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RESUMO DO TRABALHO

O grupo das serpentes ¢ formado por animais estritamente carnivoros que ingerem suas presas
inteiras, sem mastigagdo. Algumas espécies podem tolerar periodos prolongados de jejum
intercalados com ingestdo ocasional de presas muito grandes em relacdo a sua massa
corpérea. Tais serpentes apresentam, dentre todos os vertebrados, algumas das mais
dramaticas especializacdes morfologicas, comportamentais e fisioldgicas associadas a
alimentacdo. Uma das consequéncias da ingestdo de grandes massas de alimento ¢ o
excepcional aumento da taxa metabolica pos-prandial, referido como Ag¢do Dinamica
Especifica (ADE). A magnitude dessa resposta metabdlica pds-prandial depende
essencialmente do tamanho e da natureza do alimento, associado a fatores como o tamanho
corporeo e a temperatura do ambiente. No entanto, raros sao os trabalhos que caracterizaram a
ADE de espécies de serpentes neotropicais e examinaram os fatores que potencialmente
poderiam afetar esta resposta. Deste modo, ao longo dos dois capitulos que compdem a
presente dissertacdo, investiguei alguns dos determinantes proximais do aumento metabdlico
pos-prandial da urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus (Serpentes, Viperidae). O capitulo I foi
dedicado a investigagdo dos efeitos da temperatura e do termoperiodo sobre a ADE de
Bothrops alternatus (Serpentes, Viperidae). O capitulo II foi dedicado ao estudo dos efeitos
do tamanho da presa sobre a ADE de Bothrops alternatus (Serpentes, Viperidae). Nossos
resultados mostraram que o aumento da temperatura corporea ¢ acompanhado por uma
aceleragdo do processo digestivo as custas de um maior incremento metabdlico. A variagao
destes parametros ocorre de maneira inteiramente proporcional de forma que a energética da
ADE nao foi afetada pela variagdo da temperatura. Para as serpentes submetidas a um regime
térmico flutuante (ciclos de 12:12 h; a 20°C:30°C) observamos um retardo e uma aceleragao
do processo digestivo comparado a digestdo na temperatura constante de 30 e 20°C,
respectivamente. A energética da ADE ndo foi afetada pelo regime flutuante de temperatura.
O tamanho da presa afetou significativamente todos os parametros associados a ADE em B.
alternatus, em especial o aumento metabdlico méaximo e a duragdo da digestdo.
Proporcionalmente, o custo energético da digestdo de presas menores (5% da MC das

serpentes) foi menor do que aquele observado em presas maiores (20% da MC das serpentes).



INTRODUCAO GERAL

Para que animais mantenham sua integridade estrutural e realizem suas atividades ¢
necessario que obtenham energia por meio da alimentagdo. Dentre os varios processos
fisiologicos desencadeados pela ingestao do alimento, um dos mais notaveis ¢ o aumento pos-
prandial da taxa metabolica. Conhecido como A¢ao Dinamica Especifica (ADE) (KLEIBER,
1961), esta resposta metabolica ¢ causada por complexos processos catabdlicos, tais como
secrecdo enzimatica e acida, digestdo mecanica, transporte intestinal, peristaltismo, absorcao e
armazenamento de nutrientes, além dos processos anabdlicos, incluindo custos de
desaminacdo de aminodcidos, sintese e excrecao de produtos, aumento de sintese e deposi¢ao
de proteinas (JOBLING, 1981, 1983; McCUE et al., 2005).

A resposta metabolica pds-prandial encontra-se descrita em diversos grupos de
vertebrados, como lagartos (HICKS et al., 2000; IGLESIAS et al., 2003), anfibios (SECOR &
FAULKNER, 2002; ANDERSEN & WANG, 2003) e peixes (BROWN & CAMERON,
1991), porém essa resposta ¢ excepcionalmente notavel em serpentes (ver SECOR, 2009).
Com uma unica excecdo (JAYNE et al., 2002), todas as serpentes ingerem suas presas
inteiras. Ademais, varias espécies experimentam longos periodos de jejum interrompidos
ocasionalmente pela ingestdo de presas relativamente grandes que, em casos extremos, podem
até ultrapassar a massa corpdrea da propria serpente (GREENE, 1992, 1997). Este conjunto
de caracteristicas ajuda a explicar a resposta metabdlica pds-prandial impar das serpentes € o
interesse que este topico tem suscitado ao longo da ultima década. Em geral, o aumento
metabolico pos-prandial em serpentes varia de 5 a 15 vezes acima da taxa metabdlica medida
em animais jejunos e em repouso (SECOR, 2001). Ainda, em casos extremos, esse aumento
pode atingir valores até 44 vezes acima dos niveis observados durante o jejum (SECOR &
DIAMOND, 1997) e ser superior ao aumento da taxa metabolica causado pela realizagdo de
exercicio forcado (ANDRADE et al.,, 1997). O aumento metabdlico pos-prandial pode,
inclusive, elevar endogenamente a temperatura corporea das serpentes (TATTERSALL et al.,
2004).

A ingestao do alimento em serpentes ¢ seguida de uma reorganizagao morfoldgica do
trato gastrointestinal (SECOR, 2003; STARCK & BEESE, 2001, 2002), alteragdes na
ventilagdo pulmonar, na tensdo dos gases do sangue arterial e no equilibrio acido-base
(OVERGAARD et al., 1999; WANG et al., 2001). Estes processos decorrentes da ADE

utilizam uma quantidade de energia consideravel nos animais ectotérmicos e persistem até o



fim do processo digestivo que dura, em média, de 10 a 20 dias (BENEDICT, 1932;
ANDRADE et al., 1997 e 2005; WANG et al., 2001). Sendo assim, a energia despendida na

digestdao do alimento pelas serpentes pode ser consideravel, variando de 10 a 20% da energia

total obtida a partir do alimento (JOBLING, 1981; PANDIAN, 1987; SECOR, 2001).

Objetivos

A ADE depende essencialmente do tamanho e da natureza do alimento, associado a
fatores como o tamanho corpdéreo dos animais e a temperatura do ambiente, entre outros
(ANDRADE et al., 2005). Os efeitos destas variaveis sobre a ADE de serpentes tem sido
objeto de extenso exame em anos recentes (revisio McCUE, 2006; SECOR, 2009), porém,
raros sdo os trabalhos que caracterizaram a ADE de espécies de serpentes neotropicais e
examinaram os fatores que potencialmente poderiam afetd-la. Neste sentido, ¢ ainda incerto se
os padrdes de resposta metabolica a ingestdo do alimento em serpentes, idealizado com base
em grupo restrito de espécies, podem ser generalizados para diferentes grupos filogenéticos
e/ou ecologicamente diversos. Deste modo, o presente estudo foi dedicado a investigagdao de
alguns dos determinantes proximais do aumento metabdlico pds-prandial da urutu-cruzeiro,
Bothrops alternatus (Serpentes, Viperidae).

O primeiro destes determinantes, cuja investigagdo constitui o primeiro capitulo desta
dissertacdo, foi dedicado a investigacdo dos efeitos da temperatura e do termoperiodo sobre o
aumento metabolico poés-prandial da urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus (Serpentes,
Viperidae) (Cap. I). Em geral, o aumento da temperatura corpdrea durante a digestdo de
serpentes ¢ acompanhado por um maior incremento da taxa metabolica pds-prandial
conjugada a uma aceleragdo da ADE (revisio ANDRADE et al., 2005). Este efeito da
temperatura possui implicagdes ecoldgicas e fisioldgicas relevantes, cuja magnitude e
importancia podem variar interespecificamente. Desta forma, considerando a caréncia de
dados basicos sobre os efeitos da temperatura sobre a digestdo de serpentes neotropicais, o
primeiro objetivo especifico desta parte do estudo foi avaliar os efeitos de trés temperaturas
(20, 25 e 30°C, constantes) sobre a ADE de B. alternatus. Neste caso, como em todos os
trabalhos dedicados a investigacao dos efeitos da temperatura sobre a ADE de serpentes (e de
qualquer outro organismo), a temperatura experimental foi mantida constante durante todo o
processo digestivo. Esta abordagem embora amplamente difundida ¢ bastante diferente da
realidade bioldgica, na qual os animais experimentam flutuacdes circadianas marcantes na
temperatura corporea. Desta forma, o segundo objetivo especifico deste capitulo foi testar os

efeitos potenciais de um regime flutuante (circadiano) da temperatura sobre a ADE.



