de partes mais

derivadas  do  cladograma.  Portanto,  no  presente  estudo,  optou-se  por  adotar  a  proposta

taxonômica de Fenwick et. al. (2009).

Conforme o exposto, diversos estudos sustentam a monofilia do grupo alternatus (=

Rhinocerophis), no entanto, as relações entre as espécies que o compõe ainda são incipientes.

Destaca-se o fato de que a maioria das análises cladísticas realizadas até o momento são
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baseadas em dados moleculares. Estudos abordando morfologia contam com uma pequena

representatividade de espécies do gênero ou amostragem reduzida, pouco contribuindo para a

hipótese  de  monofilia  do  grupo  e  elucidação  dos  relacionamentos  dos  ramos  internos.

Portanto, neste trabalho, busca-se elaborar hipótese de relacionamento filogenético entre as

espécies incluídas no gênero  Rhinocerophis com base em caracteres contínuos e discretos,

oriundos  da  morfologia  externa,  anatomia  hemipeniana  e  osteologia  craniana,  analisados

segundo a metodologia cladística.
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2. OBJETIVOS

O objetivo central da dissertação é testar a monofilia de  Rhinocerophis,  a priori composto

por R. alternatus, R. ammodytoides, R. cotiara, R. fonsecai, R. itapetiningae e R. jonathani,

bem como apresentar uma hipótese de relacionamento filogenético entre estas espécies, com

base  em caracteres  oriundos  da  morfologia  externa,  anatomia  hemipeniana  e  osteologia

craniana, analisados segundo o princípio da metodologia cladística.

Apresentar  estudo  da  variação  morfológica,  hemipeniana  e  osteológica  das  espécies  de

Rhinocerophis.

Atualizar a distribuição geográfica destas espécies, fazendo interpretações zoogeográficas e

ecológicas.
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3. MATERIAL E MÉTODOS

3.1 Material biológico

Para  a  análise  filogenética  das  espécies  incluídas  em  Rhinocerophis foram

examinados  538  espécimes  preservados  em álcool  provenientes  das  seguintes  coleções:

Coleção Herpetológica “Alphonse Richard Hoge” do Instituto Butantan (IBSP), SP, Brasil;

Fundación Miguel  Lillo,  San Miguel  de  Tucuman (FML),  Centro de  Zoologia  Aplicada,

Córdoba (CZA), Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernadino Rivadaria, Buenos Aires

(MACN) e Museo de Ciencias Naturales de La Plata, La Plata (MLP-JW), Argentina; Museo

Noel Kempff Mercado, Santa Cruz (MNKR), Museo de História Natural Alcide D’Orbigny

(MHNC-R), Centro de Biodiversidad y Genética (CBGR) e Colección Boliviana de Fauna

(CBF), Bolívia.  As espécies do grupo de trabalho  e do grupo externo examinadas foram:

Rhinocerophis  alternatus  (n=141),  Rhinocerophis  ammodytoides  (n=35),  Rhinocerophis

cotiara  (n=54),  Rhinocerophis  fonsecai  (n=86),  Rhinocerophis  itapetiningae  (n=46),

Rinocerophis  jonathani  (n=9),  Bothropoides  erythromelas  (n=20),  Bothropoides insularis

(n=9), Bothropoides jararaca (n=20), Bothropoides neuwiedi (n=20), Bothrops atrox (n=18),

Bothrops brazili  (n=6), Bothrops jararacussu (n=20),  Bothrops moojeni (n=20),  Bothriopsis

bilineata (n=7), Bothriopsis taeniata (n=20) e Bothrocophias hyoprora (n=7). 

Os  espécimes,  crânios  e  hemipênes  foram  examinados  sob  microscópio

estereoscópico. Dados morfométricos foram obtidos por meio de paquímetro digital (precisão

de 0,01mm).

Foram  examinados  42  hemipênes  e  44  crânios  de  espécimes  pertencentes  a

Rhinocerophis  alternatus,  Rhinocerophis  ammodytoides,  Rhinocerophis  cotiara,

Rhinocerophis fonsecai,  Rhinocerophis itapetiningae,  Rinocerophis jonathani,  Bothropoides

erythromelas,  Bothropoides insularis,  Bothropoides  jararaca,  Bothropoides  neuwiedi,

Bothrops atrox,  Bothrops brazili,  Bothrops  jararacussu,  Bothrops  moojeni,  Bothriopsis

bilineata, Bothriopsis taeniata e Bothrocophias hyoprora. 

Os hemipênes foram preparados com ágar, seguindo Pesantes-Segura (1994) e Zaher

(1999),  para  espécimes  preservados.  A terminologia  utilizada  segue  Dowling  & Savage

(1960) e Pesantes-Segura (1989).

 Os crânios foram preparados por meio de cozimento e imersão em água oxigenada 10

volumes por aproximadamente 24 horas. A limpeza dos crânios foi realizada manualmente,

utilizando  método  não-ligamentário.  A  terminologia  utilizada  segue  Brattstrom  (1964),
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Werman (1992), Gutberlet & Harvey (2002) e Moro (1996).

A relação do material examinado consta no Anexo II.

3.2 Descrição dos caracteres

Foram  levantados  99  caracteres  oriundos  da  morfologia  externa,  anatomia

hemipeniana e osteologia craniana, tanto quantitativos quanto qualitativos. Destes, noventa e

seis  são  caracteres  usuais  em sistemática  de  viperídeos  e/ou obtidos em Pesantes-Segura

(1989), Werman (1992), Moro (1996), Gutberlet (1998), Silva (2000), Gutberlet & Harvey

(2002)  e  Fernandes  et  al. (2004).  Alterações  quanto  aos  estados  dos  caracteres  foram

realizadas quando necessário, uma vez que os autores supracitados ou não trabalharam com

espécies  do  gênero  ou utilizaram uma amostragem reduzida  e  podem não  ter  observado

algumas variações. Estas alterações constam na discussão dos caracteres.

Abaixo segue a lista dos caracteres analisados.

3.2.1 Caracteres contínuos:

0.Número  de  escamas  dorsais  anteriores:  considerando  as  escamas  dorsais,  inclusive  as

paraventrais, contadas a uma cabeça de distância posterior ao pescoço (PETERS, 1964).

1.Número  de  escamas  médio-dorsais:  considerando  as  escamas  dorsais,  inclusive  as

paraventrais, contadas no meio do corpo (PETERS, 1964).

2.Número  de escamas  dorsais  posteriores:  considerando  as escamas  dorsais,  inclusive  as

paraventrais, contadas  a uma cabeça de  distância anterior à cloaca  (PETERS, 1964).

3.Número de escamas ventrais em machos: considerando a primeira ventral a escama que

contata em ambos os lados as fileiras de escamas paraventrais e a última ventral a escama

anterior a placa cloacal (DOWLING, 1951).

4.Número de escamas subcaudais em machos: considerando o primeiro par de subcaudais

aquele  que  contata  a  escama homóloga  na  região  mediana,  imediatamente  após  a  placa

cloacal (PETERS, 1964).

5.Número de escamas supralabiais: escamas que bordejam o lábio superior, contando como a

primeira aquela adjacente à rostral e a última aquela superior à comissura bucal (PETERS,

1964).

6.Número de infralabiais: escamas que bordejam o lábio inferior, contando como a primeira

aquela adjacente à sinfisial e  a última aquela inferior à comissura bucal (PETERS, 1964).
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7.Número de interrictais: escamas do dorso da cabeça entre as margens posteriores da boca

(ricti), contadas em linha reta, incluindo as últimas supralabiais (GUTBERLET, 1998).

8.Número de escamas pós-cantais: escamas entre as cantais e supraoculares.

9.Número de escamas intersupraoculares: escamas entre as supraoculares, contadas em linha

reta (GUTBERLET, 1998).

10.Número de escamas intercantais: escamas entre as cantais, contadas em linha reta .

11.Número de escamas pós-oculares: escamas entre supra e suboculares.

12.Número  de  escamas  suboculares:  escamas  abaixo  do  olho  em contato  com a  órbita

(GUTBERLET, 1998).

13.Número de escamas que contatam a supraocular: desconsiderando-se as oculares (SILVA,

2000).

14.Número de escamas interoculolabiais: considerando-se as escamas entre as suboculares e

a quarta supralabial.

15.Número de fileiras de escamas gulares entre as mentonianas e infralabiais: contadas as

fileiras de escamas ocorrentes entre a escama gular imediatamente após as mentonianas, na

região sagital,  até as infralabiais,  considerando-se a menor distância (FERNANDES  et al.,

2004).

16.Número de fileiras de escamas gulares entre a primeira pré-ventral: contadas a partir da

escama  gular  adjacente  à  lateral  da  pré-ventral,  seguindo  pelo  menor  caminho  até  as

infralabiais.

17.Número  de fileiras de escamas  gulares entre as mentonianas e  a  primeira pré-ventral:

contadas a partir da escama gular da região sagital; imediatamente após as mentonianas até a

primeira pré-ventral, exclusive (WERMAN, 1992).

18.Número de escamas infralabiais em contato com as mentonianas.

19.Número  de  escamas  pré-foveais:  escamas  bordejadas  pela  placa  nasal  posterior,  pré-

lacunal, supralabiais, loreal e subfoveais, estas últimas quando presentes (WERNAN, 1992).

20.Número de escamas subfoveais: escamas abaixo das pré e sublacunais e entre pré e pós-

foveais (WERMAN, 1992).

21.Número de escamas pós-foveais: escamas em contato com a sublacunal.

22.Número  de  escamas  que  formam  a  fosseta  loreal:  considerando-se  pré-lacunal,

supralacunal e sublacunal.

23.Número de manchas dorsais: contadas da região cervical até a cloaca.
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24.Número de dentes do palatino (GUTBERLET & HARVEY, 2002).

25.Número de dentes do pterigóide (WERMAN, 1992).

26.Número de dentes do dentário (GUTBERLET & HARVEY, 2002).

27.Número de espinhos no hemipênis: considerando-se os espinhos grandes nas faces ventral,

dorsal e lateral.

Os  caracteres  30  a  33  são  polimórficos,  portanto  optou-se  por  analisá-los  segundo  a

frequência em que ocorrem nos táxons que os compartilham. No caso dos caracteres 31 e 32,

táxons com lacunolabial foram tratados como inaplicáveis (?).

28.Freqüência de internasais em contato.

29.Freqüência de pré-lacunal em contato com a segunda supralabial.

30.Freqüência de sublacunal em contato com a terceira supralabial.

31.Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior.

3.2.3 Caracteres discretos:

32.Parede medial da cavidade da fossa na maxila: (0) ausente ou pouco desenvolvida; (1)

presente, moderadamente desenvolvida; (2) presente, bem desenvolvida (WERMAN, 1992).

33.Parede  ântero-lateral  da  cavidade  da  fossa  na  maxila:  (0)  circular;  (1)  quadrangular

(WERMAN, 1992).

34.Processo  súpero-anterior  da  cabeça  do  ectopterigóide:  (0)  retangular;  (1)  com  uma

pequena projeção voltada para trás (WERMAN, 1992).

35.Presa: (0) curta; (1) longa (WERMAN, 1992).

36.Processo dorsal da pré-maxila: (0) curto; (1) longo.

37.Fosseta na superfície póstero-lateral da região anterior do ectopterigóide: (0) única; (1) par

(WERMAN, 1992).

38.Base do ectopterigóide no ponto de articulação com o pterigóide: (0) com uma projeção

curta triangular;  (1) com uma projeção curta,  arredondada; (2)  com uma projeção longa

arredonda (WERMAN, 1992).

39.Processo medial da porção posterior do ectopterigóide: (0) pouco desenvolvido; (1) bem

desenvolvido (GUTBERLET & HARVEY, 2002). 

40.Margem lateral do pré-frontal: (0) reta; (1) côncava (WERMAN, 1992).

41. Posição do processo coanal: (0) medial; (1) anterior; (2) posterior (WERMAN, 1992). 

42.Forma do processo coanal: (0) triangular; (1) delgado (GUTBERLET & HARVEY, 2002).
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43.Forame  anterior  do  proótico:  (0)  único;  (1)  par,  separado  por  pequena  barra  óssea

(WERMAN, 1992).

44.Superfície  ventral  do  processo  lateral  do  proótico:  (0)  sem forame;  (1)  com forame

(WERMAN, 1992).

45.Superfície dorsal dos frontais: (0) com margens ligeiramente elevadas; (1) com margens

bastante elevadas (WERMAN, 1992).

46.Supratemporal em contato com o parietal: (0) não; (1) sim. 

47.Supratemporal em vista dorsal: (0) curvo; (1) reto.

48.Processo lateral do supratemporal: (0) desenvolvido, triangular; (1) pouco desenvolvido,

arredondado (WERMAN, 1992).

49.Margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal: (0) reduzida; (1) moderada; (2)

moderada, portando processo posterior; (3) grande (WERMAN, 1992).

50.Extremidade do processo lateral do parietal:  (0) delgada; (1) aguda; (2) arredondada.

51.Angular  e  esplenial:  (0)  parcialmente  fusionados;  (1)  parcialmente  fusionados  +

fusionados; (2) parcialmente fusionados + separados; (3) fusionados (GUTBERLET, 1998). 

52.Dentes do pterigóide: (0) se estendem até o ponto de articulação entre o ectopterigóide e o

pterigóide; (1) ultrapassam o ponto de articulação (WERMAN, 1992).

53.Crista do pterigóide: (0) assimétrica; (1) simétrica (MORO, 1996).

54.Crista do composto em vista externa: (0) simétrica; (1) assimétrica (MORO, 1996).

55.Forma do pós-frontal: (0) afilado desde a base; (1) expandido medialmente e afilado na

extremidade; (2) largo, arredondado na extremidade.

56.Extremo anterior do basisfenóide: (0) cuspidado; (1) agudo (MORO, 1996).

57.Expansões laterais do basisfenóide: (0) arredondadas; (1) triangulares (MORO, 1996).

58.Margem medial da porção dorsal do pré-frontal: (0) pouco côncava; (1) moderadamente

côncava; (2) muito côncava (GUTBERLET, 1998).

59.Forma  do  nasal:  (0)  arredondado;  (1)  arredondado,  afunilado  no  terço  anterior;  (2)

alongado, expandido no terço anterior.

60.Haste  do  ectopterigóide:  (0)  achatada,  mesma  espessura  em toda a  sua  extensão;  (1)

achatada, afilada na porção central; (2) cilíndrica, mesma espessura em toda a sua extensão;

(3) cilíndrica, afilada na porção central (WERMAN, 1992).

61.Pós-frontal em contato com o frontal: (0) não; (1) sim (WERMAN, 1992).

62.Processo ventral do basioccipital: (0) reduzido; (1) moderadamente desenvolvido; (2) bem
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desenvolvido (MORO, 1996).

63.Forame meckeliano: (0) único; (1) dividido (GUTBERLET, 1998).

64.Proótico/Parietal:  O  proótico  sutura-se  anteriormente  ao  parietal.  Em vista  dorsal,   a

margem externa do proótico: (0)  não ultrapassa o limite externo do parietal ou (1) ultrapassa

o limite externo do parietal.

65.Largura dos frontais pela largura posterior do crânio: (0) maior; (1) menor (WERMAN,

1992).

66.Comprimento do ectopterigóide pela base do pterigóide: (0) ligeiramente maior; (1) muito

maior (WERMAN, 1992).

67.Forma  dos  lobos:  (0)  subcilíndricos;  (1)  fusiformes;  (2)  cilíndricos  (PESANTES-

SEGURA, 1989).

68.Forma  do  ápice:  (0)  cônico-arredondado;  (1)  cônico-pontiagudo;  (2)  cilíndrico

(PESANTES-SEGURA, 1989).

69.Orientação dos lobos: (0) paralelos; (1) divergentes (PESANTES-SEGURA, 1989).

70.Distribuição  dos  espinhos:  (0)  homogênea;  (1)  heterogênea  (PESANTES-SEGURA,

1989).

71.Posição dos espinhos grandes: (0) proximal; (1) distal; (2) uniforme.

72.Forma  predominante  dos  espinhos:  (0)  retos;  (1)  curvos;  (2)  ganchos  (PESANTES-

SEGURA, 1989).

73.Espinhos  na  região  mediana:  (0)  restrito  a  uma  parte;  (1)  toda  a  região  mediana

(PESANTES-SEGURA, 1989).

74.Micro-ornamentação  dos  cálices:  (0)  cálices  micro-ornamentados;  (1)  somente  cálices

basais micro-ornamentados; (2) cálices lisos (PESANTES-SEGURA, 1989). 

75.Micro-ornamentação do corpo na face ventral:  (0) parte  da face ventral do corpo com

micro-espinhos:  (1)  toda  a  face  ventral  do  corpo  com  micro-espinhos  (PESANTES-

SEGURA, 1989).

76.Micro-ornamentação  do  corpo  na  fase  dorsal:  (0)  parte  da face  dorsal  do  corpo  com

micro-espinhos; (1) toda a face dorsal do corpo com micro-espinhos; (2) face dorsal do corpo

lisa, sem micro-espinhos (PESANTES-SEGURA, 1989).

77.Micro-ornamentação  da borda do  sulco  espermático:  (0)  micro-espinhos;  (1)  espinhos

pequenos diferenciados (mamiliformes).

78.Saliência  dorsal:  (0)  ausente;  (1)  reduzida;  (2)  desenvolvida  (PESANTES-SEGURA,
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1989).

79.Depressão lateral: (0) ausente; (1) cova; (2) sulco (PESANTES-SEGURA, 1989).

80.Capitulum na face ventral pelo mesmo na face dorsal: (0) menor; (1) igual; (2) maior.

81.Lobos  do  hemipênis:  (0)  profundamente  divididos;  (1)  parcialmente  divididos;  (2)

pobremente divididos (GUTBERLET & HARVEY, 2002).

82.Subcaudais: (0) predominantemente inteiras; (1) divididas (WERMAN, 1992).

83.Região gular: (0) predominantemente escura; (1) presença de manchas pares longitudinais

bordejando as mentonianas; (2) pigmento bordejando as infralabiais na região anterior; (3)

predominantemente clara; (4) pontilhada.

84.Faixa pós-ocular: (0) presente; (1) ausente ou pouco evidente.

85.Faixa pós-ocular: (0) não contorna a comissura bucal; (1) contorna a comissura bucal.

86.Ventre:  (0)  marrom,  tornando-se  claro  póstero-lateralmente;  (1)  claro,  com uma  faixa

escura medial que se estende até aproximadamente o terço anterior do ventre, tornando-se

irregular  ou  coalescendo  posteriormente;  (2)  predominantemente  escuro;  (3)  escuro

lateralmente,  coalescendo  posteriormente,  com tendência a  formar  faixas transversais;  (4)

predominantemente  claro,  com  manchas  pontilhadas  laterais,  mais  concentradas

anteriormente; (5)  predominantemente claro,  podendo  apresentar  manchas pontilhadas  ou

irregulares, estas, quando presentes, mais intensas posteriormente.

87.Manchas dorsais:  (0) trapézio; (1) retangular ou ovalada; (2) ferradura; (3) trapézio +

ferradura; (4) triangular; (5) triangular + ferradura; (6) manchas ausentes ou pouco definidas.

88.Cabeça: (0) uniforme; (1) mancha intercantal e manchas pares simétricas; (2) escura com

linhas  brancas transversais  e  longitudinal;  (3) escura  com desenho  claro  em forma de V

invertido ou A; (4) manchas escuras desorganizadas; (5) pontilhada.

89.Supralabiais total ou parcialmente pigmentadas pela faixa pós-ocular: (0) uma; (1) duas ou

três últimas; (2) quatro ou cinco últimas; (3) ausente ou pouco evidente.

90.Supralabiais:  (0)  predominantemente  escuras;  (1)  claras,  anteriores  ligeiramente

pontilhadas,  mais  intenso na terceira e/ou quarta supralabial; (2) claras,  com pigmento na

sutura entre terceira e quarta escamas; (3) claras, suturas escuras formando blocos distintos

nas seis ou sete escamas anteriores; (4) claras,  praticamente homogêneas; (5) claras,  com

bordas  superiores  e  suturas  pigmentadas;  (6)  amarronzada  homogênea  ou  ligeiramente

pontilhada; (7) amarronzada, margens inferiores claras; (8) pontilhadas.

91.Coloração da ponta da cauda em juvenis: (0) diferenciada; (1) igual (Martins et. al., 2002).



23

92.Cantais: (0) menores que internasais ou (1) maiores.

93.Loreal: (0) fragmentada, (1) inteira subtriangular, (2) inteira retangular (Werman, 1992).

94. Forma da rostral: (0) quadrangular; (1) trapezoidal: (2) subtriangular .

95. Rostral: (0) elevada; (1) normal.

96. Cantorostral: (0) presente; (1) ausente (GUTBERLET & HARVEY, 2002).

97. Cauda: (0) normal; (1) preênsil (GUTBERLET & HARVEY, 2002).

98. Lacunolabial: (0) ausente; (1) presente (WERMAN, 1992).

           3.3 Grupo externo:

Para a análise cladística foram utilizados como grupo externo táxons escolhidos a

partir  de indícios colhidos  de  trabalhos de diversos  autores  (e.g.  WÜSTER  et  al., 2002;

WERMAN, 2005;  CASTOE & PARKINSON, 2006;  FENWICK  et al., 2009), procurando

incluir, com especial referência, os táxons com provável parentesco com as espécies do grupo

abordado.  Também  foram  incluídos  representantes  de  gêneros  afins  cujas  afinidades

aparentemente não são tão próximas. A inclusão destes táxons permitiria  trânsito  entre as

espécies do grupo de trabalho e as do grupo externo, se assim indicassem as análises iniciais,

alterando o grupo de trabalho inicial,  caso contrário,  tornando a hipótese de monofilia  de

Rhinocerophis mais  consistente.  Esta  escolha  também  foi  direcionada  segundo  a

disponibilidade  de  material  nas  coleções  brasileiras.  Trabalhos  recentes  convergem com

respeito ao não agrupamento de algumas espécies sem lacunolabial com as espécies do grupo

de trabalho, entre elas as espécies do grupo neuwiedi (segundo XAVIER in CAMPBELL &

LAMAR (2004)) e B. erythromelas. Estudos de seqüência de DNA mitocondrial vêm sendo

consistentes em agrupar  B. jararaca e/ou  B. insularis (com lacunolabial)  com  B.neuwiedi

e/ou  B. erythromelas (sem lacunolabial) (PARKINSON, 1999; PARKINSON  et al.,  2002;

WÜSTER  et  al.,  2002;  CAMPBELL & LAMAR,  2004;  WERMAN,  2005;  CASTOE  &

PARKINSON, 2006, FENWICK et al. 2009). Outros trabalhos, normalmente mais antigos,

ou que abordam a morfologia externa, hemipeniana e osteologia, propõem que as espécies

sem lacunlabial sejam mais intimamente relacionadas (MAGALHÃES, 1925; VELLARD,

1946; BELLUOMINI & HOGE, 1959; LEMA, 1960a e 1960b; HOGE & BELLUOMINI,

1964; BURGER, 1971; HOGE & ROMANO, 1973; HOGE & ROMANO-HOGE, 1981a e b;

CAMPBELL  &  LAMAR,  1989;  PESANTES-SEGURA,  1989;  WERMAN,  1992).  Há

propostas nas quais as espécies do grupo neuwiedi poderiam ser intimamente relacionadas às
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do grupo de trabalho  (PESANTES-SEGURA,  1989; SALOMÃO  et al.,  1999).  Por outro

lado,  diversos  autores  reconhecem  Bothropoides como  intimamente  relacionados  aos

Bothrops (grupos  jararacussu e  atrox) (PARKINSON  et al.,  2002; WÜSTER  et al.  2002;

CAMPBELL & LAMAR, 2004; WERMAN, 2005; CASTOE & PARKINSON, 2006), o que

indica a sua escolha como bom grupo externo. Deste modo, foram selecionadas as seguintes

espécies  como  representantes  do  grupo  externo:  Bothropoides  jararaca,  B.  insularis,  B.

neuwiedi e B. erythromelas, com maior possibilidade de serem intimamente relacionadas com

o grupo de trabalho e  Bothrops jararacussu, B. brazili,  B.  moojeni,  B.  atrox,  Bothriopsis

bilineata e B. taeniata como espécies representantes da linhagem irmã de Bothropoides.