O segundo fator envolvido na determinagdo da resposta metabdlica pds-prandial de B.
alternatus investigado, o qual constitui o segundo capitulo desta dissertacdo, foi o efeito do
tamanho do alimento (Cap. II). O aumento do tamanho do alimento compreensivelmente
produz uma ADE caracterizada por taxas metabolicas mais elevadas e de maior duragdo (ver
MCcCUE, 2006). Em termos energéticos e ecoldgicos, porém, presas de diferentes tamanhos
podem implicar em relagdes custo x beneficio bastante diversas em funcdo da espécie
considerada, especialmente face diferengas de habitos e especializacdes alimentares. A
ingestdo esporadica de presas relativamente grandes, por exemplo, parece ter sido
evolutivamente favorecida em serpentes viperideas (GREENE, 1983). No entanto, ¢ incerto se
essa biologia alimentar particular ¢ refletida pela fisiologia e energética da digestdo desse
grupo de serpentes. Bothrops alternatus é uma serpente viperidea que ingere presas
relativamente grandes em intervalos infreqlientes e, portanto, presta-se, a exceléncia, ao
exame dos efeitos do tamanho do alimento sobre a fisiologia e energética da digestdo. Esta

investigacao constitui o foco do estudo apresentado no capitulo dois desta dissertacao.
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CAriTULO 1

EFEITOS DA TEMPERATURA E DO TERMOPERIODO SOBRE A ACAO
DINAMICA ESPECIFICA DE URUTUS, BOTHROPS ALTERNATUS

(SERPENTES, VIPERIDAE)

RODRIGO SAMUEL BUENO GAVIRA

DENIS OTAVIO VIEIRA DE ANDRADE



RESUMO

Uma das consequéncias da ingestdo de grandes massas de alimento pelas serpentes € o
excepcional aumento da taxa metabdlica pos-prandial, referido como Acdo Dindmica
Especifica (ADE). Em serpentes, a ADE pode persistir por varios dias e resultar em
consideravel investimento de tempo e energia. Como ocorre em outros animais ectotérmicos,
o aumento metabolico pds-prandial em serpentes ¢ fortemente influenciado pela temperatura
ambiente. De fato, algumas espécies de serpentes podem, inclusive, ajustar seu
comportamento termorregulatdrio de forma a elevar sua temperatura corporea durante a ADE.
Esta resposta termofilica pés-prandial, via de regra, acelera a digestdo. No presente trabalho,
testamos os efeitos da temperatura (20°C, 25°C e 30°C, constante) sobre o incremento
metabolico pos-prandial em juvenis de urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus alimentadas com
camundongos de massa equivalente a 30% de sua propria massa corpérea. Nestes tratamentos,
a temperatura experimental foi mantida constante durante todo o processo digestivo. Esta
abordagem embora amplamente difundida ¢ bastante diferente da realidade biologica, na qual
os animais experimentam flutuagdes circadianas marcantes na temperatura corpoérea. Desta
forma, um segundo objetivo deste estudo foi testar os efeitos potenciais de um regime
flutuante (circadiano) da temperatura sobre a fisiologia e energética da ADE. Para tanto, a
resposta metabolica pos-prandial de B. alternatus foi também determinada em animais

submetidos a um regime flutuante de temperatura (termoperiodo com ciclos de 12:12h;

30:20°C). Nossos resultados mostraram que o VO; maximo durante a digestdo foi maior na
medida em que a temperatura aumentou. A elevacdo da temperatura acelerou o Tpico € @
duracdo do processo digestivo, porém nao influenciou o aumento fatorial nem a energética da
ADE. O custo relativo da digestao do alimento foi equivalente a cerca de 18% do contetido

calorico da presa e ndo foi afetado pela temperatura. A variacdo circadiana da temperatura

(regime flutuante de temperatura) foi acompanhada de uma diminui¢cdo da TMP e do VOzpico
e um aumento da duragdo da digestdo quando comparado com a temperatura constante de
25°C (a qual ¢ equivalente a temperatura média do regime flutuante). No entanto, o regime

térmico ndo afetou o custo energético da digestdo em B. alternatus.
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INTRODUCAO

Ap6s a ingestdo do alimento, o custo de uma série de processos catabolicos, tais como
secrecdo enzimatica, digestdo mecanica, transporte intestinal, peristaltismo, absor¢do e
armazenamento de nutrientes, além de processos anabolicos, incluindo custos de desaminagao
de aminoacidos, sintese e excre¢ao de produtos e acréscimos na sintese e deposicao de
proteinas (JOBLING, 1981, 1983; McCUE et al., 2005) redunda em um aumento metabolico
consideravel. Esta resposta metabdlica pds-prandial ¢ conhecida como Ac¢do Dindmica
Especifica (ADE) (KLEIBER, 1961).

A resposta metabolica pds-prandial encontra-se descrita em diversos grupos de
vertebrados, como lagartos (HICKS et al., 2000; IGLESIAS et al., 2003), anfibios (SECOR &
FAULKNER, 2002; ANDERSEN & WANG, 2003) e peixes (BROWN & CAMERON,
1991), porém esta resposta ¢ excepcionalmente notdvel em serpentes. Com uma Unica
excecdo (JAYNE et al., 2002), todas as serpentes ingerem suas presas inteiras. Ademais varias
espécies experimentam longos periodos de jejum interrompidos ocasionalmente pela ingestao
de presas relativamente grandes que, em casos extremos, podem até ultrapassar a massa
corpdrea da propria serpente (GREENE, 1992, 1997; SECOR & DIAMOND, 1997). Este
conjunto de caracteristicas ajuda a explicar a resposta metabdlica pds-prandial impar das
serpentes e o interesse que este topico tem suscitado ao longo da ultima década. Nestes
animais, a ingestdo do alimento ¢ seguida de uma reorganizacdo morfoldgica do trato
gastrointestinal (SECOR, 2003; STARCK & BEESE, 2001, 2002), alteragdes na ventilagao
pulmonar e nos gases do sangue arterial, assim como no equilibrio d4cido-base
(OVERGAARD et al., 1999; WANG et al., 2001). Em geral, o aumento metabdlico pos-
prandial gira em torno de 5 a 15 vezes acima da taxa metabolica medida em animais jejunos e
em repouso (ANDRADE et al.,, 1997; SECOR, 2001; McCUE & LILLYWHITE, 2002).
Ainda, em casos extremos, esse aumento pode atingir valores até 44 vezes acima dos niveis
observados durante o jejum (SECOR & DIAMOND, 1997) e ser superior ao aumento da taxa
metabolica causado pela realizagdo de exercicio forgado (ANDRADE et al., 1997; SECOR et
al., 2000). A ADE persiste até o fim do processo digestivo que dura, em média, de 10 a 20
dias (BENEDICT, 1932; ANDRADE et al., 1997, 2005; WANG et al., 2001) podendo,
inclusive, elevar endogenamente a temperatura corpdrea das serpentes (TATTERSALL et al.,
2004).