Justifica-se a inclusão de Bothrocophias hyoprora, pois esta é representante do gênero

irmão de  Rhinocerophis –  Bothropoides –  Bothriopsis –  Bothrops, indicada para enraizar o

cladograma. 

3.4 Análise filogenética

As hipóteses sobre as relações filogenéticas foram inferidas de acordo com o método

da Sistemática Filogenética proposto por Henning (1950 e 1966). Os dados foram analisados

sob o critério de máxima parcimônia (KLUGE & FARRIS, 1969; FARRIS 1970) utilizando o

programa TNT (GOLOBOFF et al., 2006). Este programa foi escolhido por ser o único que

permite a análise de caracteres contínuos sem a necessidade de convertê-los em caracteres

discretos.  A polarização dos caracteres se deu pelo  método do grupo externo (NIXON &

CARPENTER, 1993). O ponto de enraizamento foi fixado em Bothrocophias hyoprora e os

grupos  externos  foram  incluídos  na  matriz  e  analisados  simultaneamente  (NIXON  &

CARPENTER, 1993). A busca pela árvore mais parcimoniosa se deu por meio de um método

exato (Implicit Enumeration) e consideraram-se todos os caracteres com pesos iguais.

Os caracteres contínuos foram codificados segundo Goloboff (2006), considerando-se

a variação  entre  a  média  ± Erro  Padrão.  Os  cálculos  foram realizados com o programa

Assistat (SILVA & AZEVEDO, 2006) e os resultados divididos por cem para se adequar ao

programa. Caracteres contínuos são sempre tratados como aditivos pelo TNT (otimização de

FARRIS, 1970). Caracteres multi-estado foram codificados numericamente e tratados como

não-aditivos (otimização de FITCH, 1971).

Para a codificação de caracteres polimórficos levou-se em consideração o n amostral

(WIENS,  1995; WIENS & SERVEDIO, 1997).  Para amostras com  n ≥ 10 calculou-se  a
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frequência  do  estado  em questão  (WIENS,  1995),  a  qual  foi  utilizada  diretamente.  Para

amostras com n ≤ cinco, o polimorfismo foi codificado como estado intermediário e tratado

como não aditivo (CAMPBELL & FROST, 1993; WIENS, 1995). Caracteres desconhecidos

ou inaplicáveis foram codificados como (?).

O  método  bootstrap  (FELSESTEIN,  1985)  utilizando  1000  pseudoreplicações  foi

realizado  para  estimar  o  suporte  dos  clados.  Consideraram-se  os  clados  bem suportados

quando suas proporções foram iguais ou superiores a 70% (HILLIS & BULL, 1993).

Foram realizadas as seguintes análises separadamente, de acordo com a metodologia

citada: a) análise I: todos os caracteres e b) análise II: caracteres contínuos. Estas análises

foram realizadas separadamente para testar o sinal filogenético dos caracteres contínuos.  

3.5 Distribuição geográfica

Os mapas de distribuição das espécies de Rhinocerophis foram realizados por meio do

levantamento  das coordenadas geográficas a partir  dos registros de tombo  dos espécimes

examinados, as quais foram plotadas no programa Diva-Gis (HIJMANS et al., 2006).

4. RESULTADOS

A análise da matriz contendo todos os 99 caracteres (anexo I), resultou em uma única

árvore mais parcimoniosa (figura 1) com 195.784 passos, IC = 0,67 e IR = 0,79.
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Os clados resultantes desta análise e as sinapomorfias que os sustentam estão listados

a seguir. Também constam informações sobre o suporte de cada clado (Bootstrap = Bs), os

índices de consistência (IC) e retenção (IR) de cada caráter e as transições de estados dos

caracteres.  As  autapomorfias  das  espécies  também  foram  listadas,  uma  vez  que  são

importantes na diagnose das mesmas.

A  topologia  resultante  da  análise  incluindo  somente  caracteres  contínuos  está

representada  na  figura  2.  As  variações  encontradas  nos  espécimes  examinados  estão

representadas na Tabela 1.

4.1 Clados e sinapomorfias:

((Rhinocerophis ammodytoides – Rhinocerophis itapetiningae) ((Rhinocerophis alternatus –

Rhinocerophis jonathani) (Rhinocerophis cotiara – Rhinocerophis fonsecai)))) (Bs = 13)

Número de supralabiaias [5 (7,9 - 8 →  8,1 - 8,3)]  

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de intersupraoculares [9 ( 6,5 - 6,9 → 7,8 – 8,4)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de intercantais [10 (4,4 - 4,6 → 6 - 6,1)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de gulares inferiores [16 (5,6 → 6,1)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número de dentes no palatino [24 (3 - 4,5 → 2 - 2,7)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Número de dentes no dentário [26 (12 → 11)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (22 - 25%  → 30 - 48%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Angular e esplenial [51 (0 → 3)] 

(IC = 0,75; IR = 0,75)

Crista do composto [54 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,75)

Região gular [83 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)
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(R. ammodytoides – R. itapetiningae) (Bs = 60)

Número de interrictais [7 (28,7 - 28,9 → 28 - 28,6)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de escamas gulares entre as mentonianas e pré-ventrais[17 (4,6 - 5,4 → 5,5 - 5,8)]

(IC = 0,44; IR = 0,40)

Número de pós-foveais [21 (1,2 - 1,6 → 1)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de manchas dorsais [23 (17,9 - 23,4 → 28,8)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)

Número de dentes no pterigóide [25 (11 - 12 → 10)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Número de dentes no dentário [26 (11 → 10)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Frequência de internasais em contato [28 (95 - 97%  → 100%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Frequencia de pré-lacunal em contato com a segunda supralabial [29 (87 - 95% → 100%)]

(IC = 0,57; IR = 0,54)

Frequencia de sublacunal em contato com a terceira supralabial [30 (85%  → 95%)]

(IC = 0,43; IR = 0,63)

Supratemporal em vista dorsal [47 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Extremo anterior do basisfenóide [56 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Forma do nasal [59 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Lobos do hemipênis [81 (0 → 1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Manchas dorsais [87 (0 → 1)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)

((R. alternatus – R. jonathani) (R. cotiara – R. fonsecai)) (Bs = 92)
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Número de escamas dorsais anteriores [0 (25,5 - 27 → 27,3 - 27,4)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de escamas dorsais posteriores [2 (19 - 19,7 → 20,8 - 21,5)]

(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de subcaudais em machos [4 (43,5 - 45 → 38,2 - 40,1)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de interrictais [7 (28,7 - 28,9 → 29,8 - 29,9)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de intersupraoculares [9 (7,8 - 8,4 → 10,4 - 10,6)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de interoculolabiais [14 (12 - 14 → 1,9 - 2)]

(IC = 0,73; IR = 0,79)

Número de escamas que formam a fosseta loreal [22 (32 - 34 → 3,6 - 3,7)]

(IC = 0,75; IR = 0,81)

Margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal [49 (0 → 3)]

(IC = 0,75; IR = 0,88)

Dentes do pterigóide [52 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

Forma do pós-frontal [55 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,88)

Posição dos espinhos grandes no hemipênis [71 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Forma predominante dos espinhos do hemipênis [72 (1 → 2)]

(IC = 0,50; IR = 0,75)

Saliência dorsal [78 (0 → 2)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Depressão lateral [79 (0 → 2)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

(R. alternatus – R. jonathani) (Bs = 98)

Número de escamas dorsais no meio corpo [1 (24,9 - 26,7 → 27,4 - 28)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)
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Número de supralabiais [5 (8,2 - 8,3 → 8,8 - 8,9)]

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de infralabiais [6 (10,5 - 11,1 → 12,9 - 13)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de interrictais [7 (29,8 - 29,9 → 30,7 - 31)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de suboculares [12 (1,4 - 2 → 2,4 - 2,6)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de interoculolabiais [14 (1,9 - 2 → 2,1 - 2,2)]

(IC = 0,73; IR = 0,79)

Número de pré-foveais [19 (4,2 - 4,4 → 5,6 - 6)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de subfoveais [20 (1,6 - 1,9 → 2,7 - 2,8)]

(IC = 0,64; IR = 0,80)

Frequencia de pré-lacunal em contato com a segunda supralabial [29 (87 - 92% →  14%)]

(IC = 0,57; IR = 0,54)

Posição do processo coanal [41 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Haste do ectopterigóide [60 (3 → 1)]

(IC = 0,43; IR = 0,50)

Cabeça [88 (1 → 2)]

(IC = 0,83; IR = 0,83)

(R. cotiara – R. fonsecai) (Bs = 99)

Número de ventrais em machos [3 (159,8 - 162,9 → 152,4 - 154,6)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais machos [4 (38,2 - 42,1 → 32,9 - 33,9)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de intersupraoculares [9 (10,4 - 10,6 → 10,8 - 11)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (8,3 - 8,5 → 6,8 - 7)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)
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Número de infralabiais em contato com as mentonianas [18 (3 - 3,1 → 2,7 - 2,8)]

(IC = 0,47; IR = 0,23)

Número de espinhos no hemipênis [27 (35 → 32)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Frequência de internasais em contato [28 (95 - 97%  → 80%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Angular e esplenial [51 (2 → 3)]

(IC = 0,75; IR = 0,67)

Proótico/Parietal [64 (0 → 1)]

(IC = 0,33; IR = 0,60)

Micro-ornamentação dos cálices do hemipênis [74 (1 → 2)]

(IC = 0,50; IR = 0,67)

Micro-ornamentação na borda do sulco espermático [77 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Ventre [86 (1 → 2)]

(IC = 1; IR = 1)

Cabeça [88 (2 → 3)]

(IC = 0,83; IR = 0,83)

Supralabiais [90 (1 → 2)]

(IC = 1; IR = 1)

(((((Bothropoides  neuwiedi  –  Bothropoides  erythromelas)  (Bothropoides  jararaca  –

Bothropoides insularis) (Bothriopsis bilineata – Bothriopsis taeniata) (Bothrops jararacussu

– Bothrops brazili) (Bothrops atrox – Bothrops moojeni))))) (Bs = 93)

Número de dentes no dentário [26 (12 → 13 - 13,1)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Parede ântero-lateral da cavidade da fosseta na maxila [33 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Processo dorsal da pré-maxila [36 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Projeção na base do ectopterigóide [38 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,88)
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Margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal [49 (0 → 2)]

(IC = 0,75; IR = 0,86)

Proótico/Parietal [64 (0 → 1)]

(IC = 0,33; IR = 0,60)

Forma dos lobos [67 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Forma do ápice [68 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Orientação do lobos [69 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Micro-ornamentação na face ventral do corpo do hemipênis [75 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,80)

Micro-ornamentação na face dorsal do corpo do hemipênis [76 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,75)

(B. neuwiedi – B. erythromelas) (Bs = 48)

Número de interrictais [7 (28,7 - 28,9 → 27,1 - 27,9)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (8,3 - 8,5 → 7,9 - 8,2)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Fosseta na superfície póstero-lateral da região anterior do ectopterigóide [37 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

Forma do pós-orbital [55 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,88)

Margem medial da porção dorsal do pré-frontal [58 (1 → 2)]

(IC = 1; IR = 1)

Micro-ornamentação dos cálices [74 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,67)

((((B. jararaca – B. insularis) (B. bilineata – B. taeniata) (B. jararacussu – B. brazili) (B.

atrox – B. moojeni)))) (Bs = 76)

Número de ventrais em machos [3 (159,8 - 162,9 → 170,4 - 187)]
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(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais machos [4 (43,5 - 45 → 56,1 - 59,3)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de intercantais [10 (4,4 - 4,6 → 4,3)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (8,3 - 8,5 → 9,7 - 9,9)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de interoculolabiais [14 (1,2 - 1,4 → 1,1)]

(IC = 0,73; IR = 0,79)

Número de subfoveais [20 (0,6-1,1 → 0)]

(IC = 0,64; IR = 0,80)

Número de escamas que formam a fosseta loreal [22 (3,1 - 3,2 → 3)]

(IC = 0,75; IR = 0,81)

Número de dentes do pterigóide [25 (12 - 15 → 15,6 – 15,9)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Número de dentes no dentário [26 (13 - 14 → 16 - 16,5)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Número de espinhos no hemipênis [27 (40 - 43 → 73 - 79)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Posição do processo coanal [41 (0 → 2)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Forame na superfície ventral do processo lateral do proótico [44 (0 → 2)]

(IC = 1; IR = 1)

Posição dos espinhos grandes no hemipênis [71 (0 → 2)]

(IC = 1; IR = 1)

Lacunolabial [98 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

(B. jararaca – B. insularis) (Bs = 88)

Número de supralabiais [5 (7,9 - 8 → 8,1)]

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de pós-oculares [11 (2 → 1,9)]
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(IC = 0,43; IR = 0,61)

Número de dentes no palatino [24 (4,5 → 5)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Número de espinhos no hemipênis [27 (73 - 89 → 101)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Processo lateral do supratemporal [48 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,67)

Dentes do pterigóide [52 (0 → 2)]

(IC = 067; IR = 0,80)

Pós-frontal em contato com o frontal [61 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Micro-ornamentação dos cálices [74 (0 → 2)]

(IC = 0,50; IR = 0,67)

Manchas dorsais [87 (0 → 4)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)

(((B. bilineata – B. taeniata) (B. jararacussu – B. brazili) (B. atrox – B. moojeni))) (Bs = 90)

Número de escamas dorsais no meio do corpo [2 (19 - 19,2 → 19,5 - 19,8)]

(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de intercantais [10 (4,3 → 3,9)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de pré-foveais [19 (3,4 - 3,5 → 2,3 - 2,4)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Comprimento da presa [35 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Fosseta na superfície posterolateral do ectopterigóide [37 (0 → 2)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

Processo ventral do basioccipital [62 (1 → 2)]

(IC = 0,67; IR = 0,83)

Distribuição dos espinhos no hemipênis [70 (1 → 0)]

(IC = 0,50; IR = 0,83)

(B. bilineata – B. taeniata) (Bs = 99)
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Número de ventrais machos [3 (170,4 - 187 → 204, 9 - 207)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais machos [4 (56,1 - 63,3 → 69,5 - 71,5)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de pós-cantais [8 (1,1 → 1,2 - 1,3)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (9,7 - 9,9 → 11,3 - 11,7)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de gulares inferiores [16 (5,6 → 6,2 - 6,5)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número de gulares entre as mentonianas e pré-ventral [17 (4,5 - 4,6 → 5,2 - 5,3)]

(IC = 0,44; IR = 0,40)

Superfície dorsal dos frontais [45 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,50)

Subcaudais [82 (1 → 0)]

(IC = 0,50; IR = 0,50)

Região gular [83 (3 → 4)]

(IC = 1; IR = 1)

Manchas dorsais [87 (0 → 6)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)

Cabeça [88 (0 → 5)]

(IC = 0,83; IR = 0,83)

Supralabiais [90 (6 → 8)]

(IC = 1; IR = 1)

Cauda [97 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

((B. jararacussu – B. brazili) (B. atrox – B. moojeni)) (Bs = 98)

Número de pós-foveais [21 (1,2 → 1)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Manchas dorsais [23 (17,9 - 18  → 16,6 - 17,8)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)
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Parede medial da cavidade da fossa da maxila [32 (1 → 2)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

Processo medial do ectopterigóide [39 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Forma do pós-frontal [55 (0 → 2)]

(IC = 0,67; IR = 0,88)

Comprimento do ectopterigóide pela base do pterigóide [66 (0 → 1)] 

(IC = 1; IR = 1)

Forma predominante dos espinhos do hemipênis [72 (1 → 0)]

(IC = 0,50; IR = 0,75)

Capitulum ventral pelo capitulum dorsal [80 (2 → 0)]

(IC = 0,50; IR = 0,71)

(B. jararacussu – B. brazili) (Bs = 87)

Número de dorsais anteriores [0 (26,8 - 27,4 → 25,9 - 26,5)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de intercantais [10 (3,9 → 2,5 - 3,4)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de suboculares [12 (1,2 - 1,4 → 1,5 - 1,7)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (9,7 - 9,9 → 8,9 - 9)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de espinhos no hemipênis [27 (83 - 89 → 130)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Processo lateral do supratemporal [48 (0 → 1)]

(IC = 0,50; IR = 0,67)

Saliência dorsal no hemipênis [78 (0 → 1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Depressão lateral [79 (0 → 1)]

(IC = 0,40; IR = 0,89)

Manchas dorsais [87 (0 → 5)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)
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Supralabiais [90 (6 → 7)]

(IC = 1; IR = 1)

(B. atrox – B. moojeni) (Bs = 95)

Número de infralabiais [6 (10,3 - 10,5 → 90,8 - 10)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de gulares superiores [15 (3,4 - 3,6 → 3,1 - 3,3)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Supratemporal em contato com o parietal [46 (0 → 1)]

(IC = 1; IR = 1)

Margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal [49 (2 → 3)]

(IC = 0,75; IR = 0,86)

Forma dos lobos [67 (1 → 2)]

(IC = 067; IR = 0,86)

Forma do ápice [68 (1 → 2)]

(IC =0,67; IR = 0,86)

Espinhos na região mediana [73 (0 → 1)]

(IC = 0,33; IR = 0,33)

Faixa pós-ocular contorna a comissura bucal [85 (0 → 1)]

(IC = 0,67; IR = 0,50)

4.2 Autapomorfias:

Rhinocerophis alternatus 

Número de dorsais anteriores [0 (30,5 – 30,8)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de dorsais no meio corpo [1 (30,6 – 30,9)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de dorsais posteriores [2 (22,3 – 22,5)]

(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de ventrais em machos [3 (168,9 – 169,9)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Frequencia de sublacunais fundidas à pré-ocular inferior [31 (15%)]
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(IC = 0,29; IR = 0,20)

Rhinocerophis jonathani

Número de supralabiais [5 (10,1 – 10,7)]

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de escamas infralabiais [6 (13,4 – 13,8)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de interrictais [7 (32 – 33,2)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de suboculares [12 (2,7 – 3,1)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (9,4 – 9,9)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de interoculolabiais [14 (2,7 – 3)]

(IC = 0,73; IR = 0,79) 

Número de pré-foveais [19 (7,1 – 8,9)] 

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de subfoveais [20 (3,7 – 4,7)]

(IC = 0,64; IR = 0,80)

Número de dentes no palatino [24 (1,5)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Número de dentes no pterigóide [25 (10)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Frequência de internasais em contato [28 (100%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Frequência de pré-lacunal em contato com a segunda supralabial [29 (0%)]

(IC = 0,57; IR = 0,54)

Frequência de subocular fundida à pré-ocular inferior [31 (60%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Espinhos na região mediana do hemipênis [73 (1)]

(IC = 0,33; IR = 0,33)

Supralabiais [90 (3)]
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(IC = 1; IR = 1)

Rhinocerophis cotiara

Número de intersupraoculares [9 (11,4 – 11,6)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de gulares entre as mentonianas e pré-ventral [15 (3,3 – 3,4)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Número de infralabiais em contato com a mentoniana [18 (2,3 -2,5)]

(IC = 0,47; IR = 0,23)

Número de manchas dorsais [23 (15,5 – 16)]

(IC = 0,54; IR = 0,32) 

Número de dentes no dentário [26 (12,3 -13,6)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Número de espinhos no hemipênis [27 (28)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Frequência de internasais em contato [28 (72%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Frequência de sublacunal em contato com a terceira supralabial [30 (68%)]

(IC = 0,43; IR = 0,63)

Frequência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (72%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Micro-ornamentação da face dorsal do corpo do hemipênis [76 (2)]

(IC = 0,67; IR = 0,75)

Manchas dorsais [87 (3)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)

Rhinocerophis fonsecai

Número de dorsais no meio do corpo [1 (24 – 24,5)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de ventrais em machos [3 (147,7 – 149,1)]

(IC = 0,57; IR =0,51)

Número de subcaudais em machos [4 (30,3 – 31,4)]
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(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de infralabiais [6 (10,3 – 10,4)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Haste do ectopterigóide [60 (2)]

(IC = 0,43; IR = 0,50)

Faixa pós-ocular [85 (2)]

(IC = 0,67; IR = 0,50)

Rhinocerophis ammodytoides

Número de dorsais anteriores [0 (23,3 -23,9)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de dorsais no meio do corpo [1 (23,5 – 23,9)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de dorsais posteriores [2 (17,2 – 17,7)]

(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de supralabiais [5 (9,4 – 9,7)]

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de infralabiais [6 (12 -12,3)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de pós-cantais [8 (1,3 – 1,5)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de intercantais [10 (6,2 – 6,5)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de suboculares [12 (2,7 – 2,8)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (9,4 – 9,7)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de gulares entre as mentonianas e pré-ventral [15 (3,8 – 4)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Número de gulares inferiores [16 (6,7 – 7)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número de dentes no dentário [26 (9,1 – 9,9)]
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(IC = 0,67; IR = 0,89)

Número de espinhos no hemipênis [27 (47)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Frequência de sublacunal em contato com a terceira supralabial [30 (100%)]

(IC = 0,43; IR = 0,63)

Frequência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (66%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Haste do ectopterigóide [60 (0)]

(IC = 0,43; IR = 0,50)

Processo ventral do basioccipital [62 (0)]

(IC = 0,67; IR = 0,83)

Espinhos na região mediana do hemipênis [73 (1)]

(IC = 0,33; IR = 0,33)

Saliência dorsal [78 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Depressão lateral [79 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Ventre [86 (4)]

(IC = 1; IR = 1)

Loreal [93 (2)]

(IC = 1; IR = 0)

Forma da rostral [94 (2)]

(IC = 1; IR = 0)

Rostral [95 (1)]

(IC = 0,50; IR = 0)

Rhinocerophis itapetiningae

Número de ventrais em machos [3 (164,7 – 165,3)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais em machos [4 (50,6 – 51,1)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de infralabiais [6 (10 – 10,2)]
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(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de interrictais [7 (25,1 -25,6)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de pós-cantais [8 (0,8 – 0,9)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de dentes no palatino [24 (0)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Número de espinhos no hemipênis [27 (31)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Posição do processo coanal [41 (1)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Angular e esplenial [51 (1)]

(IC = 0,75; IR = 0,75)

Parietal póstero-lateral / proótico [64 (1)]

(IC = 0,33; IR = 0,60)

Lobos cilíndricos [67 (2)]

(IC = 0,43; IR = 0,63)

Forma do ápice [68 (2)]

(IC = 0,67; IR = 0,86)