A ADE depende essencialmente do tamanho e da natureza do alimento (McCUE et al.,

2002; TOLEDO et al., 2003), associado a fatores como o tamanho corporeo dos animais € a
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temperatura do ambiente (LUO & XIE, 2008), entre outros. Em serpentes, bem como em
todos os animais ectotérmicos, a taxa metabdlica é fortemente influenciada pela temperatura
ambiente (HUEY & STEVENSON, 1979). Deste modo, o aumento da taxa metabolica
associado a elevacdo da temperatura corporea, durante a digestdo, resulta em uma aceleragao
nas taxas de digestao e assimilagdo do alimento. Assim, variagcdes da temperatura corporea
durante a ADE podem afetar significativamente a fisiologia e energética do processo
digestivo (McCUE, 2006). Ademais, algumas espécies de serpentes (GREENWALD &
KANTER, 1979; HUEY, 1982; SIEVERT & ANDREADIS, 1999; TATTERSALL, 2004), ¢
mesmo outros répteis (REGAL, 1966; HUEY, 1982), podem exibir uma reposta termofilica
pos-prandial, a qual eleva a temperatura corporea e acelera a digestio (REGAL, 1966;
DORCAS et al, 1997; VINEGAR et al, 1970; PETERSON et al., 1993; WANG et al., 2003).
Em geral, a aceleragdo da digestdio com o aumento da temperatura corporea ¢
acompanhada pela concomitante elevagdo, temperatura-dependente, da taxa metabolica pos-
prandial (ver ANDRADE et al, 2005). Este efeito possui implicagdes ecoldgicas e fisioldgicas
relevantes, cuja magnitude e importancia podem variar interespecificamente. Desta forma,
considerando a caréncia de dados basicos sobre os efeitos da temperatura sobre a digestdo de
serpentes neotropicais, o primeiro objetivo especifico deste estudo foi avaliar os efeitos de
trés temperaturas (20, 25 e 30°C, constantes) sobre a ADE de B. alternatus. Em um segundo
momento, nds objetivamos investigar se o regime térmico exerce efeito significativo sobre a
fisiologia e energética da ADE de B. alternatus. Esta investigacdo foi motivada pelo fato de
que virtualmente todos os trabalhos dedicados ao estudo dos efeitos da temperatura sobre a
ADE terem sido realizados sob regimes de temperatura constante, a0 passo que os animais,
especialmente o0s ectotérmicos, experimentam flutuagdes circadianas marcantes na
temperatura corporea. Desta forma, um segundo objetivo deste trabalho foi testar os efeitos de
um regime de temperatura flutuante (12:12 h; 20:30°C) sobre a ADE de B. alternatus e

compara-lo com os resultados obtidos em regimes de temperatura constante.
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MATERIAL E METODOS
Animais

A urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus Duméril, Bibron & Duméril, 1854, ¢ um
crotalideo de habito terrestre e corpo robusto, que pode ultrapassar 1,5 m de comprimento.
Possui manchas dorsolaterais castanho-escuras bordejadas de amarelo-esbranquigado em
forma de ferradura (CARDOSO et al., 2003). Vive nos campos e outras areas abertas, altas e
pedregosas, desde o centro-oeste do Brasil até a regido central da Argentina, estendendo-se
até o Paraguai e Uruguai em altitudes de aproximadamente 700 m em relagdo ao nivel do mar.
B. alternatus se alimenta de endotérmicos durante todas as fases de sua vida (CAMPBELL &
LAMAR, 1989; MARTINS et al., 2002).

No presente estudo, foram utilizados oito individuos de B. alternatus, de ambos os
sexos, nascidos em cativeiro de fémeas prenhes coletadas em diversas localidades do estado
de Sdo Paulo. As serpentes foram mantidas individualmente em caixas de madeira com frente
de vidro e furos laterais para ventilacdo (30 x 29 x 27 cm), forradas com papeldo corrugado
mantidas em sala com temperatura controlada em aproximadamente 25°C (+ 5°C). A
alimentacdo foi constituida de camundongos (Mus musculus) e os animais tiveram acesso
livre a 4gua. Foram utilizados nos experimentos apenas os animais aparentemente saudaveis e
que nao estavam em fase de ecdise. Previamente as medi¢des de metabolismo, todas as

serpentes foram mantidas em jejum por um periodo de 15 a 20 dias.

Protocolo experimental

A resposta metabolica pos-prandial de B. alternatus foi obtida através das taxas de

consumo de O, (VOZ) das serpentes antes (Taxa Metabdlica Padrao, TMP) e ap6s a ingestao
do alimento (detalhes logo abaixo). As serpentes foram medidas nas seguintes temperaturas:
20°C, 25°C, 30°C e “Temperatura Flutuante” (T° Flut). No tratamento T° Flut, as serpentes
foram submetidas a ciclos de 12:12 h nos quais a temperatura oscilava de 20 a 30°C, sendo
que a temperatura de 30°C foi mantida durante o dia (06h00 as 17h59) e a temperatura de
20°C durante a noite (18h00 as 05h59). Para o controle da temperatura experimental, as

serpentes foram mantidas dentro de uma camara climatica BOD (Fanem, 347CD; e Eletrolab,
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122FC). A temperatura desta cAmara era periodicamente aferida através de um termdémetro de
maxima ¢ minima, aceitando-se uma variacao de até + 1°C. Para tais medidas, foi utilizada
respirometria, conforme detalhado abaixo.

A Taxa Metabolica Padrao (TMP) dos animais em jejum foi analisada por um periodo
de 48 horas, sendo 24 horas de aclimatacao e 24 horas de coleta efetiva dos dados. Depois
disso, as serpentes foram retiradas do respirdmetro e devolvidas a caixa de manutencao, onde
um camundongo (Mus musculus) de massa equivalente a 30% da massa corpdrea da serpente

foi ofertado vivo as serpentes que, quando voluntariamente capturaram e ingeriram esta presa,

foram imediatamente reconduzidas ao respirdmetro. A partir deste momento, o VOg das
serpentes foi monitorado continuamente até que seus valores retornassem aos niveis da TMP,
indicando assim o término da digestao.

Todos os individuos experimentais foram medidos, de forma aleatorizada, em todos os

tratamentos.
Respirometria

Para a quantificagdo das taxas de consumo de oxigénio utilizamos um sistema
automatizado de respirometria intermitentemente fechada. As serpentes foram colocadas em
camaras respirométricas hermeticamente lacradas e de volume adequado ao seu tamanho
(~700 ml). Com a utilizagdo do programa DATACAN V (Sable Systems), um controlador
multiplo de fluxo (Multiplexer TR-RMS, Sable Systems) foi programado para intercalar
periodos de 60 minutos nos quais as cadmaras eram ventiladas com ar exterior, de forma a
renovar o ar contido nos respirometros (fase aberta), com periodos de 10 minutos (fase
fechada) na qual o ar contido nos respirdmetros era recirculado através de um analisador de
oxigénio (Sable Systems, PA-1B).

A queda na concentragao fracional de O, registrada durante a fase fechada foi utilizada

para o célculo do VO,. Deste modo, o sistema permitiu que coletdssemos uma medigdo de

VOZ para cada serpente a cada 70 minutos. A queda na concentragdo de O, foi, via de regra,

linear e a inclinacdo da regressdo entre estas duas variaveis (valor de b) foi utilizada para o

calculo do VOz. Como foi utilizada taxa de aquisi¢do de dados de 1 Hertz, para cada
regressdo (fase fechada de 10 minutos) foram obtidas 600 amostras individuais; as 100

amostras iniciais e 10 finais do periodo foram desprezadas e, desta forma, para cada calculo

de VO, foram utilizadas regressdes de 490 amostras e, em geral o 1* obtido era superior a 0,8.
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Tratamento e anadlise dos dados

A TMP foi estimada como a média dos valores do VOZ dos animais em jejum.

OVOzpiCO foi definido como o consumo maximo de oxigénio observado durante a ADE,

determinado, bem como o tempo para atingir tal nivel, através da curva que melhor se ajustou

a variagao do Voz pos-prandial (r* > 0,90). Pela inclinagdo da curva, também calculamos a
duracdo da digestdo, determinada com o lapso de tempo compreendido entre 0 momento da
alimentagdo até aquele em que o limite inferior do intervalo de confian¢a do periodo pos-
prandial atingisse o valor do limite superior do mesmo intervalo durante a TMP (ver

ANDRADE et al., 1997). O aumento fatorial da taxa metabdlica foi calculado como a razao

entre Vozpico e TMP.

Para analisar os pardmetros associados a energética digestiva em B. alternatus foi
estimado o conteudo calorico total do alimento (CCT) em kJ (ver COX & SECOR, 2007).
Para estimar o custo energético da digestdo (CED) foi calculada a soma da quantidade total de
oxigénio consumido pelas serpentes durante a ADE descontando-se o custo de manutencao
estimado para este periodo com base nos valores da TMP pré-prandial, considerando que cada
1 mL de oxigénio utilizado no metabolismo aerdbico implica no gasto de 0,0198 kJ
(GESSMAN & NAGY, 1988). O custo relativo da digestdo (%CCT) foi calculado como a
porcentagem da energia gasta na digestdo (CED) em relagdo ao contetido total de energia do
alimento (CCT).

Para a comparacao dos parametros associados a ADE obtidos para o grupo submetido
ao regime térmico flutuante e os grupos experimentais submetidos a temperatura constante,
adotamos dois procedimentos distintos: 1) Comparamos o tratamento T° Flut ao tratamento
25°C constante, uma vez que a temperatura de 25°C corresponde a média das temperaturas do
regime flutuante; e 2) Analisamos, isoladamente, as duas temperaturas que compunham o
termoperiodo do tratamento T° Flut (20 e 30°C), comparando-as com os parametros obtidos
para as temperaturas constantes de 20 e 30°C, respectivamente.

Em todas as comparagdes, para a analise dos efeitos da temperatura sobre os diferentes
parametros associados a ADE foi empregado o teste ANOVA de Medidas Repetidas
(Oneway). Quando observada auséncia de normalidade e/ou homocedasticidade das

variancias, os dados foram inicialmente logaritimizados e o teste repetido. Se ainda assim os
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dados nao atenderam as premissas necessarias, o teste ndo-paramétrico de postos com sinais
de Wilcoxon foi empregado. Quando necessario, a comparacgao entre o tratamento T° Flut e as
temperaturas constantes, utilizamos o teste ¢ pareado. Todos os dados sdo apresentados como

média + erro padrao. O nivel de significancia adotado foi de P<0,05.
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RESULTADOS

A massa das serpentes utilizadas, aferida no inicio dos experimentos, (média para
todos os tratamentos experimentais = 101,43 + 3,13 gramas; ver Tabela 1) ndo variou entre os

grupos experimentais (P = 0,076).
Efeitos da temperatura constante

Quando submetidas a regimes de temperatura constante, o aumento metabolico pos-

prandial de Bothrops alternatus foi caracterizado pelo rapido aumento inicial no consumo de
oxigénio, o qual culminou em valores maximos ( VOayico) entre o 28 € 74 horas pos-prandial,

seguido por um retorno paulatino até os niveis de V02 registrados durante pré-alimentacao
(TMP). Este padrao geral nao foi influenciado pela temperatura (Fig. 1).

A temperatura, porém, fez com que a TMP variasse significativamente entre todos os
tratamentos, aumentando na medida em que a temperatura foi elevada (P < 0,001; Fig. 2A;
Tab. 1). O valor do coeficiente de temperatura (Q,o) para a TMP no intervalo de 20 para 25°C
e de 25 para 30°C nao apresentou diferenca significativa (P = 0,480) e foi de 2,64 + 0,26. Os

valores do VOzpico também apresentaram diferencas significativas entre todos os tratamentos

atingindo o valor maximo de 319,5 mLO,.kg'.h" a 30°C (P < 0,001; Fig. 2B; Tab. 1). O

valor de Q¢ para o Vozpico de 20 para 25°C (3,69 £ 0,48) foi significativamente maior do que
aquele obtido entre 25 e 30°C (2,12 £ 0,13; P =0,003). O aumento fatorial da taxa metabolica
nao sofreu influéncia da temperatura e apresentou um valor aproximado de 6,2 (P = 0,202;

Fig. 3A; Tab. 1).

A temperatura influenciou o tempo para atingir Vozpico, o qual diminuiu com a
elevagdo da temperatura (P < 0,001; Fig. 2C; Tab. 1). A duracdo da digestdo variou de 6 a 20
dias e foi significativamente reduzida com a elevagdo da temperatura (P < 0,001; Fig. 3B;
Tab. 1).

A temperatura nao afetou a energética da digestao de B. alternatus. O custo energético
da digestdo (CED) apresentou média de 448,43 + 28,62 kJ.kg"' e ndo diferiu entre os grupos
experimentais (P = 0,646; Fig. 4A; Tab. 2). Similarmente, conteudo caldrico total do alimento
(CCT) e o custo energético relativo a digestdo (%CCT) também ndo diferiram entre as

temperaturas experimentais (P = 0,646; Fig. 4B; Tab. 2).



Figura 1. Variagdo temporal do VOZ durante a digestdo de Bothrops alternatus alimentadas com presas de massa equivalente a 30% de sua massa
corpérea a 20°C (), 25°C (), 30°C (“') e T° Flutuante (@). O tempo “0” (zero) indica o0 momento da alimentacdo. O intervalo entre dois pontos
consecutivos ¢ de 70 minutos; cada ponto representa a média de 8 individuos. Linhas verdes indicam a mudanga do termoperiodo (entre 20°C e 30°C a

cada 12h). Barras de erro padrdo omitidas para facilitar a visualizagdo dos dados.



Tabela 1. Parametros associados a A¢ao Dinamica Especifica (ADE) de Bothrops alternatus (n=8), alimentadas com presas de massa relativa

equivalente a 30% da massa corporal das serpentes em diferentes temperaturas e regimes térmicos.

Temperatura MC TMP VOZpico Thpico AF Duracio
20°C 110,68 + 8,64 21,09 + 1,80 117,66 + 3,90 74,56 £ 4,51 5,79 +0,39 502,73 £ 16,30
25°C 101,26 £ 6,57 33,37+ 1,43 221,28 +11,78 41,77+ 1,78 6,65+0,28 217,73 + 12,80
30°C 94,82 + 4,43 51,41 +2,09 319,49 + 15,19 28,72+ 0,61 6,26 +0,34 153,69 9,92

Média: 27,57 + 2,59 Média: 188,30 = 10,08 Média: 7,02 £ 0,40
T° Flut * 98,94+£4,18 200 C: 15,10 £2,35 20° C: 102,05 £ 5,81 41,69 + 6,85 20° C: 7,33 +£0,62

30°C:42,02+3,16

30° C: 274,56 + 14,45

287,20 + 19,44
30° C: 6,67 £ 0,37

MC = massa corporal das serpentes (g); TMP = taxa metabolica padrao (mLOz.kg’l.h’l); VOZpico = consumo maximo de O, durante a ADE

(mLO2.kg".h™h; Tpico = tempo para atingir o VOZP;CO (horas); AF = Aumento fatorial (Vozp;co/TMP); Duragdo = duragdo da ADE (horas). *

Meédia = valor médio durante todo o processo flutuante, 20°C = termoperiodo em 20°C e 30°C = termoperiodo em 30°C. Valores médios + EP.



Tabela 2. Pardmetros associados a energética da digestdo de Bothrops alternatus (n=8),
alimentadas com presas de massa relativa equivalente a 30% da massa corporal das

serpentes em diferentes temperaturas e regimes térmicos.

Temperatura CED CCT % CCT
20°C 467,42 % 16,50 495,56 + 0,00 18,73 = 0,66
25°C 44424 + 21,94 495,56+ 0,00 17.80 = 0.87
30°C 433,63 32,36 495,56 + 0,00 17,37+ 1,29

T° Flut 420,89 + 21,99 495,56 + 0,00 16,86+ 0,88

CED = custo energético da digestdo (kJ.kg"); CCT = contetido calorico total contido no
alimento (kJ; ajustado para serpente com massa de 1 kg, i.e., alimento = 300g); % CCT
= porcentagem da quantidade de energia despendida durante a ADE em relago ao total

de energia ingerida. Valores médios = EP.