Micro-ornamentação da face ventral do corpo do hemipênis [75 (1)]

(IC = 0,50; IR = 0,80)

Micro-ornamentação da face dorsal do corpo do hemipênis [76 (1)]

(IC = 0,67; IR = 0,75)

Supralabiais [90 (4)]

(IC = 1; IR = 1)

Bothropoides neuwiedi

Número de pós-cantais [8 (1,2 – 1,3)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de intersupraoculares [9 (8,6 – 9,1)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de intercantais [10 (4,8 – 5,3)]
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(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (7,3 – 7,7)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de interoculolabiais [14 (1,7 – 1,9)]

(IC = 0,73; IR = 0,79)

Número de infralabiais em contato com as mentonianas [18 (3,2 – 3,3)]

(IC = 0,47; IR = 0,23)

Número de manchas dorsais [23 (18,9 – 19,4)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)

Número de dentes do pterigóide [25 (11)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Frequência de internasais em contato [28 (90%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Frequência de sublacunal em contato com a terceira supra labial [30 (70%)]

(IC = 0,43; IR = 0,63)

Angular e esplenial parcialmente fusionados ou separados [51 (3)]

(IC = 0,75; IR = 0,75)

Dentes do ectopterigóide [52 (1)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

Depressão lateral [79 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Faixa pós-ocular contorna a comissura bucal [85 (1)]

(IC = 0,67; IR = 0,50)

Manchas dorsais [87 (3)]

(IC = 0,86; IR = 0,86)

Bothropoides erythromelas 

Número de dorsais anteriores [0 (21,3 – 21,7)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de dorsais no meio do corpo [1 (20,8 -21,2)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de dorsais posteriores [2 (17 – 17,3)]
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(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de ventrais em machos [3 (150,9 – 152,4)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais em machos [4 (38,5 – 40,1)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de interrictais [7 (25 – 25,90]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de pós-cantais [8 (8 -10)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de intersupraoculares [9 (5,6 – 6,2)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de pós-oculares [11 (2,1 -2,3)]

(IC = 0,43; IR = 0,61)

Número de suboculares [12 (1,8 – 2)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de gulares entre as mentonianas e a pré-ventral [15 (2,8 – 3,1)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Número de pré-foveais [19 (2,6 -3)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de pós-foveais [21 (0,9 – 1,1)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Frequência de pré-lacunal em contato com a segunda supralabial [29 (98%)]

(IC = 0,57; IR = 0,54)

Bothropoides jararaca 

Número de dorsais no meio do corpo  [1 (24,2 – 24,8)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de ventrais em machos [3 (190,6 – 198,7)]

(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de gulares superiores [15 (3 – 3,3)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Frequência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (30%)]
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(IC = 0,29; IR = 0,20)

Forame na superfície ventral do processo lateral do proótico [44 (1)]

(IC = 1; IR = 1)

Forma predominante dos espinhos no hemipênis [72 (2)]

(IC = 0,50; IR = 0,75)

Saliência dorsal [78 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Depressão lateral [79 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Cabeça [88 (4)]

(IC = 0,83; IR = 0,83)

Bothropoides insularis

Número de pós-cantais [8 (1,7 – 1,9)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de suboculares [12 (1)]

(IC = 0,41; IR = 0,43)

Número de gulares superiores [15 (4,4 – 4,8)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Número de gulares inferiores [16 (5,8- 6,1)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número de infralabiais em contato com as mentonianas [18 (2,4 -2,7)]

(IC = 0,47; IR = 0,23)

Número de pré-foveais [19 (3,6 – 4,1)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de manchas dorsais [23 (13,5 – 14,10)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)

Número de dentes no pterigóide [25 (17)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Número de espinhos no hemipênis [27 (104)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Superfície dorsal dos frontais [45 (1)]
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(IC = 0,50; IR = 0,50)

Faixa pós-ocular [84 (1)]

(IC = 0,50; IR = 0)

Bothriopsis bilineata

Número de interrictais [7 (31,5 – 32,3)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de pós-cantais [8 (1,4 – 1,6)]

(IC = 0,44; IR = 0,09)

Número de escamas em contato com a supraocular [13 (12,7 – 13,2)]

(IC = 0,61; IR = 0,67)

Número de interoculolabiais [14 (0,7 – 0,8)]

(IC = 0,73; IR = 0,79)

Número de gulares entre as mentonianas e a pré-ventral [16 (7,2 – 7,7)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número de subfoveais [20 (1 – 2)]

(IC = 0,64; IR = 0,80)

Número de dentes no palatino [24 (5)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Frequência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (28)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Margens pósterolaterais da superfície dorsal do parietal [49 (0)]

(IC = 0,75; IR = 0,86)

Saliência dorsal [78 (1)]

(IC = 0,40; IR = 0,57)

Bothriopsis taeniata

Número de dorsais anteriores [0 (28,5 – 29,7)]

(IC = 0,49; IR = 0,18)

Número de dorsais no meio do corpo [1 (26,7 – 27,5)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de ventrais em machos [3 (232,2 – 234,1)]
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(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais em machos [4 (71,9 – 73,8)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de supralabiais [5 (7)]

(IC = 0,48; IR = 0,31)

Número de intersupraoculares [9 (5,4 – 5,8)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de pré-foveais [19 (1,7 – 1,9)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de dentes no palatino [24 (3)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Número de espinhos no hemipênis [27 (55)]

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (0%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Bothrops jararacussu

Número de dorsais posteriores [2 (18,7 – 19)]

(IC = 0,50; IR = 0,47)

Número de interrictais [7 (27 – 27,8)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de intersupraoculares [9 (5,4 – 5,8)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de intercantais [10 (1,9 – 2,2)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de gulares entre as mentonianas e pré-ventral [17 (3,5 – 3,9)]

(IC = 0,44; IR = 0,40)

Número de dentes no pterigóide [25 (15)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Número de dentes no dentário [26 (14,8 – 15,5)]

(IC = 0,67; IR = 0,89)

Número de espinhos no hemipênis [27 (170)]



47

(IC = 0,66; IR = 0,80)

Bothrops brazili

Número de escamas dorsais no meio do corpo [1 (25,7 – 26,2)]

(IC = 0,52; IR = 0,20)

Número de infralabiais [6 (10,7 – 11,2)]

(IC = 0,51; IR = 0,43)

Número de intersupraoculares [9 (7,1 – 7,4)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de gulares superiores [15 (4,6 – 4,8)]

(IC = 0,34; IR = 0,06)

Número de gulares inferiores [16 (6,3 – 6,6)]

(IC = 0,37; IR = 0,33)

Número do gulares entre as mentonianas e pré-ventral [17 (5)]

(IC = 0,44; IR = 0,40)

Número de infralabiais em contato com as mentonianas [18 (2,1 – 2,5)]

(IC = 0,47; IR = 0,23)

Número de manchas dorsais [23 (14,5 – 15,4)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)

Número de dentes no palatino [24 (3)]

(IC = 0,45; IR = 0,59)

Freqüência de internasais em contato [28 (50%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (0%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Faixa pós-ocular [84 (1)]

(IC = 0,50; IR = 0)

Supralabiais total ou parcialmente pigmentadas pela faixa pós-ocular [89 (3)]

(IC = 0,50; IR = 0,57)

Bothrops atrox

Número de ventrais em machos [3 (190,1 – 192,8)]
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(IC = 0,57; IR = 0,51)

Número de subcaudais em machos [4 (68,2 – 69,7)]

(IC = 0,60; IR = 0,79)

Número de interrictais [7 (27,6 – 28,3)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de pós-oculares [11 (2,2 – 2,4)]

(IC = 0,43; IR = 0,61)

Número de pré-foveais [19 (1,3 -1,6)]

(IC = 0,63; IR = 0,70)

Número de manchas dorsais [23 (16 – 16,5)]

(IC = 0,54; IR = 0,32)

Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (35%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Bothrops moojeni

Número de interrictais [7 (29,5 – 30,1)]

(IC = 0,44; IR = 0,35)

Número de intersupraoculares [9 (7,5 – 7,9)]

(IC = 0,47; IR = 0,62)

Número de intercantais [10 (4,4 – 4,7)]

(IC = 0,82; IR = 0,92)

Número de dentes no pterigóide [25 (17)]

(IC = 0,47; IR = 0,76)

Freqüência de internasais em contato [28 (30%)]

(IC = 0,35; IR = 0,23)

Freqüência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior [31 (0%)]

(IC = 0,29; IR = 0,20)

Fosseta na superfície pósterolateral da região anterior do ectopterigóide [37 (0)]

(IC = 0,67; IR = 0,80)

4.3 Caracteres discutidos

4.3.1 Caracteres osteológicos:

[32] Parede medial da cavidade da fossa na maxila: (0) ausente ou pouco desenvolvida; (1)
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presente, moderadamente desenvolvida; (2) presente, bem desenvolvida (Figura 10).

Werman (1992) descreve quatro estados para este caráter, entretanto, não apresenta nenhum

parâmetro que permita diferenciá-los precisamente. Gutberlet (1998) considera os estados 0 e

1 descritos por esse autor como um único estado (0).

No presente estudo, a definição do estado 0 segue Gutberlet  (1998).  A parede medial da

cavidade da fosseta é desenvolvida nos estados 1 e 2, o que as diferencia,  no entanto, é a

presença, no estado 2, de um processo na borda inferior da parede medial da cavidade da

fosseta que ultrapassa o limite da base da maxila. 

O  estado  0  ocorre  em  Bothrocophias  hyoprora e  em  Rhinocerophis ammodytoides e

Rhinocerophis itapetiningae.  O  estado  1  é  sinapomórfico  para  Rhinocerophis  alternatus,

Rhinocerophis  jonathani,  Rhinocerophis  cotiara,  Rhinocerophis  fonsecai,  Bothropoides

neuwiedi,  Bothropoides  erythromelas,  Bothropoides  jararaca,  Bothropoides  insularis,

Bothriopsis  bilineata e  Bothriopsis  taeniata.  O  estado  2 é  sinapomórfico  para  Bothrops

jararacussu, Bothrops brazili, Bothrops atrox e Bothrops moojeni.

[33]  Parede ântero-lateral da cavidade da fossa  na  maxila:  (0)  circular; (1) quadrangular

(Figura 10).

Werman (1992) descreve três estados para este caráter e os diferencia pela presença de uma

projeção arredondada, a qual pode ou não portar uma pequena fossa.  No presente estudo

houve dúvidas quanto a identificação desta projeção. Gutberlet & Harvey (2002) reduzem os

estados deste caráter à presença ou não de um pequena fossa. Os táxons aqui examinados não

apresentam fosseta na parede ântero-lateral da cavidade da fosseta na maxila,  no entanto,

observou-se variação quanto à forma da borda dessa parede, a qual foi dividida nos estados

acima descritos.

Bothrocophias hyoprora, R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  R. alternatus, R. jonathani,  R.

cotiara e  R.  fonsecai compartilham o  estado  0,  enquanto  os  demais  táxons  examinados

compartilham o estado 1. 

[34]  Processo  súpero-anterior  da  cabeça  do  ectopterigóide:  (0)  retangular;  (1)  com uma

pequena projeção voltada para trás (Figura 9).

Em todos os táxons examinados a porção anterior da cabeça do ectopterigóide forma uma

forquilha (Y). O processo superior, no entanto, é retangular e maior que o processo inferior e
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pode apresentar-se de duas formas: sem projeção (estado 0) ou com pequena projeção voltada

para trás, formando algo semelhante a um T (estado 1). 

O estado 0 ocorre em  B. hyoprora,  R. ammodytoides,  R. itapetiningae, R.  alternatus, R.

jonathani,  R. cotiara  e  R.  fonsecai  e em  B.  jararaca  e  B.  insularis.  As  demais  espécies

apresentam o estado 1.

[35] Presa: (0) curta; (1) longa.

Werman (1992) considerou a presa curta quando apresentava comprimento igual ou sub-igual

à altura da maxila e longa, quando era maior que a altura da maxila. No entanto, em todos os

táxons examinados neste estudo, o comprimento da presa é maior que a altura da maxila,

portanto, considerou-se curta a presa com até uma vez e meia o tamanho da maxila e longa,

quando ultrapassava esta medida.

Presa  curta  ocorre  em  B.  hyoprora,   R.  alternatus,  R.  jonathani,  R.  ammodytoides,  R.

itapetiningae,  R.  cotiara,  R.  fonsecai,  B.  neuwiedi,  B.  erythromelas,  B.  jararaca e  B.

insularis. Os demais táxons estudados apresentam presa longa.

[36] Processo dorsal da pré-maxila: (0) curto; (1) longo (Figura 6).

Considerou-se o processo dorsal curto quando não atingia a altura do nasal e longo quando

sua extremidade era aproximadamente ou da mesma altura que o nasal.

Processo dorsal da pré-maxila curto é compartilhado por B. hyoprora,  R. ammodytoides,  R.

itapetiningae,  R. alternatus, R.  jonathani,  R. cotiara  e  R. fonsecai,  enquanto nos demais

táxons estudados o processo é longo.

[37] Fosseta na superfície póstero-lateral da região anterior do ectopterigóide: (0) única; (1)

par. 

O estado 0 ocorre em  B. hyoprora,  R. ammodytoides, R.  itapetiningae,  R. alternatus,  R.

jonathani, R. cotiara, R. fonsecai, B. jararaca, B. insularis e em B. moojeni. Em B. neuwiedi

e B. erythromelas este caráter é polimórfico. O estado 1 é sinapomórfico para B. bilineata, B.

taeniata, B. jararacussu, B. brazili e B. atrox.

[38] Base do ectopterigóide no ponto de articulação com o pterigóide: (0) com uma projeção

curta triangular;  (1) com uma projeção curta,  arredondada; (2)  com uma projeção longa
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arredonda.

Este caráter foi descrito por Werman (1992), o qual o divide em três estados, no entanto, este

autor não utiliza um parâmetro que permita diferenciar precisamente os estados curto e longo

estabelecidos por ele. No presente estudo o tamanho da projeção é medido em relação à haste

do ectopterigóide na porção imediatamente anterior  ao processo medial, sendo a curta igual

ou inferior a esta medida e a longa, maior. 

Bothrocophias hyoprora, R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  R. alternatus,  R. jonathani,  R.

cotiara e R. fonsecai  compartilham o estado 0. O estado 1 é sinapomórfico para B. neuwiedi,

B.  erythromelas,  B.  jararaca, B.  insularis  e  autapomórfico  para  B.  bilineata. Bothiopsis

taeniata, B. jararacussu, B. brazili, B. atrox e B. moojeni, compartilham o estado 2.

[39] Processo medial da porção posterior do ectopterigóide: (0) pouco desenvolvido; (1) bem

desenvolvido. 

No presente estudo considerou-se o processo medial pouco desenvolvido quando não estava

em contato com os dentes do pterigóide e desenvolvido quando contatavam os dentes do

pterigóide.

O estado 0 ocorre em todos os táxons examinados, exceto em B. jararacussu, B. brazili,  B.

atrox e B. moojeni.

[40] Margem lateral do pré-frontal: (0) reta; (1) côncava.

Margem lateral do pré-frontal reta foi observada somente em B. hyoprora, as demais espécies

estudadas apresentam margem lateral do pré-frontal ligeiramente côncava.

[41] Posição do processo coanal: (0) medial; (1) anterior; (2) posterior (Figura 9). 

A posição do processo coanal  foi estabelecida em relação ao osso palatino.

Bothrocophias  hyoprora, R.  ammodytoides,  R.  cotiara,  R.  fonsecai,  B.  neuwiedi e  B.

erythromelas  apresentam processo coanal em posição medial.  Processo coanal posicionado

anteriormente é  sinapomórfico  para  R. alternatus e  R. jonathani e autapomórfico para  R.

itapetiningae. Nos demais táxons estudados o processo coanal posiciona-se posteriormente.

[42] Forma do processo coanal: (0) triangular; (1) delgado

Processo  coanal  do  palatino  triangular  ocorre  em  B.  hyoprora, R.  ammodytoides,  R.
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itapetiningae (nesta última a extremidade está posicionada mais anteriormente que nas outras

espécies que compartilham este estado), R. alternatus, R. jonathani, R. cotiara, R. fonsecai e

B. erythromelas. O processo coanal é delgado nos demais táxons estudados.

[43]  Forame anterior  do  proótico:  (0)  único;  (1)  par,  separado  por  pequena  barra  óssea

(Figura 6).

Todos os táxons examinados, exceto B. hyoprora, apresentam o forame anterior do proótico

par. Esse estado é um pouco diferenciado em B. jararacussu e B. brazili. 

[44] Superfície ventral do processo lateral do proótico: (0) sem forame; (1) com forame. 

Bothrocophias hyoprora, R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  R. alternatus,  R. jonathani,  R.

cotiara,  R. fonsecai,  B. neuwiedi e  B. erythromelas compatilham o estado 0.  Bothropoides

jararaca é polimórfico para este caráter. Nos demais táxons examinados ocorre o estado 1.

[45] Superfície dorsal dos frontais: (0) com margens ligeiramente elevadas; (1) com margens

bastante elevadas.

Todos  os  táxons  examinados  apresentam  as  margens  da  superfície  dorsal  dos  frontais

ligeiramente  elevadas,  a  condição  1  é  sinapomórfica  para  B.  bilineata e  B.  taeniata e

autapomórfica para B. insularis. 

Martins  et al. (2001) reconhece características relacionadas à arborealidade nestas espécies.

Superfície dorsal dos frontais com margens bastante elevadas também pode ser uma condição

associada  à  arborealidade,  a  qual  pode  estar  relacionada  ao  tamanho  do  olho.  Segundo

Greene (1997) espécies arborícolas apresentam olhos maiores.

[46] Supratemporal em contato com o parietal: (0) não; (1) sim. 

Supratemporal em contato com o parietal é uma sinapomorfia de B. atrox e B. moojeni. 

[47] Supratemporal em vista dorsal: (0) curvo; (1) reto

Supratemporal  reto  em  vista  dorsal  é  uma  sinapomorfia  de  R.  ammodytoides e  R.

itapetiningae.

[48] Processo lateral do supratemporal: (0) desenvolvido, triangular; (1) pouco desenvolvido,
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arredondado (Figura 12).

O estado 1  ocorre em  B.  jararaca,  B.  insularis,  B. jararacussu e  B.  brazili.  As  demais

espécies estudadas apresentam processo lateral do supratemporal desenvolvido.

[49] Margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal: (0) reduzida; (1) moderada; (2)

moderada, portando processo posterior; (3) grande (Figura 5).

As  margens  póstero-laterais  da  superfície  dorsal  do  parietal  se  expandem  lateralmente

formando uma depressão de tamanho variável. Werman (1992) e Gutberlet & Harvey (2002)

definiram estados para este caráter. No entanto houve dúvidas quanto aos estados descritos

por  estes  autores,  portanto,  no  presente  estudo  optou-se  por  redefinir  os  estados  para  o

mesmo: no estado 0, a expansão da margem póstero-lateral do parietal inicia-se abaixo do

processo lateral deste osso estendendo-se até a região súpero-lateral do proótico, formando

uma depressão bastante reduzida. No estado 1, a expansão tem início à partir ou abaixo do

processo lateral,  estendendo-se até o ponto de ligação entre o proótico e o supraoccipital,

formando uma depressão de tamanho moderado. No estado 2, a depressão também apresenta

tamanho  moderado,  no  entanto,  difere do estado  1 por apresentar  um processo  posterior

delgado. No estado 3, a expansão  se estende desde o processo lateral do parietal até a região

póstero-central do mesmo, formando uma depressão grande, muitas vezes, chegando a ocupar

toda a margem do osso. 

O estado 0 ocorre em B. hyoprora, R. ammodytoides, R. itapetiningae e B. bilineata. O estado

1  é  sinapomórfico  para  B.  neuwiedi,  B.  erythromelas,  B.  jararaca,  B.  insularis,  B.

jararacussu,  B. brazili e para  B. taeniata.  O estado 2 é sinapomórfico para  B. atrox e  B.

moojeni  e  o  estado  3 é sinapomórfico para  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara  e  R.

fonsecai. 

[50] Extremidade do processo lateral do parietal:  (0) delgada; (1) aguda; (2) arredondada

(Figura 5).

O processo lateral do parietal tem forma triangular em vista dorsal, no entanto a forma da sua

extremidade apresentou variação entre as espécies examinadas. No estado 0 o processo vai

estreitando  gradualmente em direção à extremidade terminando em ponta muito  fina.  No

estado 1 o processo termina em ângulo agudo e no estado 3 sua extremidade é arredondada.

O estado 0 ocorre em  B. hyoprora,  R. ammodytoides,  R.  itapetiningae,  R. alternatus,  R.
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jonathani, R. cotiara, R. Fonsecai, B. Neuwiedi, B. Erythromelas, B. Jararaca, B. Insularis e

em B. atrox e  B. moojeni. Bothriopsis bilineata e  B. taeniata compartilham o estado 1. O

estado 2 é sinampomórfico para. B. jararacussu e B. brazili.

[51]  Angular  e  esplenial:  (0)  parcialmente  fusionados;  (1)  parcialmente  fusionados  +

fusionados; (2) parcialmente fusionados + separados; (3) fusionados (Figura 8). 

Em  B. hyoprora,  B. erythromelas,  B. jararaca,  B. insularis,  B. jararacussu,  B. brazili,  B.

atrox, B. moojeni, B. bilineata e B. taeniata ocorre o estado 0. Rhinocerophis alternatus, R.

jonathani e R. itapetiningae compartilham o estado 3. O estado 2 ocorre em R. cotiara,  R.

fonsecai e em B. neuwiedi. Em R. ammodytoides ocorre o estado 1.

[52] Dentes do pterigóide: (0) se estendem até o ponto de articulação entre o ectopterigóide e

o pterigóide; (1) ultrapassam o ponto de articulação (Figura 9).

O estado 0 ocorre em B. hyoprora, R. ammodytoides, R. itapetiningae, B. atrox, B. moojeni,

B. erythromelas, B. jararacussu, B. bilineata e B. taeniata. O estado 1 é uma sinapomorfia de

B. jararaca e B. insularis. Os demais táxons estudados são polimórficos para este caráter.

[53] Crista do pterigóide: (0) assimétrica; (1) simétrica (Figura 9).

Em B. hyoprora,  R. ammodytoides, R. itapetiningae, R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara,

R. fonsecai,  B. insularis,  B. bilineata e  B. taeniata a crista do pterigóide é assimétrica. Os

demais táxons estudados apresentam crista do pterigóide simétrica. 

[54] Crista do composto em vista externa: (0) simétrica; (1) assimétrica (Figura 8).

Em  B.  hyoprora,  B.  neuwiedi,  B.  Erythromelas, B.  Insularis  e R.  jonathani a  crista  do

composto é simétrica. A crista do composto é assimétrica em B. jararaca,  B. bilineata,  B.

taeniata,  B. brazili,  B. atrox e  B. moojeni.  Rhinocerophis alternatus,  R. ammodytoides,  R.

itapetiningae, R. cotiara e R. fonsecai são polimórficos para este caráter.

[55] Forma do pós-frontal: (0) afilado desde a base; (1) expandido medialmente e afilado na

extremidade; (2) largo, arredondado na extremidade (Figura 5).