TMP (mlO, kg ' h™")

V0, (MO, kg ' h7)

(horas)

2pico

Tempo para VO

60 -

50 -

40

30 1

20 A

20

350 -

300 A

250 A

200 A

150 -

100 -

O T° Flut

80 1
70
60 A
50 -
40 -
30 A

‘®... %? Flut

o

20

20°C

25°C 30°C

Figura 2. Parametros associados a ADE de Bothrops alternatus (n=8), alimentadas com

presas de massa relativa equivalente a 30% da massa corporal das serpentes, em fungao

da temperatura e regime térmico. A) Taxa metabolica padrao; B) Consumo maximo de

(0)3 (Vozpico) durante a ADE; e C) Tempo gasto para atingir o Vozpico. Para evitar

sobreposi¢dao com os valores registrados a 25°C constante, T°Flut ¢ representado algo

deslocado para a direita desta temperatura, onde, a rigor, deveria estar localizado.
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temperatura. A) Aumento fatorial da taxa metabolica; e B) Duragdo da digestdo. Para
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algo deslocado para a direita desta temperatura, onde, a rigor, deveria estar localizado.
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Figura 4. Pardmetros energéticos associados a ADE de Bothrops alternatus (n==8),
alimentadas com presas de massa relativa equivalente a 30% da massa corporal das
serpentes, em fungdo da temperatura. A) Custo energético da digestdo; e B) Porcentagem
do conteudo caldrico total do alimento gasto durante a digestdo. Para evitar sobreposi¢ao
com os valores registrados a 25°C constante, T°Flut é representado algo deslocado para a

direita desta temperatura, onde, a rigor, deveria estar localizado.
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Efeitos do termoperiodo

O padrao geral da ADE no grupo Temperatura Flutuante (T° Flut) foi semelhante ao
do regime constante de temperatura, porém, com a sobreposicdo de uma variagdo marcante
associada ao termoperiodo, tanto pré como pos alimentacao (Fig. 1). No geral, a ADE do
tratamento T°Flut, cuja temperatura variou entre 20 e 30°C, pode ser caracterizada como uma
aceleracdo/retardamento desta resposta em comparacdo com a ADE registrada nos

tratamentos de 20 e 30°C constante, respectivamente.

25°C Flutuante vs 25°C Constante

B. alternatus apresentou menor TMP quando submetida ao regime de temperatura
flutuante (27,57 + 2,03 mLOz.kg'l.h'l) do que a 25°C constante (33,37 = 1,43 mLOz.kg'l.h'l;
P = 0,024; Fig. 2A; Tab. 1). Entretanto, estes dois grupos ndo apresentaram diferencas

significantes no Vozpico (P = 0,061; Fig. 2B; Tab. 1), Tpico (P = 0,990; Fig. 2C; Tab. 1) e
incremento fatorial (P = 0,513; Fig. 3A; Tab. 1). O tempo de duracdo da ADE foi
significativamente maior para T° Flut (287,20 £+ 19,44 horas) quando em comparacao a 25°C
constante (217,73 £ 12,80 horas; P = 0,007; Fig. 3B; Tab. 1). O regime flutuante de
temperatura ndo influenciou a energética da ADE das urutus (CED: P = 0,357; Fig. 4A; Tab.
2; ¢ %CCT: : P=0,357; Fig. 4B; Tab. 2).

20 e 30°C Flutuante vs 20 e 30°C Constante

Nesta se¢do, os parametros associados a ADE de B. alternatus registrados nas
temperaturas de 20 e 30°C durante o regime flutuante de temperatura foram comparados,
quando apropriado, com os valores registrados nestas mesmas temperaturas sob regime
constante.

A 20°C, os animais sujeitos as temperaturas constantes apresentaram TMP maior do
que aquela registrada para o regime de temperatura flutuante (constante = 21,09 + 1,80 e
flutuante = 15,10 + 2,35 mLOz.kg'l.h'l; P =0,011). Porém, a 30°C, a TMP nao apresentou
diferenca estatistica entre os tratamentos (constante = 51,41 £ 2,09 e flutuante = 42,02 £+ 3,16
mLOz.kg'l.h'l; P = 0,056; Fig. 5A). Em contraste, o VOzpico das serpentes foi mais alto a
30°C constante (319,49 + 15,19 mLO,.kg".h™") do que a 30°C flutuante (274,56 + 14.45
mLO,.kg".h''; P=0,018), a0 passo que, a 20°C, a diferenca ndo foi significativa (constante =

117,66 = 3,90 e flutuante = 102,05 + 5,81 mLOz.kg'l.h'l; P=0,100; Fig. 5B).
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O aumento fatorial da taxa metabdlica apresentou diferenca significativa entre os
regimes constante e flutuante a 20°C (5,79 + 0,39 e 7,33 + 0,62, respectivamente; P = 0,032).
No entanto, a 30°C ndo houve diferenga entre os regimes constante e flutuante (6,26 + 0,34 ¢

6,67 = 0,37, respectivamente; P = 0,572; Fig. 5C).
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DISCUSSAO

O padrao de variagdo do metabolismo pos-prandial de B. alternatus concordou com
aquele comumente descrito para outras espécies de serpentes (ver ANDRADE et al., 2005).
Este padrao pode ser caracterizado pelo rapido aumento metabolico logo apos a ingestao do
alimento, o qual atinge valores maximos em forma de pico (i.e., sem formag¢do de um plateau)
nos primeiros dias da digestdo e ¢ seguido por um paulatino retorno as taxas pré-alimentagao,
o qual pode demorar varios dias.

A temperatura corpérea ¢ um fator determinante nos processos fisiologicos de animais
ectotérmicos (DORCAS et al., 1997; ANGILLETTA et al., 2002; ANGILLETTA, 2009),
afetando diretamente suas taxas metabdlicas (SECOR, 2009). Em serpentes, o aumento na
temperatura corpdrea ¢ acompanhado pela diminui¢dao do tempo de digestdo, porém as custas

de taxas metabdlicas mais elevadas (WANG et al., 2003). Concordando com este padrio, a

TMP e o VOzpico de B. alternatus foram nitidamente influenciadas pela temperatura, ambos

aumentando com a elevagao da temperatura.

O VOzpico de B. alternatus atingiu niveis até 8 vezes superiores a TMP, valores que
sao comparaveis aos de outros viperideos sob condi¢des semelhantes (ANDRADE et al.,
1997; McCUE & LILLYWHITE, 2002; ZAIDAN & BEAUPRE, 2003). Porém ainda muito
menores que o encontrado por Secor & Diamond (1995) para Python molurus, cujo
incremento fatorial durante a digestdo de presas com 25% da massa corporea da serpentes foi
de 17 vezes a TMP. Entretanto, estudos posteriores mostraram que esse aumento pode estar

superestimado, uma vez que Secor & Diamond (1995) reportam valores muito baixos no

consumo de O, em repouso de P. molurus, o que infla a razdo Vozpico/TMP (OVERGAARD
etal., 1999; WANG et al., 2003).

O efeito temperatura-dependente sobre o metabolismo das serpentes parece
independer do estado alimentar dos animais, jejuno ou alimentado, pois o aumento fatorial da

taxa metabodlica pos-prandial das serpentes geralmente ndo ¢ afetado pela temperatura

(HAILEY & DAVIES, 1987; TOLEDO et al., 2003; WANG et al., 2003). Ou seja, tanto a

TMP como o VOzpico sdo afetados em igual magnitude pela variacio da temperatura
(ANDRADE et al., 2005). Também em B. alternatus, a temperatura nao afetou o incremento

fatorial da taxa metabdlica pds-prandial.
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Tanto o tempo para atingir o Vngico quanto a duragdo da ADE em B. alternatus
diminuiram com a elevagao da temperatura. Estes resultados, esperados, sdo semelhantes aos
registrados para outras serpentes (McCUE & LILLYWHITE, 2002; TOLEDO et al., 2003;
WANG et al, 2003; ZAIDAN & BEAUPRE, 2003; CHU et al.,, 2009). Contudo,
interessantemente a elevagdo da temperatura no intervalo de 20 para 25°C causou uma
diminui¢do muito acentuada da duracdo da digestdo (~131%) em comparagdo com o efeito
registrado no intervalo de 25 a 30°C (42%). Concordante com esta observagdo, nds também

encontramos que embora o incremento da TMP com a temperatura (i.e., Qo) ndo varie na