Bothrocophias hyoprora,  R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  B. jararaca,  B. insularis,  B.

bilineata e  B. taeniata apresentam pós-frontal afilado. Em  R. alternatus,  R. jonathani,  R.
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cotiara, R. fonsecai e em B. neuwiedi e B. erythromelas o pós-frontal expande medialmente e

afila na extremidade. B. jararacussu, B. brazili, B. atrox e B. moojeni apresentam pós-frontal

largo, arredondado na extremidade.

[56] Extremo anterior do basisfenóide: (0) cuspidado; (1) agudo (Figura 7).

Extremo  anterior  do  basisfenóide  agudo  é  uma  sinapomorfia  de  R.  ammodytoides e  R.

itapetiningae.

[57] Expansões laterais do basisfenóide: (0) arredondadas; (1) triangulares.

Expansões laterais do basisfenóide  arredondadas ocorrem em  B. hyoprora,  B. brazili,  B.

atrox  e  B.  moojeni.  As  demais  espécies  estudadas  apresentam  expansões  laterais  do

basisfenóide triangulares.

[58] Margem medial da porção dorsal do pré-frontal: (0) pouco côncava; (1) moderadamente

côncava; (2) muito côncava (Figura 11).

De  acordo  com  Gutberlet  (1998)  este  caráter  expressa  o  comprimento  do  processo

pósteromedial  do  pré-frontal:  quanto  mais  longo  o  processo,  mais  côncava  é  a  margem

medial.  Este autor definiu os estados da seguinte forma:  margem medial pouco côncava:

processo pósteromedial é menor que o processo ânteromedial; moderadamente côncava: os

processos pósteromedial e  ânteromedial apresentam aproximadamente o mesmo tamanho;

muito côncava: o processo pósteromedial é maior que o processo ânteromedial. 

Somente em B. hyoprora ocorre o estado 0. O estado 2 é sinpomórfico para B. neuwiedi e B.

erythromelas. Os demais táxons estudados compartilham o estado 1.

[59]  Forma  do  nasal:  (0)  arredondado;  (1)  arredondado,  afunilado  no  terço  anterior;  (2)

alongado, expandido no terço anterior (Figura 5).

Nasal arredondado, afunilado no terço anterior é uma sinapomorfia de R. ammodytoides e R.

itapetiningae. Em B. hyoprora,  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara,  R. fonsecai e em B.

jararaca e  B. insularis  o nasal é arredondado com bordas irregulares (muito curto em  R.

cotiara).  Os  demais  táxons  examinados  apresentam nasal  alongado,  expandido  no  terço

anterior.
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[60] Haste do ectopterigóide:  (0) achatada, mesma espessura em toda a sua extensão; (1)

achatada, afilada na porção central; (2) cilíndrica, mesma espessura em toda a sua extensão;

(3) cilíndrica, afilada na porção central.

Werman (1992) descreveu três estados para este caráter e considerou as espécies de Bothrops

como  tendo  haste  do  pterigóide  afilada,  ligeiramente  cilíndrica  na  porção  central.  Neste

estudo  puderam-se  observar  algumas  variações,  as  quais  foram  distribuídas  nos  quatro

estados acima descritos.

Em B. hyoprora, R. ammodytoides, B. atrox, B. jararacussu e B. brazili ocorre o estado 0. O

estado 1 é sinapomórfico para R. alternatus e R. jonathani. O estado 2 é sinapomórfico para

B. bilineata e  B. taeniata e autapomórfico para  R. fonsecai e  B. moojeni. No restante dos

táxons estudados ocorre o estado 3.

[61] Pós-frontal em contato com o frontal: (0) não; (1) sim.

Pós-frontal em contato com o frontal é  uma  sinapomorfia  de  B. jararaca e  B. insularis.

Rhinocerophis alternatus apresenta polimorfismo para este caráter.

[62] Processo ventral do basioccipital: (0) reduzido; (1) moderadamente desenvolvido; (2)

bem desenvolvido (Figura 6). 

Os  estados para este caráter foram estabelecidos a partir da relação do tamanho do processo

ventral  do  basioccipital  (medido  posteriormente,  da  sua  extremidade  à  base)  pelo

comprimento do basioccipital (medido no ponto de contato com o basisfenóide e proótico até

sua  extremidade  posterior).  Considerou-se  reduzida  a  crista  com  menos  de  30%  o

comprimento  do  basioccipital,  moderadamente  desenvolvida  a  crista  entre  30  e  40%  o

comprimento  do  basioccipital e  bem desenvolvida  quando  a  crista  com 50%  ou mais  o

comprimento do basioccipital.

Processo ventral do basioccipital reduzido ocorre em B. hyoprora e em R. ammodytoides. Em

R.  alternatus,  R.  jonathani,  R.  itapetiningae,  R.  cotiara,  R.  fonsecai,  B.  neuwiedi,  B.

erythromelas, B. jararaca e B. insularis o processo ventral do basioccipital é moderadamente

desenvolvido. Os demais táxons estudados apresentam processo ventral do basioccipital bem

desenvolvido.

[63] Forame meckeliano: (0) único; (1) dividido (Figura 8).
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O  estado  1  é  autapomórfico  para  R.  itapetiningae.  Rhinocerophis  ammodytoides e  R.

alternatus são  polimórficos para este  caráter.  As  demais  espécies estudadas apresentam o

estado 0. Este caráter não foi estudado em R. jonathani.

[64] Proótico/Parietal:  O proótico sutura-se anteriormente ao parietal.  Em vista  dorsal,   a

margem externa do proótico: (0)  não ultrapassa o limite externo do parietal ou (1) ultrapassa

o limite externo do parietal (Figura 5).

O estado 1 é sinapomórfico para R. cotiara e R. fonsecai e para B. neuwiedi, B. erythromelas,

B. jararaca e B. insularis. Nos demais táxons estudados a margem posterior do parietal não

ultrapassa o limite externo do proótico.

[65] Largura dos frontais pela largura posterior do crânio: (0) maior; (1) menor.

A largura dos frontais foi medida na parte mais estreita e a largura posterior do crânio na

altura da sutura parietal/proótico (Figura 5).

Todas as espécies estudadas, exceto B. hyoprora, apresentam largura dos frontais menor que

a largura posterior do crânio.

[66]  Comprimento  do ectopterigóide pela base do pterigóide:  (0)  ligeiramente maior;  (1)

muito maior (Figura 9).

O comprimento do ectopterigóide foi medido de uma extremidade à outra e o comprimento

da base do pterigóide foi medido da porção posterior à articulação com o ectopterigóide à sua

extremidade posterior.

De acordo com Werman (1992) as espécies de Bothrops apresentam o ectopterigóide maior

que a base do pterigóide. O mesmo foi observado neste estudo, no entanto, pôde-se definir

dois  estados para  este  caráter.  Considerou-se ligeiramente maior  o  ectopterigóide até 1,3

vezes maior que a base do pterigóide e muito maior o ectopterigóide com 1,4 vezes ou mais o

tamanho da base do pterigóide.

O estado 1 é sinapomórfico para B. jararacussu, B. brazili, B. atrox e B. moojeni.

                4.3.2 Caracteres hemipenianos

Muitos dos caracteres abaixo  descritos foram estudados previamente por  Pesantes-Segura

(1989)  e  a  maioria  dos resultados aqui obtidos corroboram os do referido  autor  para  R.
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alternatus, R. cotiara, R. fonsecai, B. neuwiedi, B. jararaca, B. insularis, B. jararacussu, B.

atrox e B. moojeni, espécies estas que o mesmo incluiu em seu trabalho.

[67] Forma dos lobos: (0) subcilíndricos; (1) fusiformes; (2) cilíndricos.

Em B. hyoprora,  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara,  R. fonsecai e  R. ammodytoides  os

lobos do hemipênis são subcilíndricos. Lobo fusiforme é sinapomórfico para B. neuwiedi, B.

erythromelas, B. jararaca, B. insularis, B. jararacussu, B. brazili, B. bilineata e B. taeniata.

Lobo  cilíndrico  é  sinapomórfico  para   B.  atrox e  B.  moojeni e  autapomórfico  para  R.

itapetiningae.

[68] Forma do ápice: (0) cônico-arredondado; (1) cônico-pontiagudo; (2) cilíndrico.

Bothrocophias  hyoprora,  R.  ammodytoides,  R.  alternatus, R.  jonathani,  R.  cotiara e  R.

fonsecai compartilham o estado 0. O estado 2 é sinapomórfico para B. atrox e B. moojeni e

autapomórfico para R. itapetiningae. Os demais táxons estudados compartilham o estado 1.

[69] Orientação dos lobos: (0) paralelos; (1) divergentes.

Orientação  paralela  dos  lobos  é  compartilhada  por  B.  hyoprora,  R.  ammodytoides,  R.

itapetiningae,  R. alternatus,  R.  jonathani,  R. cotiara e  R.  fonsecai.  Nas  demais  espécies

estudadas os lobos orientam-se de forma divergente.

[70] Distribuição dos espinhos: (0) homogênea; (1) heterogênea.

Bothrocophias  hyoprora,  R.  alternatus,  R.  jonathani, R.  cotiara,  R.  fonsecai,  R.

ammodytoides,  R. itapetiningae,  B. neuwiedi,  B.  erythromelas,  B.  jararaca e  B. insularis

compartilham  distribuição  heterogênea  dos  espinhos  no  hemipênis.  Nos  demais  táxons

examinados os espinhos distribuem-se de forma homogênea.

[71] Posição dos espinhos grandes: (0) proximal; (1) distal; (2) uniforme.

Bothrocophias hyoprora,  R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  B. neuwiedi e  B. erythromelas

compartilham a posição proximal dos espinhos grandes no hemipênis. Espinhos grandes em

posição distal é uma sinapomorfia de  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara  e  R. fonsecai.

Nas  demais  espécies  estudadas  os  espinhos  grandes  distribuem-se  uniformemente  pelo

hemipênis.
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[72] Forma predominante dos espinhos: (0) retos; (1) curvos; (2) ganchos.

Espinhos retos ocorrem em B. hyoprora, bem como em B. jararacussu, B. brazili, B. atrox e

B. moojeni. Rhinocerophis ammodytoides, R. itapetiningae, B. neuwiedi, B. erythromelas, B.

insularis,  B.  bilineata e  B.  taeniata apresentam espinhos  curvos.  Espinhos em forma  de

gancho  é  sinapomórfico  para  R.  alternatus,  R.  jonathani,  R.  cotiara e  R.  fonsecai e

autapomórfico para B. jararaca.

[73] Espinhos na região mediana: (0) restrito a uma parte; (1) toda a região mediana.

Espinhos restritos a uma parte ocorre em B. hyoprora, R. alternatus, R. cotiara, R. fonsecai,

R. itapetiningae,  B. neuwiedi, B. erythromelas,  B. jararaca,  B. insularis,  B. jararacussu,  B.

brazili,  B. bilineata e  B. taeniata. O estado 1 é autapomórfico para  R. jonathani e para  R.

ammodytoides e sinapomórfico para B. atrox e B. moojeni.

[74] Micro-ornamentação dos cálices: (0) cálices micro-ornamentados; (1) somente cálices

basais micro-ornamentados; (2) cálices lisos. 

O estado 0 ocorre em B. hyoprora,  R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  B. jararacussu,  B.

brazili,  B. atrox, B. moojeni, B. bilineata e B. taeniata. O estado 1 é sinapomórfico para R.

alternatus e R. jonathani e para B. neuwiedi e B. erythromelas. O estado 2 é sinapomórfico

para R. cotiara e R. fonsecai e para B. jararaca e B. Insularis.

[75] Micro-ornamentação do corpo na face ventral: (0) parte da face ventral do corpo com

micro-espinhos: (1) toda a face ventral do corpo com micro-espinhos.

Bothrocophias  hyoprora,  R.  alternatus,  R.  jonathani,  R.  cotiara,  R.  fonsecai e  R.

ammodytoides compartilham o estado 0. O estado 1 é sinapomórfico para as demais espécies

estudadas e autapomórfico para R. itapetiningae.

[76] Micro-ornamentação do corpo na fase dorsal: (0) parte da face dorsal do corpo com

micro-espinhos; (1) toda a face dorsal do corpo com micro-espinhos; (2) face dorsal do corpo

lisa, sem micro-espinhos.

O estado 0 é compartilhado por  B. hyoprora,  R. alternatus,  R. jonathani,  R. fonsecai e  R.

ammodytoides. O estado 2 é autapomórfico para R. cotiara. O estado 1 é autapomórfico para
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R. itapetiningae e sinapomórfico para as demais espécies estudadas.

[77] Micro-ornamentação da borda do sulco espermático: (0) micro-espinhos; (1) espinhos

pequenos diferenciados (mamiliformes).

O estado  1  é  sinapomórfico  para  R.  cotiara e  R.  fonsecai.  Os  demais  táxons  estudados

compartilham o estado 0.

[78] Saliência dorsal: (0) ausente; (1) reduzida; (2) desenvolvida.

De acordo com Pesantes-Segura (1989) a saliência dorsal desenvolvida inicia-se próxima à

divisão do órgão, prolongando-se até a base do hemipênis. Nas espécies que apresentam o

estado reduzido ela é bem menos pronunciada.

Saliência  dorsal desenvolvida é uma sinapomorfia de R. alternatus, R. jonathani, R. cotiara

e  R.  fonsecai.  Saliência  dorsal  reduzida  é  autapomórfico  para  R.  ammodytoides e

sinapomórfico para  B. jararaca,  B. insularis,  B.  bilineata,  B. jararacussu  e B.  brazili. As

demais espécies estudadas não apresentam saliência dorsal.

[79] Depressão lateral: (0) ausente; (1) cova; (2) sulco.

O estado 0 ocorre em B. hyoprora, R. itapetiningae,  B. erythromelas,  B. insularis,  B. atrox,

B.  moojeni e  em  B. bilineata  e  B. taeniata.  O estado 1 ocorre em  R. ammodytoides,  B.

neuwiedi,  B.  jararaca,  B.  jararacussu  e  B.  brazili.  O estado  2 é  sinapomórfico  para  R.

alternatus, R. jonathani, R. cotiara e R. fonsecai.

[80] Capitulum ventral pelo capitulum dorsal: (0) menor; (1) igual; (2) maior.

Bothrocophias  hyoprora,  B.  jararacussu,  B.  brazili,  B.  atrox e  B.  moojeni  apresentam o

estado 0. O estado 1 é compartilhado por R. ammodytoides, R. itapetiningae, B. neuwiedi e B.

erythromelas. Em  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara,  R. fonsecai,  assim como em  B.

jararaca, B. insularis, B. bilineata e B. taeniata ocorre o estado 2.

[81]  Lobos  do  hemipênis:  (0)  profundamente  divididos;  (1)  parcialmente  divididos;  (2)

pobremente divididos.

Considerou-se os lobos profundamente divididos quando o seu comprimento era superior ao

comprimento  do  corpo  do  hemipênis,  parcialmente  divididos,  com  comprimento
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aproximadamente igual ao comprimento do corpo e pobremente divididos, com comprimento

inferior ao comprimento do corpo do hemipênis.

O  estado  1  é  sinapomórfico  para  R.  ammodytoides e  R.  itapetiningae.  O  estado  2  é

sinapomórfico para  R. alternatus,  R. jonathani,  R. cotiara e  R. fonsecai. Os demais táxons

estudados apresentam o estado 0.

           4.3.3 Caracteres morfológicos:

[82] Subcaudais: (0) predominantemente inteiras; (1) divididas.

O estado 0 ocorre em  B. hyoprora,  bem como em  B. bilineata e  B. taeniata.  Os demais

táxons estudados apresentam o estado 1.

[83]  Região  gular:  (0)  predominantemente  escura;  (1)  presença  de  manchas  pares

longitudinais bordejando as mentonianas; (2) pigmento bordejando as infralabiais na região

anterior; (3) predominantemente clara; (4) pontilhada.

O estado  0  ocorre  em  B.  hyoprora.  O estado  1  é  sinapomórfico  para  R.  alternatus,  R.

jonathani,  R. cotiara,  R. fonsecai,  R. ammodytoides e  R. itapetiningae (muito claro em R.

itapetiningae).  O  estado  2  é  sinapomórfico  para  B.  neuwiedi e  B.  erythromelas.  Em  B.

jararaca,  B. insularis,  B. jararacussu,  B. brazili,  B. atrox e  B. moojeni ocorre o estado 3.

Bothriopsis bilineata e B. taeniata compartilham o estado 4.

[84] Faixa pós-ocular: (0) presente; (1) ausente ou pouco evidente.

O estado 1 ocorre em  B. insularis  e  B. brazili. Os demais táxons estudados apresentam o

estado 0.

[85] Faixa pós-ocular: (0) não contorna a comissura bucal; (1) contorna a comissura bucal.

O estado 1 é autapomórfico para R. fonsecai.  Bothropoides neuwiedi,  B. atrox e B. moojeni

são polimórficos para este caráter. Os demais táxons examinados apresentam o estado 0.

[86] Cor do ventre: (0) marrom, tornando-se claro póstero-lateralmente; (1) claro, com uma

faixa escura medial que se estende até aproximadamente o terço anterior do ventre, tornando-

se  irregular  ou  coalescendo  posteriormente;  (2)  predominantemente  escuro;  (3)  escuro

lateralmente,  coalescendo  posteriormente,  com tendência a  formar  faixas transversais;  (4)
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predominantemente  claro,  com  manchas  pontilhadas  laterais,  mais  concentradas

anteriormente; (5)  predominantemente claro,  podendo  apresentar  manchas pontilhadas  ou

irregulares, estas, quando presentes, mais intensas posteriormente.

Em  B.  hyoprora ocorre  o  estado  0.  O  estado  1  é  compartilhado  por  R.  alternatus,  R.

jonathani e R. itapetiningae (claro nesta última). O estado 2 é compartilhado por R. cotiara e

R. fonsecai. Bothropoides neuwiedi e B. erythromelas compartilham o estado 3. O estado 4 é

autapomórfico para R. ammodytoides. Os demais táxons estudados compartilham o estado 5.

[87] Manchas dorsais:  (0) trapézio; (1) retangular ou ovalada; (2) ferradura; (3) trapézio +

ferradura; (4) triangular; (5) triangular + ferradura; (6) manchas ausentes ou pouco definidas.

O estado 0 ocorre em B. hyorprora,  B. erythromelas,  B. atrox e  B. moojeni. O estado 1 é

compartilhado  por  R.  ammodytoides e  R.  itapetiningae.  Rhinocerophis  alternatus,  R.

jonathani e  R. fonsecai compartilham o estado 2.  O estado 3 ocorre em  R. cotiara e  B.

neuwiedi. B. jararaca e B. insularis compartilham o estado 4. O estado 5 é compartilhado por

B. jararacussu e B. brazili. Bothriopsis bilineata e B. taeniata compartilham o estado 6.

[88] Cabeça:  (0) uniforme; (1) mancha intercantal e manchas pares simétricas; (2) escura

com linhas brancas transversais e longitudinal; (3) escura com desenho claro em forma de V

invertido ou A; (4) manchas escuras desorganizadas; (5) pontilhada.

O estado 0 ocorre em  B. hyoprora,  B. insularis, B.  jararacussu,  B. brazili,  B. atrox  e  B.

moojeni. O estado 1 é compartilhado por R. ammodytoides, R. itapetiningae, B. neuwiedi e B.

erythromelas. O estado 2 é compartilhado por R. alternatus e  R. jonathani.  R. cotiara e  R.

fonsecai compartilham o estado 3. O estado 4 é autapomórfico para B. jararaca. Bothriopsis

bilineata e B. taeniata compartilham o estado 5.

[89] Supralabiais total ou parcialmente pigmentadas pela faixa pós-ocular: (0) uma; (1) duas

ou três últimas; (2) quatro ou cinco últimas; (3) ausente ou pouco evidente.

O estado 0 ocorre em B. hyoprora,  R. cotiara,  R. fonsecai e em B. bilineata. O estado 1 é

compartilhado por  R. alternatus,  R. jonathani,  R. ammodytoides e  R. itapetiningae. Em B.

neuwiedi, B. erythromelas, B. jararaca, B. jararacussu, B. atrox, B. moojeni  ocorre o estado

2. O estado 3 ocorre em  B. insularis, B. brazili e B. Taeniata.
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[90] Cor das supralabiais: (0) predominantemente escuras; (1) claras, anteriores ligeiramente

pontilhadas,  mais  intenso na terceira e/ou quarta supralabial; (2) claras,  com pigmento na

sutura entre terceira e quarta escamas; (3) claras, suturas escuras formando blocos distintos

nas seis ou sete escamas anteriores; (4) claras,  praticamente homogêneas; (5) claras,  com

bordas  superiores  e  suturas  pigmentadas;  (6)  amarronzada  homogênea  ou  ligeiramente

pontilhada; (7) amarronzada, margens inferiores claras; (8) pontilhadas.

O estado 0 ocorre em B. hyoprora. Em R. ammodytoides e R. alternatus ocorre o estado 1. O

estado 2 é compartilhado por R. cotiara e  R. fonsecai. O estado 3 é autapomórfico para R.

jonathani e  o  4  para  R.  itapentiningae.  Bothropoides  neuwiedi e  B.  erythromelas

compartilham o estado 5.  O estado  6 ocorre em  B. jararaca,  B. insularis,  B.  atrox e  B.

moojeni. O estado 7 é sinapomórfico para B. jararacussu e B. brazili e o 8 para B. bilineata e

B. taeniata.

[91] Coloração da ponta da cauda em juvenis: (0) diferenciada; (1) igual.

As informações sobre esse caráter foram extraídas de Martins et. al. (2002) e Carrasco et. al.

(2009).

O  estado  0  ocorre  em  R.  ammodytoides,  R.  itapetiningae,  B.  neuwiedi,  B.  jararaca,  B.

insularis,  B. jararacussu,  B. brazili,  B. atrox,  B. moojeni  e em  B. bilineata e  B. taeniata.

Bothrocophias hyoprora, R. cotiara, R. fonsecai e B. erythromelas são polimórficos para este

caráter. Rhinocerophis altenatus e R. jonathani compartilham o estado 1.

[92] Cantais: (0) menores que internasais ou (1) maiores.

Cantais maiores que internasais é compartilhado por  R. ammodytoides,  R. itapetiningae,  R.

alternatus, R. jonathani, R. cotiara, R. fonsecai, B. neuwiedi, B. erythromelas, B. jararaca e

B. insularis. Nos demais táxons examinados as cantais são menores que as internasais.

[93] Loreal: (0) fragmentada, (1) inteira subtriangular, (2) inteira retangular.

A loreal  é  fragmentada  em  B.  hyoprora.  Loreal  retangular  é  uma  autapomorfia  de  R.

ammodytoides. Os demais táxons estudados apresentam loreal subtriangular.

[94] Forma do rostral: (0) quadrangular; (1) trapezoidal: (2) subtriangular.

Bothrocophias  hyoprora apresenta   rostral  quadrangular.  Rostral  subtriangular  é  uma
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autapomorfia de R. ammodytoides. Nos demais táxons examinados a rostral é trapezoidal.

[95] Rostral: (0) elevada; (1) normal.

Rostral elevada ocorre em B. hyoprora e em R. ammodytoides. Os demais táxons estudados

compartilham o estado 1.

[96] Cantorostral: (0) presente; (1) ausente.

Todas  as  espécies  de  Rhinocerophis,  Bothropoides,  Bothrops e  Bothriopsis examinadas

apresentam o estado 1. O estado 0 ocorre somente em B. hyoprora, corroborando Gutberlet &

Harvey (2002) e Harvey et al. (2005).