dependéncia do intervalo de temperatura considerado, o aumento do VOzpico foi
consideravelmente maior no intervalo de 20 a 25°C do que no intervalo de 25 a 30°C. Isto
indica que os processos envolvidos na digestdo do alimento em B. alternatus aproximam-se
de um 6timo térmico por volta dos 25°C, tendendo a diminuir com aumentos da temperatura
além deste ponto. Ainda que o sistema cardiorrespiratdrio consiga sustentar a elevagdo da
TMP nos intervalos de 20 a 25°C e de 25 a 30°C de maneira totalmente proporcional, a
sobreposicdo da demanda metabdlica provocada pela digestdo do alimento e o aumento
temperatura-dependente no intervalo 25 — 30°C talvez ndo possa ser totalmente acomodado
pela capacidade de transporte de oxigénio do sistema cardiorrespiratorio de B. alternatus. E
possivel que este padrao guarde relacdo com as caracteristicas climaticas dos habitats
ocupados pelas urutus e, possivelmente, com sua biologia termal, como discutido a seguir.
Para a maioria das serpentes, a temperatura 6tima para o processo digestivo varia de
25 a 30°C (SKOCZYLAS, 1970; DORCAS et al., 1997; SECOR, 2001; WANG et al., 2003).
Por exemplo, a temperatura preferida de Trimeresurus stejnegeri em um gradiente térmico
durante a digestao foi de 27,8°C (TSAI & TU, 2005), temperatura esta que promove melhor
retorno energético (TSAI et al., 2009). Embora a temperatura preferida de B. alternatus seja
desconhecida, bem como a possivel ocorréncia de uma resposta termofilica pos-prandial, a
temperatura média de sua area de ocorréncia gira em torno 20,6°C (dados extraidos do
WorldClim para a 4rea de distribui¢do de B. alternatus referida em CAMPBELL & LAMAR,
2004). Ademais, B. alternatus tem sido encontrada ativa em temperatura ambiente de até
13°C (NOGUEIRA et al., 2003), ao passo que a maioria das outras espécies deste género sao
encontradas ativas em temperaturas relativamente mais altas (OLIVEIRA & MARTINS,
2001; NOGUEIRA et al., 2003). Com base nestas observagdes ¢ no padrao de variacdo da
ADE em funcao da temperatura comentado acima, nos parece plausivel que a fisiologia do

processo digestivo de B. alternatus seja otimizada em temperaturas ao redor de 25°C,



28

deteriorando-se a partir desta marca. Esta idéia ¢ ainda corroborada pela capacidade de B.
alternatus alimentar-se voluntariamente e completar a digestdo de presas equivalentes a 30%
de sua massa corporea na temperatura de 20°C. Esta capacidade ¢ relativamente incomum em
serpentes. Por exemplo, embora Vipera aspis consiga completar a digestdo de suas presas a
20°C em 92% dos casos, a taxa de aceite/ingestdo do alimento nesta temperatura foi de apenas
9% (NAULLEAU,1983). Ja& em Python molurus, durante a medi¢do da ADE a 20°C, com
uma Unica excecao, todas as serpentes regurgitaram seu alimento nesta temperatura (WANG
et al., 2003).

Em geral a temperatura parece nao influenciar significativamente a energética da
digestao em serpentes (SECOR, 2009). No entanto, em Natrix maura (HAILEY & DAVIES,
1987) e Crotalus horridus (ZAIDAN & BEAUPRE, 2003) foi encontrado que o custo
energético da digestdio (CED) aumentou com a elevagdo da temperatura corpérea. Em
contraste, Toledo et al. (2003) observaram que o aumento da temperatura de 25 para 30°C
diminuiu o CED durante a digestdo de jiboias (Boa constrictor amarali). Para B. alternatus, a
temperatura ndo afetou significativamente o CED, bem como o custo relativo da digestao
(%CCT). Isto indica que a diminui¢do da duragdo da ADE pode ser inteiramente atribuida ao
aumento, diretamente proporcional, da taxa metabolica em funcdo da elevacdo da
temperatura. Desta forma, em termos puramente energéticos a elevacdo da temperatura
corpdrea nao deve auferir qualquer tipo de vantagem a B. alternatus. Em termos ecoldgicos,
porém, o aumento da velocidade da digestdo pode resultar em vantagens importantes.
Serpentes recém alimentadas t€ém sua capacidade de locomogdao (GARLAND & ARNOLD,
1983) e possivelmente de defesa consideravelmente diminuidas podendo ficar mais
vulneraveis a predadores potenciais. Ademais, a aceleragdo da digestdo pode facilitar o
engajamento das serpentes em novos episodios alimentares ou em outras atividades
ecologicamente relevantes (WANG et al., 2003).

Até onde pudemos verificar, virtualmente todos os trabalhos dedicados ao exame da
influéncia da temperatura sobre a ADE sempre testaram regimes constantes de temperatura.
No presente trabalho, portanto, nés demonstramos pela primeira vez que uma variagao ciclica
da temperatura (termoperiodo) com o aumento metabolico pds-prandial, ndo altera o padrao
geral desta resposta. Isto ¢ aparente no grafico apresentado na Fig. 1 para o regime T°Flut, no
qual ¢ possivel reconhecer imediatamente que a ADE obtida sob esta condigdo pode ser
decomposta em “duas” curvas, uma formada pelas taxas mais elevadas obtida a 30°C e outra
com taxas menores correspondentes a temperatura de 20°C. Em cada momento no qual a

temperatura ¢ alterada, percebe-se claramente que a taxa metabdlica retorna aos patamares
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registrados no periodo térmico anterior. Isto indica que a digestdo ocorre de maneira
progressiva em ambas as temperaturas que compuseram o termoperiodo, ou seja, o custo
metabolico da digestdo foi sempre aditivo aos efeitos diretos da temperatura,
independentemente da fase do termoperiodo considerada. Portanto, em termos gerais, os
efeitos do regime flutuante de temperatura de 20 a 30°C sobre a ADE de B. alternatus, podem
ser descritos como uma aceleracao/retardo desta resposta em comparagao com os regimes de
20 e 30°C, constantes.

A TMP registrada no regime T°Flut, cuja temperatura média corresponde a 25°C, foi
menor do que aquela registrada no tratamento 25°C constante. Este resultado pode ser

atribuido a diminui¢cdo da TMP registrada tanto a 20°C quanto a 30°C para o regime flutuante,

em compara¢ao com estas mesmas temperaturas sob regime constante. Também para VOzpico
as taxas registradas nas duas temperaturas que compuseram o regime flutuante foram menores
do que aquelas registradas nas mesmas temperaturas em regime constante. Desta forma, a
alternancia circadiana da temperatura parece ser acompanhada por uma diminuicdo da taxa
metabolica tanto em repouso/jejum quanto durante o periodo pds-prandial. Apesar de
ignorarmos os fatores causais desta redugdo, acreditamos que a submissdo de um animal que
experimenta ritmos didrios de variagdo da temperatura corpérea e, por conseguinte da taxa
metabdlica, a um regime de temperatura constante que impede a ocorréncia destes ciclos
possa ocasionar uma resposta de estresse que, talvez, possa ser a raiz da diferenca por nos
documentada. Esta hipdtese carece ainda de verificagao.

Concordante com a reducao das taxas metabdlicas no regime flutuante comparado aos
regimes constantes (comentado acima), a duragdo da digestdo de T°Flut foi menor do que
aquela encontrada para 25°C constante. No entanto, em termos energéticos, a digestdo de
T°Flut foi indiscernivel daquela observada no regime 25°C constante. Indicando que, mesmo
para o regime flutuante, as alteragdes de duragdo da ADE sdo sempre proporcionais ao
aumento metabolico pos-prandial, como também observado para os regimes constantes.
Portanto, em termos energéticos, pura e simplesmente, a varia¢do circadiana da temperatura
corpdrea provavelmente ndo produz uma maior eficiéncia do processo digestivo. Por outro
lado, embora cascavéis, Crotalus durissus, dificilmente completem a digestio a 20°C
constante, em condigdes semi-naturais (i.e., em cativeiro, porém, expostas as variagdes
climaticas de sua area de ocorréncia) elas sdo capazes de suportar temperaturas tdo baixas
quanto 10°C durante a noite ¢ ainda assim completar a digestao (D. V. ANDRADE, obs.

pessoal). Desta forma, ¢ possivel que a alternancia diaria de temperatura seja especialmente