[97] Cauda: (0) normal; (1) prêensil.

O estado 1 é sinapomórfico para B. bilineata e B. taeniata.

[98] Lacunolabial: (0) ausente; (1) presente.

O estado 1 é compartilhado por B. jararaca, B. insularis, B. jararacussu, B. brazili, B. atrox,

B. moojeni, B. bilineata e B. taeniata. Os demais táxons estudados compartilham o estado 0.

Lema (1960) e Campbell & Lamar (2004) citam que a presença de lacunolabial pode ser um

caráter variável em R. cotiara, no entanto, isso não foi constatado nos espécimes examinados.

4.4 Distribuição geográfica das espécies de Rhinocerophis

Rhinocerophis ammodytoides é uma espécie endêmica de regiões abertas e xerofíticas

da Argentina, distribuindo-se ao longo da vertente leste dos Andes com predominância nas
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províncias Andino-patagônicas, mas também é encontrada na província Chaquenha, e áreas

costais das províncias de Buenos Aires e Pampeanas (Figura 4) (GIRAUDO & SCROCCHI,

2002).  Habita  áreas  pedregosas  e  arenosas,  bem como  savanas  e  estepes,  temperadas  a

subtropicais,  desde  o  nível  do  mar  a  altitudes  próximas  a  3.700m  (CAMBPELL  &

LAMMAR 2004; CARRASCO et al. 2009). É a espécie da família Viperidae de distribuição

mais  austral,  chegando  próximo  ao  paralelo  50oS,  e  encontrando  seu  extremo  norte  de

distribuição aproximadamente na altura do paralelo 25oS (CEI, 1986). O material examinado

abrange  a área de ocorrência  da espécie corroborando a distribuição apresentada por Cei

(1986, 1994) e Giraudo & Scrocchi (2002). 

Rhinocerophis itapetiningae ocorre no domínio  do Cerrado nos estados do Paraná,

São Paulo, Minas Gerais, Mato grosso do Sul, Goiás e Distrito Federal (Figura 4) (HOGE,

1965).  Os extremos de distribuição conhecidos são o Distrito  Federal ao Norte (15º48’S)

(HOGE, 1965) e Ponta Grossa, PR (25º05S) (BÉRNILS, 2009). São encontradas em áreas

xerofíticas  e  abertas,  como  campo  sujo  e  campo  cerrado  e eventualmente em bordas  de

florestas  de  galeria  (SAWAYA  et  al.  2008).  Sua  distribuição  vertical  varia  desde  baixas

altitudes até não mais que 1500m (CAMPBELL & LAMAR, 2004). Bérnils (2009) restringe

esta variação para 260 e 1.100m. O material aqui examinado confirma a distribuição dada por

Hoge  (1965),  Campbell  &  Lamar  (2004)  e  Bérnils  (2009),  ampliando  de  modo  pouco

significativo os limites para o norte, em São Gonçalo, MG (14º20’S) e para o sul, na Estação

Ferroviária de Boqueirão, Município de Carambeí, PR (25º00’S), dentro dos limites verticais

anteriormente estabelecidos.

Rhinocerophis alternatus apresenta distribuição mais meridional na Argentina, desde

a província de Buenos Aires, aproximadamente no paralelo 40oS, ocorrendo na região sub-

andina  da  província  de  Mendoza,  e  ao  norte,  na  área  de  Salta,  próximo  ao  Paraguai

(GALLARDO, 1979; CEI, 1986; 1994; LEYNAUD & BUCHER, 1999; GIRAUDO, 2001;

GIRAUDO & SCROCHII, 2002). Ocorre em quase todo o Uruguai (CARREIRA et al. 2005)

e na região Chaquenha do Paraguai, em regiões fronteiriças com a Argentina (LEYNAUD &

BUCHER, 1999, GIRAUDO, 2001). No Brasil, é encontrada desde os Pampas gaúchos até

Minas Gerais,  Mato Grosso  do Sul e  Goiás  (Figura 3)  (HOGE & BELLUOMINI, 1964,

NOGUEIRA & VALDUJO, 2001; CAMPBELL & LAMAR, 2004; BÉRNILS et al., 2007;

BERNILS,  2009).  Os  seus  representantes  podem ser  vistos  tanto  em áreas  florestadas  e

alagáveis  quanto  em campos  e  áreas  pedregosas,  bem como  em áreas  alteradas,  porém
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raramente ocorre em áreas secas (CAMPBELL & LAMAR, 2004; BÉRNILS  et al., 2007;

SAWAYA et al., 2008, BÉRNILS, 2009). Bérnils (2009) registra esta espécie para o estado do

Rio de Janeiro, até então desconhecida (ROCHA et al., 2004).

A análise das procedências dos espécimes aqui examinados permite afirmar que  R.

alternatus é uma espécie de ampla distribuição geográfica e adaptada a uma grande variedade

de  habitats,  ocupando  áreas  geralmente  úmidas,  abertas  ou  florestadas.  No  Brasil,

considerando  os  domínios  morfoclimáticos  propostos por  Ab'Saber  (2003),  R.  alternatus

ocorre  em  áreas  dos  domínios  Tropical  Atlântico,  Cerrado,  Planaltos  de  Araucárias  e

Pradarias,  desde  o  nível  do  mar  até  mais  de  1.300  metros,  em São  Joaquim,  SC.  Na

Argentina, ocupa áreas das províncias fitogeográficas Pampeanas, Chaquenhas e do Espinal e

nas  áreas  de  transição  para  campo  na  província  Paranaense,  confirmando  os  dados  de

Giraudo  (2001)  e  Giraudo  &  Scrocchi  (2002).  Pode  ser  encontrada  em áreas  baixas  e

litorâneas no estado do Rio Grande do Sul e no Uruguai e Argentina, porém ocorre em áreas

altas e interioranas nos demais estados Brasileiros, corroborando os resultados de Hoge &

Belluonini (1964); Cei (1986; 1994); Giraudo (2001), Giraudo & Scrocchi (2002), Campbell

& Lamar (2004), Carreira et al. (2005), Quintela & Loebmann (2009), Bérnils (2009). Como

citado por Bérnils (2009), a área de ocorrência de  R. alternatus pode ser ampliada para o

extremo norte, com o registro dos espécimes (IBSP 55336; 55338-9; 55341) procedentes do

Município de Alexânia, GO (16º04’S; 48º30’W). O registro publicado mais setentrional era

para o Parque das Emas (18º20’S; 53º00’W), município de Mineiros, GO (NOGUEIRA &

VALDUJO, 2001), aumentando em cerca de 250 km o limite norte de distribuição. 

Rhinocerophis jonathani é uma espécie cisandina endêmica do Altiplano central e sul

da Bolívia e norte da Argentina, habita áreas áridas pedregosas e estepes e também áreas mais

úmidas da selva Tucumano-Boliviana, região fitogeográfica denominada Prepuna (Figura 4)

(HARVEY, 1994; CARRASCO  et al.  2009).  Sua distribuição vertical varia  entre 1.000 e

cerca de  3.500m,  sendo  uma  das  poucas  espécies  neotropicais  de  serpentes  venenosas  a

ocupar zonas com mais 2.000m nos Andes (HARVEY, 1994; CARRASCO et al. 2009). Seus

limites norte estão próximos do paralelo 17oS, em Quillacollo, Cochabamba, Bolívia e 24oS

em La Caldera, Salta, Argentina. O material examinado não representou ampliação da área de

distribuição geográfica ou dos limites de altitude da espécie. 

Rhinocerophis cotiara é conhecida por apresentar distribuição restrita ao domínio dos

Planaltos de Araucárias, o qual se estende do extremo sudeste de São Paulo, Paraná, Santa
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Catarina e Rio Grande do Sul ao nordeste de Missiones,  Argentina (Figura 4) (HOGE &

BELLUONINI, 1964; HOGE, 1965; PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1970; CAMPBELL

& LAMAR, 2004; BÉRNILS  et al., 2007). Esta área planáltica é caracterizada por possuir

clima temperado de altitude, com mosaicos de campos entremeados com bosques de pinhais -

Araucaria angustifolia (AB'SABER,  2003).  Esta  serpente  habita  ambientes  úmidos,  no

interior da mata, sendo raramente encontrada em áreas abertas,  e sua distribuição vertical

varia do nível do mar à pelo menos 1.800 metros (CAMPBELL & LAMAR, 2004). Bérnils

(2009) restringe os extremos de distribuição vertical às altitudes entre 400 e 1360m e seus

extremos de distribuição norte-sul aos municípios de Londrina, PR (23º19’S) e São Francisco

de Paula, RS (29º27’S). A ocorrência de R. cotiara no estado de São Paulo foi registrada por

Hoge & Beluominni (1964) para as cidades de Itararé e Fartura, com base nos registros da

recepção de serpentes do Instituto Butantan, mas nenhum exemplar destas procedências foi

incluído na coleção. Acredita-se na ocorrência desta espécie no sudeste do Estado de São

Paulo,  pois apenas nestes municípios há florestas mesófilas  com Araucária  contínuas das

áreas altas dos estados do sul do Brasil, onde R. cotiara ocorre naturalmente. 

Registros da Coleção do Instituto Butantan (IBSP 28261) apontam Porto Alegre, RS

(30º02’S, 4m) como extremo sul de ocorrência de R. cotiara, abaixando novamente o limite

mínimo  da  distribuição  vertical,  voltando  aos  patamares  estabelecidos  por  Campbell  &

Lamar (2004) que a citam ao nível do mar. Ressalta-se que o município de Porto Alegre é

costeado por morros que ultrapassam os 260m. Tendo em vista que este é o único registro

desta espécie para Porto Alegre e  este município é extremamente bem amostrado durante

décadas de trabalho contínuo, é possível que seja um erro de procedência ou este espécime

represente vestígio de uma população atualmente extinta. 

Rhinocerophis fonsecai tem sua distribuição restrita às áreas altas do nordeste de São

Paulo,  sul  do  Rio  de  Janeiro  e  extremo  sul  de  Minas  Gerais  (Figura  4)  (HOGE  &

BELLUONIMI, 1959; HOGE & BELLUONINI, 1964; HOGE 1965). Estas áreas incluem-se

no domínio Tropical Atlântico (AB’SABER, 2003). Esta espécie ocorre em áreas úmidas de

mosaico de campos e florestas com Araucárias,  principalmente nas serras da Mantiqueira,

Bocaina e Órgãos, em região de clima e vegetação semelhantes ao Planalto das Araucárias do

sul do Brasil (BÉRNILS, 2009). A sua distribuição vertical foi registrada por Bérnils (2009)

para áreas entre 400 e 1.730m. Bérnils (2009) também apresenta os extremos das variações

latitudinais para os municípios de Suzano (23º33’S) e Caconde (21º31’S), ambos do estado
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de São Paulo. Diferente de R. cotiara, espécie que ocorre predominantemente no interior de

matas,  R. fonsecai ocorre tanto dentro da mata de araucária e nas suas bordas quanto em

campos que entremeiam estas matas (BÉRNILS, 2009). 

Na coleção do Instituto Butantan foram encontrados dois exemplares de  R. cotiara,

ambos  com  numeração  IBSP  3357,  procedentes  do  nordeste  do  estado  de  São  Paulo,

município de Cunha e dois exemplares de R. fonsecai (IBSP 904 e IBSP 3318) procedentes

de Jangada, PR. Considerando as datas de entrada desses exemplares, anteriores a 1921, e o

fato de não  haver  novos registros para estas espécies nas localidades citadas,  sendo  elas

muito discrepantes com a corologia das espécies,  considerou-se a possibilidade de erro de

procedência, excluindo-os da análise. Portanto, os registros de ocorrência aqui apresentados

não fornecem aportes distintos aos constantes nas publicações anteriormente citadas. 

5.DISCUSSÃO

Apesar  do  baixo  suporte  (Bs  =  13,  figura  1),  Rhinocerophis forma  um  grupo

monofilético composto por R. ammodytoides, R. itapetiningae, R. alternatus, R. jonathani, R.
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cotiara e R. fonsecai. Estes resultados são consistentes com estudos prévios (SALOMÃO et

al.,  1997  E  1999;  PARKINSON  et  al.,  2002;  WUSTER  et  al.,  2002;  CAMPBELL &

LAMAR, 2004; CASTOE & PARKINSON, 2006; FENWICK et al., 2009). O baixo suporte

aqui  encontrado  deve-se  ao  fato  de  R.  ammodytoides e  R.  itapetiningae compartilharem

alguns estados de caráter plesiomórficos para o gênero e ao grande número de autapomorfias

ocorrentes  nestas  espécies.  Este  fato  pode  levantar  a  possibilidade  destas  espécies  não

pertencerem ao gênero Rhinocerophis. Porém, trabalhos de cunho molecular atestam o íntimo

parentesco de R. ammodytoides e R. itapetiningae com as demais espécies de Rhinocerophis,

como por exemplo Wüster et al. (2002) que apresentam suportes de bootstrap acima de 97%

para o grupo. Além disso, a monofilia de Rhinocerophis foi suportada por mais 27 caracteres

mitocondriais sinapomórficos no trabalho de Fenwick  et al. (2009), tornando esta hipótese

bastante robusta, e portanto acatada de modo seguro neste trabalho. 

Na  análise  I  Rhinocerophis ocupa  posição  basal  em  relação  a  Bothropoides –

Bothriopsis – Bothrops (Figura  1),  resultado  este  congruente com os da literatura acima

citada.  Cabe  discutir  que  a  análise  II  (Figura  2)  foi  realizada  considerando-se  somente

caracteres  contínuos.  Esses  caracteres  costumam ser  evitados  ou  excluídos  em análises

filogenéticas por serem altamente homoplásticos (CAMPBELL & FROST, 1993; WIENS,

1995).  Neste estudo pôde-se observar  que estes caracteres,  apesar de mais homoplásticos,

contêm informações filogenéticas, o que foi confirmado pelo fato de que a análise resultante

desses  dados,  além  de  recuperar  a  monofilia  de  Rhinocerophis,  recuperou  três  clados

congruentes com a análise principal obtida neste estudo (R. alternatus –  R.  jonathani), (R.

ammodytoides - R. itapetiningae), (R. cotiara - R. fonsecai). Portanto, este estudo apresenta

evidências  suficientes  para  sugerir  a  inclusão  desses  caracteres em estudos filogenéticos,

corroborando Thiele (1993), Wiens (2001),  Smith & Gutberlet (2001), Gutberlet & Harvey

(2002), Fernandes et al. (2004) e Goloboff  et al. (2006).

Embora não seja  objetivo  deste estudo  a obtenção  de relacionamento  filogenético

entre os gêneros do  grupo externo utilizados para as comparações,  também nestes foram

recuperados clados congruentes com os resultantes em estudos prévios (Figura 1): grupos

neuwiedi (Bothropoides  neuwiedi e  Bothropoides  erythromelas),  jararaca (Bothropoides

jararaca  e  Botrhopoides insularis),  taeniata (Bothriopsis bilineata e  Bothriopsis taeniata),

jararacussu (Bothrops jararacussu e  Bothrops brazili) e  atrox (Bothrops atrox e  Bothrops

moojeni)  (SALOMÃO  et  al. 1999;  PARKINSON  et  al.  2002;  WÜSTER  et  al. 2002;
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CAMPBELL & LAMMAR,  2004;  CASTOE  &  PARKINSON,  2006;  FENWICK  et  al.,

2009). 

Com relação à filogenia de Rhinocerophis (Figura 1), este estudo sustenta um clado

formado por  R. ammodytoides e  R. itapetiningae, que divergiu dos demais  Rhinocerophis,

seguido  pela separação  de  R.  alternatus e  R.  jonathani,  grupo irmão  de  R. cotiara e  R.

fonsecai. Dos dez eventos que sustentam este clado, apenas o padrão de coloração da região

gular não é homoplástico. As espécies pertencentes a este gênero apresentam manchas pares

escuras bordejando as mentonianas, com exceção de B. itapetiningae, na qual estas manchas

são claras, algumas vezes ausentes. O número de dentes do palatino corrobora os resultados

obtidos por Fenwich et al. (2009) como sinapomorfia para o gênero, entretanto no presente

estudo observaram-se entre zero e três dentes, resultado este concordante com os de Zanella

& Lema (1999)  versus um a dois observados por Fenwich et al. (2009). Cabe lembrar que

esta foi a única sinapomorfia morfológica apresentada por tais autores para diagnosticar o

gênero,  o  que  provavelmente está  relacionado  à  codificação  dos  caracteres.  No  presente

estudo, sete dentre os dez estados de caráter que sustentam  Rhinocerophis são contínuos:

número  de  dentes  do  palatino  (0-3);  número  de  dentes  do  dentário  (9-14);  número  de

supralabiais  (7-12);  número  de  intersupraoculares  (1-3);  número  de  intercantais  (3-8);

número de gulares inferiores (5-9); frequência de sublacunal fundida à pré-ocular inferior

(15-72%). Fenwick et al. (2009) utilizaram os métodos propostos por Thiele (1993) e Smith

& Gutberlet (1995) para codificação desses caracteres. Estes métodos transformam a variação

desses caracteres em uma série de estados discretos para que possam ser analisados pelos

programas, entretanto, podem levar a situações em que táxons que não apresentam diferenças

significativas sejam codificados como diferentes e vice-versa (FARRIS, 1990; GOLOBOFF,

2006). O método aqui utilizado segue Goloboff (2006), o qual trata esses caracteres como

são, evitando assim esse tipo de problema. A vantagem da utilização deste método pôde ser

confirmada pelos resultados acima expostos. Também são sinapomorfias deste grupo angular

e esplenial fusionados (parcial ou totalmente fusionados em R. ammodytoides e parcialmente

fusionados ou separados em R. cotiara e  R. fonsecai) e  crista do composto assimétrica ou

simétrica.

O clado formado por R. alternatus e R. jonathani é bem suportado (Bs = 98, Figura

1),  o  que  confirma  as  hipóteses  de  Harvey (1994)  e  Campbell  &  Lammar  (2004).  São

sinapomorfias  deste  clado:  posição  anterior  do  processo  coanal  do  palatino;  haste  do
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ectopterigóide  achatada,  afilada  na  região  central;  cabeça  escura  com  linhas  brancas

transversais  e  longitudinal;  número  de  escamas  médio-dorsais  (25-36);  número  de

supralabiais (7-12); número de infralabiais (11-15); número de interrictais (27-35); número

de  suboculares  (2-6);  número  de  interoculolabiais  (1-4);  número  de  pré-foveais  (3-15);

número de subfoveais (1-6); frequência de pré-lacunal em contato com a segunda supra-labial

(0-14%). 

Fenwick  et  al.  (2009)  foram os primeiros  autores a  incluir  R.  jonathani em uma

análise  cladística,  no  entanto,  em seu resultado  obtido  a partir  da  combinação  de dados

moleculares  e  morfológicos  esta  espécie  é  irmã  de  R.  itapetiningae,  tendo  ficado  R.

alternatus como  irmão  de  B.  mattogrossensis.  Cabe  lembrar  que  estes  autores  não

examinaram hemipênis de R. itapetiningae e de R. fonsecai nem crânios de R. jonathani, R.

itapetiningae, R. fonsecai,  R. ammodytoides  e  B. mattogrossensis  e sequer  dispunham de

amostras moleculares de R. jonathani e B. mattogrossensis. B. mattogrossensis, por sua vez,

consiste em uma das espécies pertencentes ao grupo neuwiedi (SILVA, 2000; CAMPBELL &

LAMAR, 2004), postura esta assumida por estes mesmos autores, que o consideram como

membro do gênero Bothropoides. 

Vale  ressaltar  que,  no  presente  estudo,  quando  se  considerou  somente  caracteres

contínuos (Análise II, Figura 2), B. neuwiedi e B. erythromelas saíram em um mesmo clado

juntamente com as espécies de Rhinocerophis. Esses caracteres foram levantados por meio de

análise  da  morfologia  externa,  anatomia  hemipeniana  e  osteologia  craniana  e,  como  foi

discutido anteriormente, são mais homoplásticos e, não foram capazes, por si só, de inferir

uma filogenia congruente com resultados prévios da literatura ou com a análise principal.

Bothropoides  neuwiedi e  B.  erythromelas compartilham  diversos  estados  de  caráter

morfológicos  com  as  espécies  de  Rhinocerophis  e,  durante  muito  tempo,  foi  sugerido

relacionamento entre as mesmas (VELARD, 1946; BURGER, 1971; HOGE & ROMANO,

1973; BRATSTROM, 1974; HOGE & ROMANO-HOGE, 1981b;  PESANTES-SEGURA,

1989;  WERMAN,  1992).  Um estado  de  caráter  compartilhado  por  estas  espécies  e  por

Rhinocerophis é o número reduzido de espinhos no hemipênis, o qual já havia sido observado

por Pesantes-Segura (1989) em B. neuwiedi e, embora seus resultados tenham agrupado B.

neuwiedi,  R. alternatus,  R. cotiara e  R. fonsecai, este autor concluiu,  por meio dos baixos

índices de similaridade, que esta espécie constituía outra linhagem dentro de  Bothrops. O

número  reduzido  de  dentes  no  palatino  e  ectopterigóide  também  são  condições
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compartilhadas com Rhinocerophis. Outro aspecto importante é a condição da pré-lacunal em

relação à segunda supralabial.  Estas escamas podem apresentar-se separadas ou fundidas,

neste último caso, formando a lacunolabial. Nas espécies do grupo neuwiedi, assim como nas

pertencentes a  Rhinocerophis, pré-lacunal e  segunda supralabial não formam lacunolabial.

Também  apresentam  número  elevado  de  subfoveais,  as  quais  podem  contribuir  para  a

formação da fosseta loreal e,  muitas vezes,  formam uma fileira completa separando pré e

sublacunais  das  segunda  e  terceira  supralabiais  respectivamente.  Werman  (1992)  foi  o

primeiro a utilizar a metodologia cladística para estudar os Bothrops (lato senso) e, para tal,

utilizou dados morfológicos e eletroforese de proteínas.  Reconheceu uma dicotomia basal

separando  os  clados  com  lacunolabial,  alternatus e  neuwiedi,  dos  demais  Bothrops -

Bothriopsis. Entretanto, estudos moleculares posteriores vêm sendo consistentes em agrupar

B. neuwiedi e/ou  B. erythromelas com B. jararaca e/ou  B. insularis (PARKINSON, 1999;

PARKINSON et al., 2002; WÜSTER et al., 2002; CAMPBELL & LAMAR, 2004; CASTOE

& PARKINSON, 2006; FENWICK et al., 2009). 

Neste contexto, cabe discutir  a posição do grupo  neuwiedi  que, no presente estudo

(Figura  1),  ocupa  posição  basal  em  relação  aos  demais  Bothropoides –  Bothriopsis  -

Bothrops em  clado  irmão  de  Rhinocerophis,  o  qual é  bem  suportado  por  evidências

morfológicas (Bs = 93, figura 1). A posição basal do grupo  neuwiedi dentro deste clado é

consistente com estudos moleculares (PARKINSON  et al. 2002, WÜSTER  et al., 2002) e

moleculares e morfológicos combinados (FENWICK  et al., 2009),  entretanto, contraria os

resultados  obtidos  por  estes  autores  por  não  formar  um clado  com o  grupo  jararaca,

permitindo que a presença de lacunolabial do grupo  jararaca,  Bothriopsis e  Bothrops seja

considerada  uma  boa  sinapomorfia,  e  também  ensejando  a  não  sustentabilidade  de

Bothropoides como grupo monofilético. 