30

relevante ao permitir que a digestdo do alimento possa ocorrer a despeito da ocorréncia de
periodos de baixa temperatura. No caso especifico de B. alternatus, a temperatura mais baixa
testada no presente estudo, tanto no regime flutuante como no regime constante (i.e., 20°C),
permitiu que as serpentes completassem a digestdo, tanto em uma condi¢do quanto na outra.
Desta forma, ndo € possivel esclarecer se, em temperaturas tdo baixas que impecam a
digestao, possa ocorrer uma priorizagao dos custos de manutengdo (TMP) em detrimento dos
custos associados a digestao (ADE), o que eventualmente levaria a interrup¢ao do processo
digestivo. Igualmente incerto, ¢ se a elevagdo didria da temperatura preveniria esta cascata de
eventos, com beneficios 6bvios para as serpentes, ou nao. Neste sentido, nos parece ser
altamente relevante a determinacdo futura da ADE de B. alternatus em temperaturas,

flutuantes e constantes, abaixo de 20°C.
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RESUMO

Uma das consequéncias da ingestdo de grandes massas de alimento pelas serpentes € o
excepcional aumento da taxa metabolica pos-prandial, referido como Ag¢do Dinamica
Especifica (ADE). Em serpentes, a ADE pode persistir por varios dias e resultar em
consideravel investimento de tempo e energia. A magnitude desta resposta metabdlica pos-
prandial depende de varidveis como a temperatura corpdrea e o tamanho e natureza do
alimento, entre outros. Dentre estas determinantes, a massa da presa ¢ um dos fatores que
exerce influéncia marcante sobre a ADE. Ademais, durante a evolug¢dao de alguns grupos de
serpentes, o comportamento de forrageio caracterizado pela ingestdo infrequente de presas
bastante grandes parece ter sido favorecido. Desta forma, no presente trabalho, testamos os
efeitos do tamanho da presa sobre o incremento metabolico pds-prandial em juvenis de urutu-

cruzeiro, Bothrops alternatus, alimentadas com camundongos de massa equivalente a 5, 10,

20 e 40% da massa corpoérea das serpentes. O VOz maximo durante a digestdo aumentou com
o tamanho do alimento, levando a incrementos fatoriais da taxa metabodlica entre 2,8-7,8
vezes acima da taxa metabolica registrada antes da alimentagdao. A duragao da ADE variou de
54 a 212 horas e também aumentou com o incremento no tamanho da presa. O custo relativo
da ADE variou entre 14-26% do contetido caldérico do alimento e, em alguns casos, foi
afetado pelo tamanho da presa. A digestdo de presas equivalentes a 40% de sua massa
corporea na temperatura experimental empregada, 30°C, parece impor desafios fisiologicos
importantes para B. alternatus. De fato, neste grupo, apenas um Unico individuo foi capaz de

completar a digestdo nestas condigdes.
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INTRODUCAO

A ingestao do alimento é seguida por um aumento da taxa metabolica devido aos
custos de complexos processos catabolicos, tais como secrecdo enzimatica, digestdo
mecanica, transporte intestinal, peristaltismo, absor¢do ¢ armazenamento de nutrientes, além
dos processos anabolicos, incluindo custos de desaminacdo de aminodacidos, sintese e
excrecdo de produtos e acréscimos na sintese e deposicdo de proteinas (JOBLING, 1981,
1983; McCUE et al., 2005). Este aumento metabolico pds-prandial ¢ comumente denominado
de Ac¢do Dinamica Especifica (ADE) (KLEIBER, 1961).

A resposta metabodlica pos-prandial encontra-se descrita em diversos grupos de
vertebrados, como lagartos (HICKS et al., 2000; IGLESIAS et al., 2003), anfibios (SECOR &
FAULKNER, 2002; ANDERSEN & WANG, 2003) e peixes (BROWN & CAMERON,
1991), porém esta resposta ¢ excepcionalmente notdvel em serpentes. Com uma Unica
excecdo (JAYNE et al., 2002), todas as serpentes ingerem suas presas inteiras, ademais varias
espécies experimentam longos periodos de jejum interrompidos ocasionalmente pela ingestao
de presas relativamente grandes que, em casos extremos, podem até ultrapassar a massa
corpérea da propria serpente (GREENE, 1992, 1997; SECOR & DIAMOND, 1997a). Em
serpentes, a ingestdo do alimento ¢ seguida de uma reorganizagdo morfoldgica do trato
gastrointestinal (SECOR, 2003; STARCK & BEESE, 2001, 2002), altera¢gdes na ventilagao
pulmonar e nos gases do sangue arterial, assim como no equilibrio dacido-base
(OVERGAARD et al., 1999; WANG et al., 2001). Em geral, o aumento metabdlico pos-
prandial gira em torno de 5 a 15 vezes acima da taxa metabolica medida em animais jejunos e
em repouso (ANDRADE et al., 1997; SECOR, 2001; McCUE & LILLYWHITE, 2002).
Ainda, em casos extremos, esse aumento pode atingir valores até 44 vezes acima dos niveis
observados durante o jejum (SECOR & DIAMOND, 1997a) e ser superior ao aumento do
metabolismo causado pela realizacdo de exercicio forgcado (ANDRADE et al., 1997; SECOR
et al., 2000). A ADE persiste até o fim do processo digestivo que dura, em média, de 10 a 20
dias (BENEDICT, 1932; ANDRADE et al., 1997, 2005; WANG et al., 2001) podendo,
inclusive, elevar endogenamente a temperatura corpdrea das serpentes (TATTERSALL et al.,
2004). Este conjunto de caracteristicas ajuda a explicar a resposta metabdlica pds-prandial
impar das serpentes e o interesse que este topico tem suscitado ao longo da ultima década.

A ADE depende essencialmente do tamanho e da natureza do alimento (McCUE et al.,

2002; TOLEDO et al., 2003), associado a fatores como o tamanho corporeo dos animais € a
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temperatura do ambiente (LUO & XIE, 2008). Dentre estes fatores, a massa do alimento
exerce influéncia marcante sobre a ADE. Em geral, o aumento no tamanho do alimento ¢
acompanhado por um incremento proporcional da resposta metabolica pos-prandial

(ANDRADE et al., 2005), afetando o tempo para atingir a taxa maxima de consumo de

oxigénio (Vozpico), o aumento fatorial da taxa metabolica, a duragdo e a energética do
processo digestivo (JOBLING & DAVIES, 1980; ANDRADE et al, 1997, SECOR &
DIAMOND, 1997a; SECOR & FAULKNER, 2002).

Segundo Greene (1997), desde sua origem no Periodo Cretaceo, as serpentes t€ém
experimentado um alto grau de radiacdo adaptativa. Mudangas no seu comportamento
alimentar tém sido tratadas como elementos-chave no sucesso evolutivo deste grupo e alguns
estudos sugerem vantagens adaptativas associadas a captura de presas relativamente grandes
(GREENE, 1983). No entanto, o exame dos efeitos do tamanho do alimento sobre a
energética da digestdo em serpentes tem revelado que o custo da ADE normalmente equivale
a uma proporcao fixa do contetido caldrico do alimento, ndo sendo afetado pelo tamanho da
presa (SECOR, 2009). Em alguns casos, reporta-se, inclusive, que a digestdo de presas
maiores tem um custo relativo mais alto do que presas menores (SECOR & DIAMOND,
1997a, b; McCUE & LILLYWHITE, 2002). Neste sentido, embora os efeitos do tamanho do
alimento sobre a ADE de serpentes tenha sido objeto de extenso exame em anos recentes,
raros foram os trabalhos dedicados a espécies de serpentes neotropicais. Portanto, parece ser
ainda incerto se, em termos energéticos, a digestdo de presas de maior tamanho relativo
resulta em um melhor retorno energético e se esta resposta ¢ influenciada por diferencas da
biologia alimentar entre diferentes espécies de serpentes.

No presente trabalho, investigamos os efeitos do tamanho sobre o aumento metabdlico
pos-prandial da urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus, uma serpente Viperidae, Neotropical,

conhecida por capturar e ingerir presas de ampla gama de tamanhos.
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MATERIAL E METODOS

Animais

A urutu-cruzeiro, Bothrops alternatus Duméril, Bibron & Duméril, 1854, ¢ um
crotalideo de habito terrestre e corpo robusto, que pode ultrapassar 1,5 m de comprimento.
Possui manchas dorsolaterais castanho-escuras bordejadas de amarelo-esbranquicado, em
forma de ferradura (CARDOSO et al., 2003). Vive nos campos e outras areas abertas, altas e
pedregosas, desde o centro-oeste do Brasil até a regido central da Argentina, estendendo-se
até o Paraguai e Uruguai em altitudes de aproximadamente 700 m em relagdo ao nivel do mar.
B. alternatus se alimenta de endotérmicos durante todas as fases de sua vida (CAMPBELL &
LAMAR, 1989; MARTINS et al., 2002).