O clado composto por R. cotiara e R. fonsecai apresenta alto suporte (Bs = 99, figura

1). As sinapomorfias que o sustentam são: angular e esplenial parcialmente fusionados ou

separados; margem esterna do proótico ultrapassando o limite da margem externa do parietal;

capitulum constituído por cálices lisos; micro-ornamentação da borda do sulco espermático

constituída por pequenos espinhos diferenciados (mamiliformes); ventre predominantemente

escuro; cabeça escura com desenho claro em forma de V ou A invertido; supralabiais claras,

com pigmento na sutura entre a terceira e quarta escamas; número de ventrais em machos

(153-172); número de subcaudais em machos (39-56); número de intersupraoculares (9-14);
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número de escamas em contato com a supraocular (5-10); número de infralabiais em contato

com  as  mentonianas  (2-4);  número  de  espinhos  no  hemipênis  (28-32);  frequência  de

internasais  em contato  (48-80%).  Este  clado  mostra  ser  bastante  robusto,  uma  vez  que

estudos  moleculares  (SALOMÃO  et al.  1999;  WÜSTER  et  al.,  2002)  e  moleculares  e

morfológicos combinados (FENWICK et al. 2009), os únicos a incluir ambas as espécies em

seu escopo, compartilham os mesmos resultados. No caso dos trabalhos de Salomão  et al,

(1999) e Wüster et al. (2002), o índice de suporte deste clado é de 100%.

O clado ((R. alternatus –  R. jonathani) (R. cotiara –  R. fonsecai)) também é bem

suportado  neste  estudo  (Bs  =  92,  figura  1)  e  sustentado  pelas  seguintes  sinapomorfias:

margens póstero-laterais da superfície dorsal do parietal formando depressão grande; dentes

do pterigóide estendendo-se ou ultrapassando o ponto de articulação do pterigóide com o

ectopterigóide; pós-frontal expandido posteriormente e afilado na extremidade; posição distal

dos espinhos grandes no hemipênis; espinhos do hemipênis predominantemente em forma de

gancho; saliência dorsal do corpo do hemipênis bem desenvolvida; depressão lateral do corpo

do hemipênis em forma de sulco; capitulum na face ventral maior que na face dorsal; número

de dorsais anteriores (23-34); número de dorsais posteriores (19-25); número de subcaudais

em machos (33-56); número de interrictais (26-35); número de intersupraoculares (10-14);

número de interoculolabiais (1-4); número de escamas que formam a fosseta loreal (3-5). 

Em Wüster  et al.  (2002)  R. alternatus é irmão de  R. itapetiningae, no entanto estes

autores não incluíram R. ammodytoides nem R. jonathani em suas análises. Fenwick  et al.

(2009), em sua análise a partir de dados moleculares e morfológicos combinados obtiveram o

mesmo resultado  que os autores supracitados,  porém incluíram  R.  ammodytoides,  a  qual

ocupa posição basal em relação às demais espécies do gênero. Os resultados obtidos por estes

autores são muito semelhantes, diferindo apenas pela adição de espécies, o que demonstra

uma provável estabilidade filogenética para estes táxons. É notável que a topologia obtida por

Fenwick  et  al.  (2009)  foi influenciada pelos caracteres moleculares,  uma vez que as três

análises  realizadas  por  estes  autores  a  partir  de  caracteres  exclusivamente  morfológicos

resultaram em topologias incongruentes com as demais obtidas pelos mesmos ou por estudos

prévios.

Rhinocerophis  ammodytoides e  R.  itapetiningae saem como  irmãos  em ambas  as

análises  realizadas  neste  estudo  (Figuras  1  e  2).  Este  clado  é  sustentado  por  quatorze

sinapomorfias (Bs = 60): aspecto reto do supratemporal em vista dorsal; extremo anterior do
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basisfenóide  agudo;  nasal  arredondado,  afilado  anteriormente;  lobos  do  hemipênis

parcialmente divididos;  manchas  dorsais  retangulares ou ovaladas;  número  de interrictais

(21-32); número de escamas gulares entre as mentonianas e pré-ventrais (3-7); número de

pós-foveais (1-2); número de manchas dorsais (21-46); número de dentes do pterigóide (9-

11);  número  de dentes  do  dentário  (9-11);  frequência  de  internasais  em contato (100%);

frequência  de  pré-lacunal  em contato  com a  segunda  supralabial  (100%);  frequência  de

sublacunal em contato com a terceira supralabial (95-100%). 

A posição  basal de  R.  ammodytoides em relação  às  demais  espécies  do  gênero  é

consistente com estudos moleculares (PARKINSON et al., 2002; CASTOE & PARKINSON,

2006)  e a  partir  da combinação de dados moleculares e  morfológicos (FENWICK  et  al.

2009).  No entanto,  este  é  o primeiro estudo em que  R. ammodytoides  e  R. itapetiningae

formam um clado. 

Em Wüster et al. (2002) B. pictus é alocada como a espécie de primeira divergência

dentro de  Bothrops,  anterior a  Rhinocerophis.  Campbell & Lammar  (2004)  reconhece  B.

pictus como espécie de divergência anterior em relação aos  Rhinocerophis- Bothropoides-

Bothriopsis-Bothrops e sugere relacionamento entre esta e B. roedingeri. Bothrops barnetti e

B.  pictus foram citados  por  Werman  (2005)  como  espécies  transandinas  provavelmente

aliadas a  R. alternatus  e R. ammodytoides. Ambas as hipóteses de Fenwick  et al. (2009) a

partir da combinação de dados moleculares e morfológicos apresentam o mesmo resultado

em relação  a  B.  pictus,  embora  seus  resultados  a  partir  de  dados  morfológicos  tenham

alocado a referida espécie em diferentes posições. Bothrops barnetti, por sua vez foi alocada

em um clado  juntamente  com  B.  brazili e  B.  jararacussu,  sendo  a  espécie  de  primeira

divergência dentro deste grupo. Estas espécies não foram incluídas no presente estudo e seu

relacionamento com as espécies de Rhinocerophis precisam ser testadas em análises futuras,

uma vez que a amostragem utilizada por Fenwick et al. (2009) para as mesmas é incompleta.

Cabe discutir os resultados obtidos por Fenwick et al. (2009) com relação às espécies

pertencentes a  Rhinocerophis a partir  de dados morfológicos. Estes autores realizaram três

análises  nas  quais  consideraram  somente  caracteres  morfológicos  e,  apesar  de  terem

recuperado  o  clado  Rhinocerophis  em  todas,  cada  análise  resultou  em  uma  topologia

diferente,  tendo  este clado  ocupado  posição  basal juntamente  com as  espécies  do  grupo

neuwiedi em apenas uma. Nas duas análises restantes, Rhinocerophis ocupa posição terminal,

sendo que em uma delas forma um clado irmão do grupo neuwiedi e na outra é irmão de um
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clado formado por (B. mattogrossensis (B. pictus (B. barnetti (B. brazili)))). Ainda segundo

estes  autores,  R.  ammodytoides  é  irmão  de  B.  pictus,  as  quais  se  relacionam  com  B.

erythromelas em uma  das  análises,  nas  demais  é  irmão  de  R.  jonathani. Rhinocerophis

itapetiningae sai como a espécie de divergência anterior em relação às demais espécies do

gênero  em  duas  análises  e  se  relaciona  às  espécies  do  grupo  neuwiedi em  outra.

Rhinocerophis alternatus forma um clado juntamente com R. cotiara – R. fonsecai em duas

análises e em outra é irmão de R. jonathani. Rhinocerophis cotiara e R. fonsecai formam um

clado em todas as análises. 

Conforme  discutido  anteriormente,  evidências  morfológicas  costumam agrupar  as

espécies de Rhinocerophis com as do grupo neuwiedi. No presente estudo a posição do grupo

neuwiedi (B.  neuwiedi –  B.  erythromelas)  é  sustentada  quase  que  exclusivamente  por

caracteres osteológicos e hemipenianos, os quais foram muito mal representados no estudo de

Fenwick  et  al. (2009).  Estes  autores  não  examinaram  crânios  de  B.  neuwiedi,  B.

erythromelas, B.  diporus,  B.  pauloensis,  B.  mattogrossensis,  R.  ammodytoides,  R.

itapetiningae,  R.  fonsecai,  R.  jonathani,  B.  insularis  e  B.  alcatraz  ou  hemipênes  de  R.

cotiara,  R.  fonsecai,  R.  itapetiningae,  B.  erythromelas,  B.  neuwiedi,  B.  pauloensis e  B.

jararaca  e  não  incluíram  em  seu  estudo  caracteres  hemipenianos  com  grande  valor

filogenético, como presença de depressão lateral e saliência dorsal, forma predominante dos

espinhos,  forma  dos  espinhos  que  bordejam o  sulco  espermático,  posição  dos  espinhos

grandes. Estes caracteres foram estudados anteriormente por Pesantes-Segura (1989) e foram

muito importantes para o desenvolvimento do presente estudo. 

Fenwick et al. (2009) não fazem menção às variações relacionadas à condição da pré-

lacunal e segunda supralabial, bem como ao conjunto de caracteres associados a este caráter

que também mostram ter sinal filogenético. Estes autores dividiram este caráter nos seguintes

estados para as espécies sem lacunolabial: pré-lacunal e segunda supralabial em contato; pré-

lacunal e segunda supra-labial separadas por uma ou duas fileiras de sub-foveais. No entanto,

observou-se polimorfismo nas espécies que o compartilham e para eliminar este problema, no

presente estudo, optou-se por analisar  esse caráter  em função da frequência em que pré-

lacunal e segunda supra-labial ocorriam em contato. O mesmo procedimento foi adotado em

relação  à  sub-lacunal  e  terceira  supralabial  e  internasais.  Os  resultados  aqui  obtidos

confirmam  que  tratados  dessa  maneira  esses  caracteres  tornam-se  mais  informativos:  a

freqüência alta de pré-lacunal em contato com a segunda supra-labial é uma sinapomorfia de
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R. ammodytoides – R. itapentiningae (100%) e baixa, de R. alternatus – R. jonathani (14%);

frequência alta de sublacunal em contato com a terceira supralabial é uma sinapomorfia de R.

ammodytoides – R. itapetiningae (95-100%); frequência  de internasais em contato é uma

sinapomorfia de  R. ammodytoides – R. itapetiningae (100%) e de  R. cotiara – R. fonsecai

(80%). Também são sinapomorfias de R. alternatus – R. jonathani o número elevado de pré e

subfoveais e de ((R. alternatus – R. jonathani) (R. cotiara – R. fonsecai)) o número elevado

de escamas que formam a fosseta. Portanto, a amostragem reduzida, bem como problemas

quanto à escolha e codificação de caracteres,  impossibilitaram Fenwick  et.  al.  (2009) de

resolver as relações entre as espécies de Rhinocerophis.

Fenwick  et  al.  (2009)  apresentam nova  proposta taxonômica  e  dividem o  gênero

Bothrops [lato  senso]  em  Rhinocerophis,  Bothropoides e  o  nominal.  Com a amostragem

reduzida  utilizada  por  estes  autores  surgem problemas  taxonômicos  relevantes,  como  a

posição  de  Bothrops  pictus,  que  ficou  sem alocação  genérica.  É  muito  provável  que ao

ampliar  a  amostragem,  algumas  espécies  exijam  a  criação  de  gêneros  monotípicos  ou

alterações da composição dos gêneros estabelecidos e considerados válidos. Esta situação vai

requerer profunda reavaliação da taxonomia sugerida. No entanto, tendo em vista a posição

basal de Rhinocerophis em relação aos demais, alterações neste grupo são mais improváveis,

o que permite acreditar que este grupo tenha fortes chances de se manter estável, mesmo que

haja  alterações  taxonômicas  significativas  entre  táxons  de  partes  mais  derivadas  do

cladograma. 

  Portanto, caracteres morfológicos, tanto contínuos, quando discretos, mostraram ser

uma  importante  ferramenta  para  gerar  hipótese  de  relacionamento  filogenético  entre  as

espécies do gênero Rhinocerophis. Os autores anteriores não abordaram este assunto com a

atenção aqui dispendida. Mesmo Fenwick et al. (2009), que usou caracteres morfológicos e

moleculares, com exceção do número baixo de dentes palatinos, 1 a 2 em Rhinocerophis,

versus  3  a  6  nos  demais  grupos,  não  conseguiu  outra  sinapomorfia  morfológica  para  o

gênero. Aqui se propõe dez sinapomorfias para o gênero, oriundas da morfologia externa e

osteologia craniana. No entanto, uma análise que combine mais táxons, e dados morfológicos

e moleculares deve ser realizada a fim de testar os resultados aqui obtidos, o relacionamento

entre os demais gêneros próximos. 
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5.1 Comentários sobre a distribuição geográfica dos grupos de espécies do gênero

Rhinocerophis

Werman  (2005)  realizou  estudo  biogeográfico  dos  táxons  sul-americanos  dos
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“bothropoides” e  propôs que  R. ammodytoides teria  se  diferenciado dos outros membros

deste  gênero  por  vicariância  ecológica  e  que  a  diferenciação  entre  R.  alternatus  –  R.

itapetiningae e R. cotiara – R. fonsecai provavelmente teria ocorrido por separação de habitat

e  adaptação  local.  Este  autor  não  inclui  R.  jonathani em  seu  estudo.  Esta  abordagem

ecológica será aqui utilizada para as interpretações corológicas, tendo em vista que não foi

possível elaborar estudo histórico biogeográfico que permita reconhecer datas e os eventos

vicariantes que isolaram as populações. 

Considerando os dados apresentados acima e a  filogenia proposta para grupo ((R.

ammodytoides - R. itapetiningae) ((R. jonathani – R. alternatus) (R. cotiara – R. fonsecai))),

propomos aqui uma nova abordagem, ainda insipiente, da sua história de especiação. 

Aparentemente, o ancestral de todo o grupo ocupava área cisandina do sul da América

do  sul,  ocupando  áreas  abertas  e  possivelmente  xerofíticas.  Extrapola-se  esta  sugestão

baseando-se principalmente na comparação com as  espécies viventes do  grupo, como  R.

ammodytoides,  R.  itapetiningae,  e  em  menor  grau,  R.  jonathani e  R.  alternatus.

Rhinocerophis fonsecai, embora ocupe áreas úmidas, ocorre com certa frequência em áreas

abertas. Considerando-se a filogenia proposta, a primeira divergência ocorreu separando o

ancestral de R. ammodytoides + R. itapetiningae do ancestral das demais espécies do grupo.

O ancestral de R ammodytoides + R. itapetiningae possivelmente ocupava área mais austral,

seca e baixa, em relação ao ancestral do restante do grupo, que possivelmente se adaptou à

áreas  relativamente  mais  altas  e  úmidas  das  serras,  alagados  e  florestas.  Rhinocerophis

ammodytoides finalmente separou-se de R. itapetiningae, produzindo populações alopátridas,

provavelmente  pelo  isolamento  das  populações  pelas  áreas  úmidas  das  bacias  dos  rios

Paraná,  Paraguai e  Uruguai que formam um corredor  de Chacos úmidos,  desde o sul da

província  de Córdoba  na  Argentina,  passa  pelo  Chaco  úmido  Paraguaio,  culminando  no

Pantanal do Paraguai, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso e Bolívia. 

Já o ancestral de (R. jonathani +  R. alternatus +R. cotiara +  R. fonsecai) teve sua

população dividida em duas, uma composta pelo ancestral de R. jonathani + R. alternatus e a

outra pelo ancestral de R. cotiara + R. fonsecai. O ancestral de R. jonathani + R. alternatus

ocupou desde os sopés dos Andes até o sudeste da América do Sul,  em áreas de altitude,

umidade  e cobertura vegetal variadas.  Também ocupou os extremos  setentrionais  e  áreas

bastante meridionais. Diferentemente, o ancestral de R. cotiara + R. fonsecai restringiu-se à

áreas  ocupadas  pelo  mosaico  de  campos  e  florestas  úmidas  de  araucárias,  que  antes
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formavam contínuo entre a área norte de São Paulo, Rio de Janeiro e Minas Gerais e as do

sudeste de  São  Paulo  e os estados do sul do  Brasil.  A retração  da áreas de florestas  de

araucária e campos associados confinou populações alopátridas em áreas altas das serras do

sul e sudeste Brasileiro, separando a espécie do sul (R. cotiara) da do norte de distribuição

(R. fonsecai). Segundo Mendes et al., (2007) e Bérnils (2009) a divergência entre R. cotiara e

R. fonsecai provavelmente resultou do soerguimento do Planalto das Araucárias e da serra da

Mantiqueira  no  Terciário,  que  posteriormente  foram isolados  pela  formação  do  vale  do

Paraíba, o que teria levado à fragmentação do ancestral dessas espécies. O mesmo padrão de

distribuição  foi  encontrado  para  outras  espécies  de  serpentes  (BÉRNILS,  2009)  e  para

espécies de opiliões (PINTO-DA-ROCHA et al., 2005). Caso estas suposições venham a se

confirmar,  estes  eventos  vicariantes  provavelmente  foram  acompanhados  ou  mesmo

interferiram as mudanças climáticas que restringiram a área de cobertura das florestas com

araucárias. Oliveira et al. (2005) apontam que registros palinológicos mostram que florestas

de  Araucaria ocuparam, durante o último Ciclo Glacial do Quaternário, desde 40.000 A.P.

(antes do presente), latitudes mais baixas da região sudeste, hoje sob o domínio do cerrado.

Há cerca de 10.000 A.P. ocorreu a retração das florestas de  Araucaria (OLIVEIRA et al.,

2005).  Provavelmente  neste  período,  houve  a  separação  das  florestas  do  Planalto  das

Araucárias das de cume das Serra do Mar, Bocaina e Mantiqueira, levando consigo toda a

biota sensível à presença de Araucaria, entre elas R. fonsecai e R. cotiara. Caso a especiação

tenha ocorrido neste último Ciclo Glacial (Quaternário), foi evento posterior e independente

ao soerguimento do Planalto das Araucárias e da Serra da Mantiqueira (Terciário). 

Rhinocerophis jonathani +  R.  alternatus são  também alopátridas,  e  possivelmente

houve a separação das populações com o isolamento de R. alternatus, que tem preferências

por áreas úmidas, de R. jonathani, com preferência por áreas secas. 

Carrasco  et  al.  (2009)  consideram  R.  jonathani,  R.  alternatus e  R.  ammodytoides

espécies  intimamente relacionadas.  Estes  autores  e  Harvey (1999)  propõem que a  fauna

endêmica  das  drenagens  secas  intermontanas  de  Santa  Cruz,  onde  ocorre  R.  jonathani,

aparentemente são derivadas da fauna Chaquenha, na qual estão incluídos R. alternatus e R.

ammodytoides. Também R. ammodytoides e R. jonathani, e em certo ponto R. alternatus, têm

sua distribuição em áreas da Pré-cordilheira, segundo a definição de Roig-Juñent et al. (2006)

e de acordo com estes autores vários trabalhos têm relacionado a fauna e flora desta área com

as das serras uruguaias e dos planaltos Central e Meridional e serras costeiras brasileiros.
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Roig-Juñent  et al. (2006) reconhecem uma relação entre os artrópodes epígeos desta área

com os da Patagônia e Chaco. Colli (2005) também afirma que a herpetofauna do Cerrado

compartilha uma história  recente com a do Chaco e Patagônia.  Mattoni & Acosta (1997)

reconhecem  que  o  conjunto  de  montanhas  que  formam  a  Pré-cordilheira,  em  algum

momento, constituiu uma única unidade biótica que foi fragmentada posteriormente. Segundo

Colli (2005) a diferenciação da herpetofauna sul-americana está relacionada a eventos como

o soerguimento  do  Planalto  Central,  ao  final  do  Terciário  e  às  flutuações  climáticas  do

Quartenário, as quais causaram expansões e retrações de florestas e áreas abertas, resultando

em provável especiação  alopátrica  em enclaves  de  floresta,  durante períodos secos e  em

enclaves de savanas, durante períodos úmidos. Deste modo, o relacionamento próximo entre

R.  ammodytoides (Pré-cordilheira e  Chaco)  e  R.  itapetiningae  (Cerrado),  assim como  R.

jonathani (Pré-cordilheira)  e  R.  alternatus (Cerrados,  outras  áreas  abertas  dos  Planaltos

Centrais e Meridionais e Chaco) são congruentes com as hipóteses acima e talvez tenham

respondido separadamente ao mesmo evento vicariante que promoveu ambas as especiações.

Bérnils  (2009)  reconheceu  20  padrões  corológicos  obtidos  por  congruência  de

distribuição geográfica entre 120 Caenophidia para as áreas das serras atlânticas e planaltos

do sudeste da América do Sul. Dentre estes, apenas os padrões 3, 4, 5 e 8 e 19 abrangem

espécies de Rhinocerophis. Rinocerophis itapetiningae está incluída no padrão 19, tropical de

Cerrado, formado a partir de táxons que ocorrem principalmente em campo cerrado que estão

limitados à relictos e fragmentos, portanto, se distribuem de forma mais restrita que aqueles

que ocupam toda a fisionomia do Cerrado. Além de R. itapetiningae, compõem este padrão

Phalotris lativitatus, P. mertensi, P. nasutus, Philodryas lívida, Xenodon nattereri, reforçados

por Bothropoides pauloensis e Mussurana quimi. Rhinocerophis alternatus compõe o padrão

8, de cunho ambivalente, que compreende espécies que ocupam as formações campestres do

sudeste  da  América  do  Sul,  tanto  temperadas  quanto  tropicais,  de  planície,  planalto  ou

montanha,  incluindo  o  Planalto  das  Araucárias,  Serra  do  Mar  Sul,  Paranapiacaba,

Mantiqueira e Bocaina,  se estendendo para a  Argentina,  Uruguai e  Paraguai.  Além de  R.

alternatus, compõem este padrão Crotalus durissus terrificus, Philodryas aestiva e Boiruna

maculata,  reforçados  por  Philodryas  patagoniensis e  Oxyrhopus  rhombifer  rhombifer.

Rhinocerophis fonsecai é incluída no padrão 5 de cunho temperado, formado por táxons que

ocupam  de  forma  disjunta,  os  campos  naturais  e/ou  áreas  florestadas  de  altitude  da

Mantiqueira,  Bocaina e Órgãos.  Além de  R.  fonsecai,  compõem este padrão:  Mussurana
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montana e  Pseudoboa  serrana.  Rhinocerophis  cotiara compõe  o  padrão  4  de  cunho

temperado, formado  pelos táxons que ocupam a floresta ombrófila  mista do Planalto  das

Araucárias e das áreas de contato com a Serra do Mar Sul. Além de R. cotiara, compõem este

padrão:  Clelia hussami e  Xenodon guentheri, reforçados por  Calamodontophis ronaldoi e

Pseudoboa haasi. 

O último padrão relevante para o grupo em estudo, é o padrão 3, também de cunho

temperado,  formado  por  táxons  que  ocupam  os  campos  ombrófilos  do  Planalto  das

Araucárias  e,  de  forma  disjunta,  os  campos  rupestres  e  de  altitude  dos  elementos  da

Mantiqueira  e  Bocaina.  Este  padrão  é  composto  por  Phalotris  reticulatus,  Philodryas

arnaldoi,  Gomesophis  brasiliensis e  Ptychophis  flavovirgatus,  reforçados  por  Ditaxodon

taeniatus. Embora este padrão não abranja diretamente nenhuma espécie atual, ele delimita a

área provável de ocorrência do ancestral de R. cotiara + R. fonsecai. Mas este padrão, quando

analisado  conjuntamente  com  os  padrões  4  e  5,  que  somados  apresentam  a  mesma

conformação  do  padrão  3  e  incorpora  o  elemento  das  florestas  de  Araucária,  auxilia  a

recuperar uma possível explicação para a separação destas espécies. 

Conclui-se  que  ao  se  comparar  a  distribuição  geográfica  das  espécies  atuais  de

Rhinocerophis com os ambientes ocupados por elas, dados palinológicos, climatológicos e

geológicos, provavelmente o ancestral de  Rhinocerophis vivia em áreas abertas e secas do

centro ao sul da América do Sul cisandina e as espécies irmãs viventes apresentam sempre

distribuição alopátrica em ralação umas às outras.  Este grupo pode oferecer bom material

para  auxiliar  estudos  biogeográficos  sul-americanos,  pois  têm a  sua  história  filogenética

recuperada,  suas  espécies  têm distribuição  geográfica  e  ecológica  bem trabalhada,  assim

como as áreas que ocupam apresentam história geológica e climatológica relativamente bem

conhecida.  A falta  destes trabalhos biogeográficos impede que se reconheçam os eventos

vicariantes  que  atuaram  nas  especiações  deste  grupo,  bem  como  as  datações  das

cladogêneses.

CONCLUSÕES

A  análise  filogenética  de  caracteres  morfológicos  oriundos  da  folidose,  anatomia
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hemipeniana e osteologia craniana das espécies do gênero  Rhinocerophis indicam que este

gênero forma um grupo monofilético, sustentado por dez sinapomorfias e inclui as espécies:

R. alternatus, R. ammodytoides, R. cotiara, R. fonsecai, R. itapetiningae e R. jonathani.

A análise filogenética aqui apresentada sustenta a seguinte hipótese de relacionamento entre

os táxons (R. ammodythoides – R. itapetiningae) ((R. alternatus – R. jonathani) (R. cotiara –

R. fonsecai))). 

Embora este trabalho não tenha por objetivo elucidar as relações filogenéticas dos táxons

afins  a  Rhinocerophis usados  para  comparações,  sugere-se  que  a  posição  sistemática  de

Rhinocerophis como irmão do clado formado por Bothropoides – Bothriopsis – Bothrops se

sustente, bem como a posição basal de B. neuwiedi – B. erythromelas em relação aos demais

Bothropoides – Bothriopsis – Bothrops.  Esta filogenia é congruente com as propostas por

evidências moleculares. 

A comparação  entre distribuição geográfica das espécies atuais  de  Rhinocerophis com os

ambientes ocupados por elas, dados palinológicos,  climatológicos e geológicos, permitiu a

elaboração  de  uma  hipótese  inicial  da  origem e  evolução  deste táxon.  Provavelmente  o

ancestral de Rhinocerophis vivia em áreas abertas e secas do centro ao sul da América do Sul

cisandina. As espécies irmãs viventes apresentam sempre distribuição alopátrica em ralação

umas às outras. Porém, é fundamental a realização de análise biogeográfica histórica para que

os eventos vicariantes e as datações das cladogêneses sejam propostos. 
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       Figura 1. Análise I. Topologia obtida a partir da análise dos 99 caracteres morfológicos  (195.784
              passos,  IC = 0,67 e  IR = 0,79). Os  números  nos  ramos  correspondem aos valores de
              bootstrap provenientes de 1000 pseudoreplicações.
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       Figura 2. Análise II. Topologia obtida da análise dos 32 caracteres contínuos. Os números dos ramos
                            correspondem aos valores de bootstrap provenientes de 1000 pseudoreplicações.
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   Figura 3. Distribuição de R. alternatus segundo os registros dos espécimes examinados.
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   Figura 4. Distribuição  das  espécies  de  Rhinocerophis,  exceto  R. alternatus, segundo os registros dos
         espécimes examinados.
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           Figura 5. Vista  dorsal  do  crânio  de  R. alternatus   A. Nasal;  B. Frontal;
    C. Pós-frontal; D. Margem póstero-lateral do Parietal; E. Proótico; 
    F. Processo lateral do Parietal. (IBSP 7999; comp. 29,55mm).

                  Figura 6. Vista lateral do crânio de R. alternatus. A Processo dorsal da Pré-maxila;
                B. Forame  anterior  do  Proótico;  C. Processo ventral do Basioccipital.

            (IBSP 7999; comp. 29,55mm).
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  Figura 7. Vista ventral do crânio de R. alternatus.  A  Basisfenóide; 
        B. Basioccipital. (IBSP 7999; comp. 29,55mm). 

           Figura 8. Osso composto de R. alternatus. A  Dentário; B. Forame meckeliano; C. Angular e 
     esplenial; D. Crista do composto em vista interna (IBSP 073575; comp. 42,12 mm)
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           Figura 9. Ossos Palatino (C), Pterigóide (D) e Ectopterigóide (A) de R. alternatus. B. Processo 
     coanal do Palatino; E. Base do Pterigóide; F. Crista do Pterigóide. (IBSP 7999; comp.
     Pterigóide 33,71mm)

 

 Figura 10. Maxila de R. alternatus. A Parede medial da cavidade da fossa; 
         B. Parede ântero-lateral da cavidade da fossa.  (IBSP 073575;
         comp. Maxila 8,27mm).
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    Figura 11. Pré-frontal de R. alternatus  em vista dorsal. A. Margem 
             medial.  (IBSP 7999; larg. 5,56mm)

      Figura 12. Supratemporal de R. alternatus em vista dorsal. A. Processo 
 lateral.  (IBSP 7999; comp. 9,62mm)
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Tabela 1. Variação dos caracteres quantitativos segundo os espécimes examinados.
Táxon Dorsais

Anteriores
Médio
Dorsais

Dorsais
Posteriores

Ventrais
fêmeas
machos

Subcaudais
fêmeas
machos

Supralabiais Infralabiais

R. ammodytoides 21-26 21-27 15-19 149-170
144-160

27-37
26-38

8-11 11-14

R. itapetiningae 24-29 23-27 18-25 141-159
144-156

28-32
28-40

7-9 9-11

R. alternatus 27-34 27-36 19-25 161-188
162-180

31-41
33-50

7-10 11-15

R. jonathani 23-29 25-30 19-22 156-168
163-168

39-41
34-41

9-12 12-15

R. cotiara 25-30 24-29 19-23 158-173
153-172

37-45
39-54

7-10 10-13

R. fonsecai 25-31 25-31 19-23 160-177
160-172

37-49
45-56

7-9 8-13

B. neuwiedi 25-31 25-29 19-22 159-183
157-173

24-46
39-50

7-9 9-12

B. erythromelas 20-24 19-23 16-19 146-168
146-158

32-42
38-44

7-9 9-12

B. jararaca 24-30 23-27 17-21 195-208
174-206

57-66
55-69

8-9 10-12

B. insularis 24-30 24-27 19 177-193
173-192

52-55
55-59

8-9 10-12

B. bilineata 25-33 23-31 19-21 198-213
196-212

59-71
68-73

7-9 10-12

B. taeniata 26-36 25-32 18-21 226-239
230-237

68-81
74-79

5-7 9-12

B. jararacussu 23-28 23-26 19-20 173-180
165-172

49-57
55-60

8-10 9-11

B. brazili 25-29 23-27 19-20 169-177
171

45-53
62

8-9 10-13

B. atrox 24-29 23-27 19-21 189-207
183-197

51-65
60-67

7-8 9-11

B. moojeni 25-29 24-27 19-21 192-205
191-205

56-62
62-70

7-8 9-11

B. hyoprora 21-26 21-24 18-19 130-132
118-129

42-48
41-54

7-8 8-10
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Táxon Pós-cantais Intersupra-
ocurlares

Intercantais Pós-oculares Suboculares Contatam
suboculares

R. ammodytoides 1-2 5-11 5-8 2-3 2-4 8-11

R. itapetiningae 0-1 6-9 4-6 1-3 1-5 6-11

R. alternatus 0-2 8-14 4-7 1-4 1-5 5-12

R. jonathani 1-2 9-14 5-9 2-4 2-4 9-11

R. cotiara 0-2 8-14 5-8 2-4 1-5 5-9

R. fonsecai 1-2 9-13 3-7 1-4 1-3 5-10

B. neuwiedi 1-2 7-11 4-7 1-3 1-2 6-9

B. erythromelas 0-1 6-10 1-6 1-3 1-2 6-10

B. jararaca 0-2 3-7 3-6 1-2 1-2 7-12

B. insularis 1-2 10-14 3-6 1-2 1 9-11

B. bilineata 0-2 5-10 2-3 1-3 1 11-15

B. taeniata 1-2 3-7 1-6 1-3 1-2 9-14

B. jararacussu 0-2 5-10 1-3 2-3 1-3 6-11

B. brazili 1-2 7-8 2-5 2 1-3 7-10

B.  atrox 1 4-9 2-5 2-3 1-3 8-12

B. moojeni 1-2 5-9 3-5 1-3 1-2 7-11

B. hyoprora 0-1 6-9 2-5 1-2 1-2 7-11
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Táxon Interoculo-
labiais

Gulares
Superiores

Gulares
Inferiores

Mentoniana/
pré-ventral

Infralabiais/
mentonianas

Pré-foveiais

R. ammodytoides 1-2 3-5 6-8 5-7 2-5 1-7

R. itapetiningae 1-2 2-5 5-7 3-7 2-3 3-8

R. alternatus 1-3 2-6 5-9 4-8 2-4 3-13

R. jonathani 2-4 5-7 3-15

R. cotiara 2-3 2-4 5-7 3-6 2-3 1-8

R. fonsecai 1-2 2-5 5-8 3-6 2-4 1-7

B. neuwiedi 1-3 3-4 3-7 2-5 2-3 2-9

B. erythromelas 1-2 2-4 4-6 3-6 2-4 3-7

B. jararaca 1-2 2-5 4-6 2-4 2-4 2-5

B. insularis 1-2 4-6 4-7 3-5 2-3 2-6

B. bilineata 0-1 4-5 6-9 5-7 2-3 1-6

B. taeniata 1-2 2-3 6-8 4-6 2-4 1-4

B. jararacussu 2-3 2-4 4-6 2-5 2-5 1-3

B. brazili 1-2 4-5 6-7 5 2-3 1-5

B. atrox 1-2 3-5 4-7 3-5 3 0-3

B. moojeni 1-2 3-4 4-6 4-5 2-3 1-3

B. hyoprora 2-3 3-5 3-6 3-6 1-4 4-8
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Táxon Subfoveais Pós-foveais Fosseta
Loreal

Manchas
Dorsais

Dentes
Palatino

Dentes
Pterigóide

Dentes
Dentário

R. ammodytoides 0-1 1-2 3-4 22-34 2 9-11 9-11

R. itapetiningae 0-2 0-2 3-4 24-40 0 9-11 10-11

R. alternatus 0-4 1-3 3-5 18-29 1-3 9-12 10-11

R. jonathani 0-6 3-5 1-2 10 10-12

R. cotiara 0-6 0-2 3-4 13-23 2-3 9-14 10-14

R. fonsecai 0-4 0-4 3-4 14-22 2-3 11-13 10-11

B. neuwiedi 0-3 0-2 3-4 23-40 3 10-12 12-14

B. erythromelas 0-5 1-2 3-4 18-22 3 9-14 12-15

B. jararaca 0-1 1-2 3 14-23 5 14-18 16-18

B. insularis 0 1-2 3 12-16 5 16-18 15-18

B. bilineata 0-1 1-2 3-4 5 16 16

B. taeniata 0-1 1-2 3 4-5 15 12-15

B. jararacussu 0 1-2 3 17-21 4-5 14-16 15-16

B. brazili 0 1-2 3 13-17 3 16 16-17

B. atrox 0 0-1 3 14-18 4-5 15-16 16-18

B. moojeni 0 1 3 14-18 4-5 16-18 15-18

B. hyoprora 1-4 1-3 3-4 14-21 4-5 14-15 12
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Anexo I – Matriz de caracteres.

Táxon 0 1 2 3 4 5 6 7

B. hyoprora 0,226-0,239 0,224-0,231 0,187-0,19 1,21-1,251 0,45-0,483 0,07-0,073 0,092-0,095 0,289-0,305

R. alternatus 0.305-0.308 0.306-0.309 0.223-0.225 1,689-1,699 0,382-0,401 0.088-0.089 0.129-0.13 0.307-0.31

R. jonathani 0,266-0,278 0,274-0,28 0,20-0,208 1,594-1,633 0,369-0,402 0,101-0,107 0,134-0,138 0,32-0,332

R. cotiara 0,271-0,274 0,267-0,27 0,215-0,217 1,524-1,546 0,329-0,339 0,083-0,085 0,111-0,114 0,293-0,299

R. fonsecai 0,273-0,276 0,24-0,245 0,215-0,217 1,477-1,491 0,303-0,314 0,081-0,082 0,103-0,104 0,298-0,302

R. ammodytoides 0,233-0,239 0,235-0,239 0,172-0,177 1,583-1,598 0,423-0,435 0,094-0,097 0,12-0,123 0,28-0,286

R. itapetiningae 0,255-0,259 0,249-0,252 0,197-0,20 1,647-1,653 0,506-0,511 0,080-0,081 0,10-0,102 0,251-0,256

B. neuwiedi 0,27-0,277 0,255-0,262 0,192-0,197 1,629-1,66 0,43-0,45 0,079-0,08 0,105-0,108 0,271-0,279

B. erythromelas 0,213-0,217 0,208-0,212 0,17-0,173 1,509-1,524 0,385-0,401 0,079-0,081 0,103-0,107 0,25-0,259

B. jararaca 0,274-0,281 0,242-0,248 0,186-0,19 1,906-1,987 0,593-0,615 0,081-0,083 0,105-0,108 0,282-0,287

B. insularis 0,269-0,284 0,255-0,262 0,19 1.789-1.87 0,55-0,561 0,081-0,082 0,106-0,109 0,28-0,289

B. bilineata 0,265-0,279 0,253-0,266 0,198-0,209 2.049-2.07 0.695-0.715 0,072-0,075 0,105-0,109 0,315-0,323

B. taeniata 0,285-0,297 0,267-0,275 0,203-0,207 2,322-2,341 0,719-0,738 0,070 0,102-0,104 0,285-0,294

B. jararacussu 0,252-0,259 0,239-0,252 0,187-0,19 1,698-1,713 0,541-0,559 0,080-0,081 0,101-0,103 0,27-0,278

B. brazili 0,255-0,265 0,257-0,262 0,195-0,203 1,71 0,62 0,081-0,083 0,107-0,112 0,291-0,308

B. atrox 0,268-0,276 0,246-0,256 0,195-0,205 1.901-1.928 0.682-0.697 0,07-0,71 0,096-0,098 0,276-0,283

B. moojeni 0,268-0,274 0,251-0,256 0,198-0,201 1,677-1,704 0,616-0,633 0,07-0,07 0,098-0,10 0,295-0,301
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Táxon 8 9 10 11 12 13 14 15

B. hyoprora 0,007-0,010 0,049-0,059 0,034-0,046 0,017-0,019 0,012-0,014 0,082-0,089 0,014-0,017 0,034-0,04

R. alternatus 0,011-0,011 0.104-0.106 0.06-0.062 0.027-0.028 0.024-0.026 0.084-0.085 0.021-0.022 0.037-0.038

R. jonathani 0,011-0,014 0,103-0,113 0,058-0,066 0,028-0,031 0,027-0,031 0,094-0,099 0,027-0,03 ?

R. cotiara 0,011-0,012 0,114-0,116 0,06-0,063 0,028-0,03 0,014-0,017 0,066-0,068 0,019-0,02 0,033-0,034

R. fonsecai 0,012-0,013 0,108-0,11 0,06-0,062 0,025-0,026 0,013-0,014 0,068-0,07 0,019-0,02 0,035-0,036

R. ammodytoides 0,013-0,015 0,084-0,088 0,062-0,065 0,026-0,027 0,027-0,028 0,094-0,097 0,011-0,012 0,038-0,04

R. itapetiningae 0,008-0,009 0,075-0,078 0,058-0,061 0,019-0,02 0,018-0,02 0,08-0,083 0,011-0,012 0,034-0,036

B. neuwiedi 0,012-0,013 0,086-0,091 0,048-0,053 0,017-0,02 0,011-0,012 0,073-0,077 0,017-0,019 0,035-0,038

B. erythromelas 0,008-0,010 0,056-0,062 0,038-0,044 0,021-0,023 0,018-0,02 0,079-0,082 0,011-0,012 0,028-0,031

B. jararaca 0,009-0,011 0,069-0,075 0,038-0,043 0,017-0,019 0,011-0,013 0,097-0,101 0,01-0,011 0,03-0,033

B. insularis 0,017-0,019 0,069-0,075 0,043-0,048 0,017-0,019 0,01 0,097-0,101 0,011-0,013 0,044-0,048

B. bilineata 0,014-0,016 0,063-0,075 0,033-0,039 0,017-0,021 0,01-0,012 0,127-0,132 0,007-0,008 0,042-0,045

B. taeniata 0,012-0,013 0,054-0,058 0,034-0,039 0,017-0,02 0,01-0,012 0,113-0,117 0,010 0,028-0,03

B. jararacussu 0,009-0,011 0,054-0,058 0,019-0,022 0,02 0,015-0,018 0,085-0,089 0,01-0,012 0,031-0,034

B. brazili 0,010-0,012 0,071-0,074 0,025-0,034 0,02 0,017-0,021 0,084-0,09 0,01-0,012 0,046-0,048

B. atrox 0,010 0,059-0,065 0,035-0,039 0,022-0,024 0,012-0,014 0,099-0,102 0,01-0,011 0,031-0,033

B. moojeni 0,010-0,011 0,075-0,079 0,044-0,047 0,020-0,021 0,012-0,014 0,095-0,099 0,01-0,012 0,03-0,031
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Táxon 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25

B. hyoprora 0,046-0,054 0,041-0,05 0,024-0,031 0,054-0,062 0,021-0,027 0,016-0,019 0,03-0,032 0,154-0,161 0,045 0,15

R. alternatus 0.071-0.073 0.054-0.055 0.03-0.031 0.056-0.059 0.027-0.028 0.017-0.018 0.039-0.04 0.234-0.238 0,02 0,11

R. jonathani ? ? ? 0,071-0,089 0,037-0,047 ? ? ? 0,015 0,10

R. cotiara 0,059-0,061 0,045-0,047 0,023-0,025 0,041-0,045 0,019-0,022 0,015-0,016 0,037-0,038 0,155-0,160 0,025 0,12

R. fonsecai 0,061-0,062 0,045-0,046 0,027-0,028 0,042-0,044 0,014-0,016 0,016-0,017 0,034-0,036 0,176-0,179 0,025 0,12

R. ammodytoides 0,067-0,07 0,058-0,06 0,031-0,037 0,032-0,035 0,008-0,009 0,01 0,03-0,032 0,288-0,307 0,02 0,10

R. itapetiningae 0,059-0,061 0,055-0,059 0,034-0,038 0,035-0,037 0,009-0,011 0,009-0,01 0,034-0,035 0,288-0,304 0 0,10

B. neuwiedi 0,056-0,06 0,039-0,042 0,032-0,036 0,035-0,042 0,011-0,015 0,013-0,015 0,03-0,032 0,189-0,194 0,03 0,11

B. erythromelas 0,053-0,056 0,041-0,045 0,029-0,031 0,026-0,03 0,004-0,006 0,009-0,011 0,031-0,033 0,171-0,18 0,03 0,12

B. jararaca 0,052-0,056 0,042-0,046 0,029-0,032 0,031-0,034 0 0,01-0,012 0,03 0,179-0,19 0,05 0,16

B. insularis 0,058-0,061 0,043-0,048 0,024-0,027 0,036-0,041 0 0,011-0,012 0,03 0,135-0,141 0,05 0,17

B. bilineata 0,072-0,077 0,053-0,059 0,029-0,031 0,024-0,03 0,001-0,002 0,012-0,014 0,03-0,032 ? 0,05 0,16

B. taeniata 0,062-0,065 0,052-0,056 0,029-0,031 0,017-0,019 0 0,011-0,012 0,03 0,431-0,505 0,03 0,16

B. jararacussu 0,049-0,052 0,035-0,039 0,029-0,031 0,021-0,023 0 0,01 0,03 0,178-0,184 0,045 0,15

B. brazili 0,063-0,066 0,05 0,021-0,025 0,024-0,032 0 0,01-0,012 0,03 0,145-0,154 0,03 0,16

B. atrox 0,05-0,051 0,042-0,045 0,03 0,013-0,016 0 0,01 0,03 0,160-0,164 0,045 0,16

B. moojeni 0,05-0,052 0,045-0,047 0,028-0,03 0,021-0,024 0 0,01 0,03 0,166-0,173 0,045 0,17
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Táxon 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51

B. hyoprora 0,12 0,40 0 0.28 0.85 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

R. alternatus 0,11 0,35 0.97 0.14 0.73 0.15 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 3 0 3

R. jonathani 0,11 0,35 1 0 ? 0.60 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 3 0 3

R. cotiara 0,13 0,28 0.48 0.87 0.68 0.72 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 3 0 2

R. fonsecai 0,11 0,32 0.8 0.92 0.85 0.30 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 3 0 2

R. ammodytoides 0,09 0,47 1 1 1 0.66 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1

R. itapetiningae 0,10 0,31 1 1 0.95 0.48 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 3

B. neuwiedi 0,13 0,40 0.9 0.95 0.7 0.25 1 1 1 0 1 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 2

B. erythromelas 0,14 0,43 0,95 0,98 0.8 0.25 1 1 1 0 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0

B. jararaca 0,17 1,01 1 ? ? 0.30 1 1 0 0 1 0 1 0 1 2 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0

B. insularis 0,17 1,04 1 ? ? 0.22 1 1 0 0 1 0 1 0 1 2 1 1 2 1 0 0 1 1 0 0

B. bilineata 0,17 0,73 1 ? ? 0.28 1 1 1 1 1 2 1 0 1 2 1 1 2 1 0 0 0 0 1 0

B. taeniata 0,17 0,55 1 ? ? 0 1 1 1 1 1 2 2 0 1 2 1 1 2 1 0 0 0 1 1 0

B. jararacussu 0,16 1,70 1 ? ? 0.15 2 1 1 1 1 2 2 1 1 2 1 1 2 0 0 0 1 1 2 0

B. brazili 0,17 1,30 0.5 ? ? 0 2 1 1 1 1 2 2 1 1 2 1 1 2 0 0 0 1 1 2 0

B. atrox 0,17 0,89 0.7 ? ? 0.35 2 1 1 1 1 2 2 1 1 2 1 1 2 0 1 0 0 2 0 0

B. moojeni 0,17 0,83 0.3 ? ? 0 2 1 1 1 1 0 2 1 1 2 1 1 2 0 1 0 0 2 0 0
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Táxon 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73 74 75 76 77 78 79

B. hyoprora 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

R. alternatus 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 1 1 2 0 1 0 0 0 2 2

R. jonathani 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 1 ? 0 1 0 0 0 0 1 1 2 1 1 0 0 0 2 2

R. cotiara 1 0 1 1 0 1 1 0 3 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 2 0 2 0 2 1 2 2

R. fonsecai 1 0 1 1 0 1 1 0 2 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 2 0 2 0 0 1 2 2

R. ammodytoides 0 0 1 0 1 1 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1

R. itapetiningae 0 0 1 0 1 1 1 1 3 0 1 2 1 1 0 2 2 0 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0

B. neuwiedi 1 1 0 1 0 1 2 2 3 0 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1

B. erythromelas 0 1 0 1 0 1 2 2 3 0 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 1 0 1 1 1 0 0 0

B. jararaca 2 1 2 0 0 1 1 0 3 1 1 0 1 1 0 1 1 1 1 2 2 0 2 1 1 0 1 1

B. insularis 2 0 0 0 0 1 1 0 3 1 1 0 0 1 0 1 1 1 1 2 1 0 2 1 1 0 0 0

B. bilineata 0 0 2 0 0 1 1 2 2 0 2 0 0 1 0 1 1 1 0 2 1 0 0 1 1 0 1 0

B. taeniata 0 0 2 0 0 1 1 2 2 0 2 0 0 1 0 1 1 1 0 2 1 0 0 1 1 0 0 0

B. jararacussu 0 1 1 2 0 1 1 2 0 0 2 0 0 1 1 1 1 1 0 2 0 0 0 1 1 0 1 1

B. brazili 0 1 2 2 0 0 1 2 0 0 2 0 0 1 1 1 1 1 0 2 0 0 0 1 1 0 1 1

B. atrox 0 1 2 2 0 0 1 2 0 0 2 0 0 1 1 2 2 1 0 2 0 1 0 1 1 0 0 0

B. moojeni 0 1 2 2 0 0 1 2 2 0 2 0 0 1 1 2 2 1 0 2 0 1 0 1 1 0 0 0



110

Táxon 80 81 82 83 84 85 86 87 88 89 90 91 92 93 94 95 96 97 98

B. hyoprora 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0

R. alternatus 2 2 1 1 0 0 1 2 2 1 1 0 1 1 1 1 1 0 0

R. jonathani 2 2 1 1 0 0 1 2 2 1 3 0 1 1 1 1 1 0 0

R. cotiara 2 2 1 1 0 0 2 3 3 0 2 1 1 1 1 1 1 0 0

R. fonsecai 2 2 1 1 0 2 2 2 3 0 2 1 1 1 1 1 1 0 0

R. ammodytoides 1 1 1 1 0 0 4 1 1 1 1 2 1 2 2 0 1 0 0

R. itapetiningae 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 4 2 1 1 1 1 1 0 0

B. neuwiedi 1 0 1 2 0 1 3 3 1 2 5 2 1 1 1 1 1 0 0

B. erythromelas 1 0 1 2 0 0 3 0 1 2 5 1 1 1 1 1 1 0 0

B. jararaca 2 0 1 3 0 0 5 4 4 2 6 2 0 1 1 1 1 0 1

B. insularis 2 0 1 3 1 ? 5 4 0 2 6 2 0 1 1 1 1 0 1

B. bilineata 2 0 0 4 0 0 5 6 5 0 8 2 0 1 1 1 1 1 1

B. taeniata 2 0 0 4 0 0 5 6 5 3 8 2 0 1 1 1 1 1 1

B. jararacussu 0 0 1 3 0 0 5 5 0 2 7 2 0 1 1 1 1 0 1

B. brazili 0 0 1 3 1 ? 5 5 0 3 7 2 0 1 1 1 1 0 1

B. atrox 0 0 1 3 0 1 5 0 0 2 6 2 0 1 1 1 1 0 1

B. moojeni 0 0 1 3 0 1 5 0 0 2 6 2 0 1 1 1 1 0 1
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ANEXO II. Relação de material.

Rhinocerophis  alternatus (n  = 141)  BRASIL:  SÃO PAULO: Americana  IBSP 8421,  IBSP
8423, Amparo IBSP 71786, IBSP 60010, Araraquara IBSP 66906, IBSP 64229, IBSP 66543,
Bariri IBSP 8018, Barretos IBSP 12318, Bebedouro IBSP 22913, Brotas IBSP 69312, IBSP
58373, IBSP 64178, Buri IBSP 8092, Cândido Rodrigues IBSP 16517, Canoas IBSP 55752,
Casa  Branca  IBSP  7988,  IBSP  11127,  Colina   IBSP  11005,  IBSP  8093,  IBSP  8405,
Cosmópolis IBSP 8072, IBSP 7673, IBSP 8089, Engenheiro Coelho IBSP 8422, Fazenda São
Francisco  IBSP 15405, Iacanga IBSP 8390, IBSP 8391, Itanhaém  IBSP 58466, Itu IBSP
58372, Leme IBSP 8010, IBSP 23447, Lins IBSP 73575, Mococa IBSP 8081, Mogi-mirim
IBSP 7993, Morro Agudo IBSP 57719, IBSP 52568, Novo Horizonte IBSP 21194,Pederneiras
IBSP 11182,  Presidente Epitácio IBSP 19363, IBSP 63346, IBSP 19362, Presidente Prudente
IBSP 6350, Porto Feliz IBSP 73457, Quadra IBSP 64131, Santa Adélia IBSP 61527, Santa
Rita Passa Quatro IBSP 55316, São Miguel Arcanjo IBSP 73373, Sorocaba IBSP 58289, IBSP
71244,  Tabapuã  IBSP  17853,  Terra  Roxa  IBSP  11238,  IBSP  8425.  MINAS  GERAIS:
Aiuruoca IBSP 60693, Alfenas IBSP 41518, IBSP 8890, Araguari IBSP 58288, Barbacena
IBSP 8544, Campanha IBSP 8381, IBSP 7966, Campo Belo IBSP 8775, Carmo da Cachoeira
IBSP 8016, Carvalhópolis IBSP 71609, Caxambu IBSP 8721, Conceição da Aparecida IBSP
23988, Estiva IBSP 60511, Fama IBSP 8955, IBSP 8675, Indianópolis IBSP 62204, Lambari
IBSP 8785, Machado IBSP 60930, IBSP 62100, Paraguaçu de minas IBSP 67718, Planura
IBSP 71141, Poços de Caldas IBSP 8389, Pouso Alegre IBSP 70694, Senador José Bento
IBSP 66919, São Vicente de Minas IBSP 71247, Três Corações IBSP 73093, IBSP 73095,
Três  Pontas  IBSP  8616,  Vicente  Carvalhaes  IBSP  8415.MATO  GROSSO  DO  SUL:
Anaurilândia IBSP 59392, Aquidauana IBSP 19117, IBSP 11975, Bataguassu IBSP 18039,
IBSP 17962, Campo Grande IBSP 8680, Ponta Porã IBSP 18546, IBSP  16454,  IBSP 16489,
Porto Primavera IBSP 63507, Rio Pardo IBSP 63524, IBSP 63906, IBSP 63527, IBSP 63679,
Terenos IBSP 9061, IBSP 8971, IBSP 8623. GOIÁS: Alexânia IBSP 55339,  IBSP 55336,
IBSP 55338,  IBSP 55341, Goiânia IBSP 26038, IBSP 25158, Mineiros IBSP 58223, IBSP
58224. RIO GRANDE DO SUL: Alegrete IBSP 8560, Cacequi IBSP 15321, Candiota IBSP
54961, Canela IBSP 17420, Canoas IBSP 8091, Capela IBSP 8725, IBSP 8722, Cruz Alta
IBSP 11333, Getúlio Vargas IBSP 55494, IBSP 54983, Itaqui IBSP 8669, Montenegro IBSP
11152, Osório IBSP 55559, Passo Fundo IBSP 20428, Pelotas IBSP 656, Porto Alegre IBSP
16037, Restinga  Seca IBSP 49393, Rosário IBSP 11214, Saicã IBSP 8626,  Santo Ângelo
IBSP 57270, São Leopoldo IBSP 6900,  São Gabriel IBSP 16936,  São Simão IBSP 8724,
Sertão  IBSP 6195,  Uruguaiana  IBSP 7986,  IBSP 8779,  Vacaria  IBSP 60013.  PARANÁ:
Araucária IBSP 8558, IBSP 8557, Balsa Nova IBSP 7989, Carambeí IBSP 8006, Entre Rios
IBSP 8083, Foz do Iguaçu IBSP 18132,  Lapa IBSP 8615, Palmas IBSP 8634, Palmeirinha
IBSP 32981, Piraí IBSP 8075, Ponta Grossa IBSP 3005, Porto Amazonas IBSP 8632, São
Jorge do Patrocínio IBSP 57575, São José dos Pinhais IBSP 8633, Rio da Várzea IBSP 8625,
União  da  Vitória  IBSP 8076.  SANTA CATARINA:  IBSP 8394,  Canoinhas  IBSP 14990,
Fraiburgo IBSP 70338, Rio das Antas IBSP 8872,São Joaquim IBSP 8839, IBSP 57378, Três
Barras IBSP 8073. PARAGUAI:  Rio Mandaz IBSP 58429, IBSP 53020. URUGUAI: Melo
IBSP 8672, IBSP 8674, IBSP 8673, IBSP 8671.

Rhinocerophis cotiara (n = 54) BRASIL : PARANÁ: IBSP 1467, Cruz Machado IBSP 19379,
IBSP 51462, IBSP 19052, IBSP 48988, Curitiba IBSP 50082, Dorizon IBSP 1005, Jangada
IBSP 1124,  IBSP 1110, IBSP 935, IBSP 1107,  Legru IBSP 1153, IBSP 956, Mallet  IBSP
1146, IBSP 33218, IBSP 1081, Pinaré IBSP 12254, IBSP 19002, União da Vitória IBSP 1008,
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IBSP 12256. SANTA CATARINA: IBSP 15406, Caçador IBSP 12322, Herval IBSP 2635,
IBSP 5104,  Ibicaré  IBSP 12679,  Ipomeia  IBSP 21213,  Nova  Galícia  IBSP 19011,  IBSP
22618, IBSP 22619, IBSP 15342, Porto União IBSP 31156, IBSP 17347, Rio Natal IBSP
14986, São Joaquim IBSP 58323,  IBSP 71356,  IBSP 58045, Tangará IBSP 15143, Videira
IBSP 29982, IBSP 23413, IBSP 18969, IBSP 18943, IBSP 18863. RIO GRANDE DO SUL:
IBSP 53404, Caxias do Sul IBSP 16167, Monte Carlo IBSP 33235, Porto Alegre IBSP 28261,
Sertão IBSP 9225.

Rhinocerophis fonsecai (n =  86)  BRASIL:  SÃO PAULO: Bananal IBSP 9820,  IBSP 9819,
IBSP 10032, IBSP 9765, IBSP 29450 Bocaina IBSP 22104, IBSP 25656, Campos do Jordão
IBSP 9232, IBSP 9231, IBSP 9229, IBSP 7513, IBSP 16765, IBSP 8071, IBSP 1457, IBSP
34211, IBSP 24884, IBSP 46587, IBSP 54501, IBSP 52792, IBSP 6023, IBSP 7452, IBSP
7486, IBSP 1539, IBSP 53581, IBSP 51472, IBSP 46749, IBSP 32765, IBSP 31021, IBSP
17959, Capivari IBSP 8969, IBSP 9106, IBSP 7830, IBSP 9797, IBSP 7834, IBSP 9236, IBSP
9235, IBSP 9128, IBSP 9237, IBSP 9103, Cunha IBSP 50196, IBSP 49467, IBSP 49577,
IBSP 51237,  IBSP 53227,  IBSP 46594,  IBSP 46038,  IBSP 50171,  Eugênio  IBSP 9767,
Guaratinguetá IBSP 25654, Itanhaém IBSP 16719,  Itapira IBSP 9690, Passa quatro IBSP
2638,  Pindamonhangaba  IBSP 46552,  Queluz   IBSP  17337,  IBSP 17306,  IBSP 19777,
Roseira  IBSP 45632.  MINAS GERAIS:  Bocaina  IBSP 54626,  IBSP 54860,  IBSP 55873,
Cristina IBSP 45829, IBSP 34477, Delfim moreira IBSP 49504, IBSP 53345, IBSP 53001,
Itajubá IBSP 45426, IBSP 52791, Itamonte IBSP 56517, IBSP 22459, IBSP 62510, Jesuânia
IBSP 55577, Piranguçu IBSP 47614, Venceslau Brás IBSP 52726, Virgínia IBSP 53193, IBSP
53405. RIO DE JANEIRO: Barra Mansa IBSP 33445,  IBSP 33446,  Nova Friburgo IBSP
24111, Parati IBSP 32743, Rio Claro IBSP 8316, IBSP 7586, IBSP 40206, IBSP 40122, IBSP
8259, IBSP 7882, IBSP 7886, IBSP 31033, IBSP 31384.

Rhinocerophis itapetiningae (n = 46) BRASIL: SÃO PAULO: Agudos IBSP 1609, Assis IBSP
9963, Avaré IBSP 10374, IBSP 9679, Itaberá IBSP 33641, Itapetininga IBSP 10350, Itararé
IBSP 30190, Itararé IBSP 9440, Itariri IBSP 53358, tirapina IBSP 51621, Lençóis IBSP 20,
Limeira IBSP 31511, Matão  IBSP 6255,  IBSP 6060,  Mendonça  IBSP 1833,  Mogi-Guaçu
IBSP 28633, IBSP 28870, Paranapanema IBSP 30230, Pirassununga IBSP 53357, Rancharia
IBSP 34361, IBSP 5190, Rincão IBSP 30591, Rio Preto IBSP 9685, Santa Rita IBSP 4866.
PARANÁ: Boqueirão IBSP 12184, Carambeí IBSP 7710, IBSP 9698, IBSP 9697. MINAS
GERAIS: Sacramento IBSP 40319, IBSP 37584, São Gonçalo IBSP 75154, São Sebastião
IBSP 32308, Uberaba  IBSP 41777, IBSP 26722, Uberlândia  IBSP 48224, Zelândia IBSP
29313.  DISTRITO FEDERAL:  Brasília  IBSP 57099,  IBSP 51097,  IBSP 20619.  MATO
GROSSO DO SUL: IBSP 16645, IBSP 32579, IBSP 8291.

Rhinocerophis ammodytoides (n = 35)ARGENTINA: MLP-JW 785, MLP-JW 786, MLP-JW
788, MLP-JW 790, Buena Esperancia IBSP 40258, Buenos Aires IBSP 31908, IBSP 31909,
MACN 1505,  MACN 3631,  MACN 1427,  MACN 1598,  MACN 39068,  MACN 39071,
MACN 3475, Chubut MACN 32891, MACN 32889, Catamarca FML 1405, Córdoba CZA
126,  CZA 29, MACN 1819, MACN 39066, La Pampa FML 2097,  MACN 39075, La Rioja
MACN 1803, FML 7804, Mendoza CZA  43, MACN 29051, FML 7699, Patagônia IBSP 297,
Río Negro FML 7322, FML 7324, FML 7325, San Luis MACN 39067, Schubert  IBSP 351. 

Rhinocerophis  jonathani  (n  = 9) BOLÍVIA: MNKR 2036,  MNKR 1618,  MHNC-R 1258,
Cochabamba CBF  2673, Coto Coto CBGR 65, Santa Cruz  MNKR 718,  Tarija CBF 2318,
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CBF 2320, CBF 2319.

Bothropoides neuwiedi (n = 20) BRASIL: MINAS GERAIS: Aiuruoca IBSP 60692, Baependi
IBSP 69291, IBSP 74436, Camanducaia IBSP 75315, IBSP 56560, IBSP 60881, Caneleiras
IBSP 16449, Cerqueira César IBSP 68294, Munhoz IBSP 75349, IBSP 75352, IBSP 75351,
Ouro Fino IBSP 56054,  IBSP 56074, IBSP 56052, IBSP 56053, São Vicente de Minas IBSP
70713, Três corações IBSP 71102. PARANÁ: IBSP 68969. MATO GROSSO: Maracaju IBSP
19081.

Bothropoides erythromelas (n =  20) BRASIL: BAHIA: Brumado IBSP 52030, IBSP  46523,
IBSP 46370, IBSP 46060, Guanambi  IBSP 52280, IBSP 52036, IBSP 50705, IBSP 50575,
IBSP 50484, IBSP 51336,  IBSP 50958, IBSP 50337, IBSP 51328, IBSP 49607, IBSP 50509,
Itaparica IBSP 52399, Juazeiro IBSP 48970, IBSP 51326, IBSP 50336, Paulo Afonso IBSP
46062. 

Bothropoides jararaca (n =  20) BRASIL: ESPÍRITO SANTO: São Domingos Martins IBSP
28354, IBSP 28349, IBSP 28352, IBSP 28359, IBSP28350, IBSP 28356, IBSP 28348, IBSP
28347, IBSP 24213, IBSP 28351. PARANÁ: Corupá IBSP 28355, Curitiba IBSP 21153, IBSP
21154, IBSP 21142, IBSP 21157, Pinhão IBSP 54867, IBSP 54868, IBSP 54866, Piraquara
IBSP 18071.

Bothropoides insularis (n = 9) BRASIL: SÃO PAULO: Ilha Queimada Grande IBSP 1940,
IBSP 1947, IBSP 2019, IBSP 1920, IBSP 1907, IBSP 1886, IBSP 1867, IBSP 1905, IBSP
1880.

Bothriopsis bilineata (n = 7) BRASIL: PARÁ: Tucuruí IBSP 49237, IBSP 47006, IBSP 47160.
RONDÔNIA: Espigão  D'Oeste IBSP 42117.  MATO GROSSO:  Fontanilhas IBSP 42730,
Margem Rio Sete de Setembro IBSP 46216. BAHIA: Ilhéus IBSP 52842, Ipiaú IBSP 29607,
Itamaraju  IBSP  48108.   ESPIRITO  SANTO:  Aracruz  IBSP  50528.  MINAS  GERAIS:
Presidente Bueno IBSP 629. COLOMBIA: Bogotá IBSP 10179. 

Bothriopsis taeniata (n = 20) BRASIL: PARÁ: Tucuruí IBSP 47163, IBSP 48947, IBSP 46747,
IBSP 47737, IBSP 46744, IBSP 47712, IBSP 47231, IBSP 47899, IBSP 47760, IBSP 46745,
IBSP 48118, IBSP 48950, IBSP 47784. MATO GROSSO: Alta Floresta IBSP 43214, IBSP
43911,  IBSP 41834, IBSP 42402, Sinop IBSP 49465, IBSP 52018.

Bothrops  jararacussu  (n  = 20) BRASIL:  SÃO  PAULO:  Cachoeira  Paulista  IBSP 19866,
Guaratinguetá  IBSP 17395, Juquiá IBSP 16932, IBSP 17419, Pedro de Toledo IBSP 18993,
Peruíbe IBSP 18849, Piquete IBSP 23826, Presidente Epitácio IBSP 14985, São Vicente IBSP
15484, Taubaté IBSP 17719, IBSP 19702, Ubatuba IBSP 27432, IBSP 20499, IBSP 74799,
IBSP 74800. PARANÁ: Foz do Iguaçu IBSP 23232. SANTA CATARINA: Blumenau IBSP
73343, Corupá – IBSP 74259. 

Bothrops brazili (n  =  6)  BRASIL:  PARÁ: Belém IBSP 43654,  IBSP 26676,  IBSP 52931.
RONDÔNIA: Porto Velho IBSP 51136, IBSP 46073. AMAZONAS: Manaus IBSP 40914. 

Bothrops  atrox (n  = 18) BRASIL:  PARÁ:  Monte Alegre  IBSP 46504,  IBSP 46514,  IBSP
46510,  IBSP 46503,  IBSP 46502,  IBSP 46500,  IBSP 46513,  IBSP 46505,  Tucuruí  IBSP
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46790,  IBSP 48057,  IBSP  48210,  IBSP 46940,  IBSP 47291,  IBSP 46732,  IBSP 47263.
AMAZONAS: IBSP 46715, Presidente Figueiredo IBSP 52182, IBSP 54859. 

Bothrops moojeni (n = 20) BRASIL: GOIÁS: Minaçu IBSP 56853, IBSP 56684, IBSP 56784,
IBSP 56660, IBSP 56696, IBSP 56651, IBSP 56754, IBSP 56752, IBSP 56687, IBSP 56749,
IBSP 56657,   IBSP 56671,  IBSP 56662,  IBSP 56654,  IBSP 56751,  IBSP 56858.  MATO
GROSSO: Alto Garças IBSP 60995. MATO GROSSO DO SUL: Porto Murtinho IBSP 61133.
SÃO PAULO: Ilha Solteira IBSP 35520.

Bothrocophias  hyoprora (n  = 7) BRASIL:  RONDÔNIA:  Porto  Velho  IBSP 32923,  IBSP
53643.  EQUADOR:  Letícia  IBSP 42696,  Napo-Pastaza  IBSP 18115,  IBSP 18113,  IBSP
18114. PERU: Iquituos IBSP 33833.

Crânios
R. alternatus IBSP 55559, IBSP 54983, IBSP 73575, IBSP 64229, IBSP 7999.
R. cotiara IBSP 19002, IBSP 49391, IBSP 33218, IBSP 10010, IBSP 26293.
R. fonsecai IBSP 47614, IBSP 47613, IBSP 9766.
R. itapetiningae IBSP 41120, IBSP 40465, IBSP 15151, IBSP 61651, IBSP 1497, IBSP 9875.
R. ammodytoides IBSP 3652, IBSP 31908.
R. jonathani CBGR 65, CBF 2319, MNKR 1618. 
B. neuwiedi IBSP 56054, IBSP 20986, IBSP 21119, IBSP 18692.
B. erythromelas IBSP 52399, IBSP 46523.
B. jararaca IBSP 21154, IBSP 21142, IBSP 13812. 
B. insularis IBSP 1907 IBSP 2019.
B. bilineata IBSP 48960.
B. taeniata IBSP 47231, IBSP 47025, IBSP 48225.
B. jararacussu IBSP 12239, IBSP 18068, IBSP 13814.
B. brazili IBSP 47754.
B. atrox IBSP 52181, IBSP 52183.
B. moojeni IBSP 60995, IBSP 56853, IBSP 25222.
B. hyoprora IBSP

Hemipênes
R. alternatus IBSP 58467, 55314 IBSP, 55609 IBSP, IBSP 55317.
R. cotiara IBSP 50079, IBSP 57598, IBSP 16080.
R. fonsecai IBSP 4398, IBSP 56406, IBSP 45632.
R. itapetiningae IBSP 56408, IBSP 28770, IBSP 44677.
R. ammodytoides FML 1592, FML 7699, MLP-JW 786.
R. jonathani CBGR 65, MNHC-R 206, MNKR 718. 
B. neuwiedi IBSP 60687, IBSP 63393, IBSP 73472. 
B. erythromelas IBSP 50628, IBSP50681, IBSP 50779, IBSP 50951.
B. jararaca IBSP 67667, IBSP 67885, IBSP 73749.
B. insularis IBSP s/n.
B. bilineata IBSP 52773, IBSP 10179. 
B. taeniata IBSP 48118, IBSP 52234.
B. jararacussu IBSP 73489, IBSP 67194, IBSP 55330.



115

B. brazili IBSP 46072.
B. atrox IBSP 47711, IBSP 52178, IBSP 48039.
B. moojeni IBSP 16957, IBSP 10736, IBSP 68017.
B. hyoprora IBSP 33833. 
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