Foram utilizados seis individuos de B. alternatus, de ambos os sexos, nascidos em
cativeiro de fémeas prenhes coletadas em diversas localidades do estado de Sdo Paulo. As
serpentes foram mantidas individualmente em caixas de madeira com frente de vidro e furos
laterais para ventilagdo (30 x 29 x 27 cm), forradas com papelao corrugado, mantidas em sala
com temperatura controlada em aproximadamente 25°C (= 5°C). A alimentagdo foi
constituida de camundongos (Mus musculus) e os animais tiveram acesso livre a 4gua. Foram
utilizados nos experimentos apenas os animais aparentemente saudaveis e que ndo estavam
em fase de ecdise. Previamente as medi¢cdes de metabolismo, todas as serpentes foram

mantidas em jejum por um periodo de 15 a 20 dias.

Protocolo experimental

Para verificarmos os efeitos do tamanho da presa sobre a ADE de B. alternatus, a taxa
metabolica foi obtida antes (jejum) e apos a alimentagdo com um Unico camundongo (Mus
musculus) de massa relativa equivalente a 5, 10, 20 ou 40% da massa corpdrea da propria
serpente. Estes grupos sdo referidos como G5%, G10%, G20% e G40%, respectivamente.
Para tais medidas, foi utilizada respirometria, conforme detalhado abaixo.

A Taxa Metabolica Padrao (TMP) dos animais em jejum foi analisada por um periodo
de 48 horas, sendo 24 horas de aclimatacdo e 24 horas de coleta efetiva dos dados. Depois
disto, as serpentes foram retiradas do respirdmetro e devolvidas a caixa de manutengdo onde

um camundongo de massa apropriada foi ofertado vivo. Apos a captura voluntaria e ingestao
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da presa, as serpentes foram imediatamente reconduzidas ao respirdmetro. A partir deste

momento, o YO, foi monitorado continuamente até que seus valores retornassem aos niveis

da TMP, indicando assim o término da digestao.

Respirometria

Para quantificar as taxas de consumo de oxigénio utilizamos um sistema automatizado
de respirometria intermitentemente fechada. Inicialmente, as serpentes foram colocadas em
camaras respirométricas hermeticamente lacradas e de volume adequado ao tamanho das
serpentes (~700 ml). Com a utilizagdo do programa DATACAN V (Sable Systems), um
controlador multiplo de fluxo (Multiplexer TR-RMS, Sable Systems) foi programado para
intercalar periodos de 60 minutos nos quais as camaras eram ventiladas com ar exterior, de
forma a renovar o ar contido nos respirometros (fase aberta), com periodos de 10 minutos
(fase fechada) onde o ar contido nos respirdmetros era recirculado através de um analisador
de oxigénio (Sable Systems, PA-1B).

A queda na concentragao fracional de O, registrada durante a fase fechada foi utilizada
para o calculo do VO,. Deste modo, o sistema permitiu que coletassemos uma medigdo de

VO, para cada serpente a cada 70 minutos. A queda na concentra¢do de O, foi, via de regra,

linear e a inclinagdo da regressdo entre estas duas variaveis (valor de b) foi utilizada para o

calculo do VO,. Como utilizamos taxa de aquisicao de dados de 1 Hertz isso nos dava, para

cada regressdo (fase fechada de 10 minutos), 600 amostras individuais; as 100 amostras

iniciais e 10 finais do periodo foram desprezadas e, desta forma, para cada célculo de VOZ
trabalhamos com regressdes de 490 amostras e, em geral o 1* obtido era superior a 0,8.

Para o controle da temperatura experimental, as serpentes foram mantidas dentro de
uma camara climatica BOD (Fanem, 347CD; e Eletrolab, 122FC). A temperatura desta
camara foi periodicamente aferida através de um termdémetro de maxima e minima, aceitando-

se uma variagao de até + 1°C.
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Tratamento e analise dos dados

A TMP foi estimada como a média dos valores do VOz dos animais em jejum.

O VOyyico foi definido como o consumo méximo de oxigénio observado durante a ADE,

determinado, bem como o tempo para atingir tal nivel, através da curva que melhor se ajustou

a variacio temporal do VO, pés-prandial (r* > 0,90). A duracio da digestio foi determinada
com o lapso de tempo compreendido entre 0 momento da alimentagdo até aquele em que o
limite inferior do intervalo de confianga das taxas medidas durante o periodo pods-prandial

atingisse o limite superior deste mesmo intervalo registrado para a TMP (ver ANDRADE et

al., 1997). O aumento fatorial da taxa metabodlica foi calculado como a razao entre VOzpico €
TMP.

O contetdo caldrico total do alimento (CCT) em kJ foi estimado com base em Cox &
Secor (2007). Para estimar o custo energético da digestdo (CED) foi calculada a quantidade
total de oxigénio consumido pelas serpentes durante a ADE descontando-se o custo de
manutengdo estimado para este periodo com base nos valores da TMP pré-prandial,
considerando que cada 1 mL de oxigénio utilizado no metabolismo aerébico implica no gasto
de 0,0198 kJ (GESSMAN & NAGY, 1988). O custo relativo da digestdo (%CCT) foi
calculado como a porcentagem da energia gasta na digestdo (CED) em relacao ao conteudo
total de energia do alimento (CCT).

Para a andlise dos efeitos do tamanho da presa sobre os diferentes parametros
associados a ADE foi empregado o teste ANOVA de Medidas Repetidas (Oneway). Quando
observada auséncia de normalidade e/ou homocedasticidade das variancias, os dados foram
inicialmente logaritimizados e o teste repetido. Se ainda assim os dados ndo atenderam as
premissas necessarias, empregamos entdo o teste nao-paramétrico de postos com sinais de
Wilcoxon sobre os dados originais. Todos os dados sdo apresentados como média + erro

padrdo. O nivel de significancia adotado foi de P<0,05.
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RESULTADOS

A massa das serpentes ndo variou entre 0s grupos experimentais apresentando média
de 153,33 + 3,58 gramas (P = 0,722). Da mesma maneira, a TMP também nao diferiu entre os
tratamentos (P =<0,321; Tab. 1).

O aumento metabolico poés-prandial de Bothrops alternatus, independentemente do

tamanho do alimento, foi caracterizado pelo rapido aumento inicial no consumo de oxigénio
logo apds a ingestdo até atingir um pico (VOapico), seguido por um retorno paulatino até os
niveis de VO, registrados durante a pré-alimentagio (TMP) (Fig. 1). Contudo, no G40%,

embora todos os individuos tenham ingerido suas presas e atingido o Vozpico durante a
digestdo, apenas um animal foi capaz de digerir completamente sua presa sem regurgita-la.
Por esta razdo nao utilizamos o G40% nas analises estatisticas das medidas de duracdo da
digestdo, de CED e de %CCT.

Os valores do consumo maximo de oxigénio durante a ADE (P = < 0,001; Fig. 3A;

Tab. 1), bem como o tempo necessario para atingir o VOzpico (P =<0,001; Fig. 3B; Tab. 1)
apresentaram diferencas significativas entre todos os grupos e foram maiores na medida em
que a massa do alimento aumentou. Embora apenas um animal do grupo alimentado com
presas equivalente a 40% tenha sido capaz de completar a digestdo (ver Fig. 1), todas as

outras serpentes deste grupo ingeriram suas presas € mantiveram a digestdo por tempo
suficiente para que 0 VOapico pudesse ser identificado com seguranga (ver Fig. 2). Desta

forma, tanto os dados de VOzpico e o tempo para atingi-lo sdo apresentados na Tab. 1 e foram
sujeitados a andlise estatistica.

O incremento fatorial da taxa metabdlica (P < 0,001; Fig. 4A; Tab. 1) e a duracao do
processo digestivo (P < 0,001) também se elevaram com o amento do tamanho das presas. O
unico individuo de B. alternatus que foi capaz de digerir completamente uma presa de 40% de
sua massa corporea gastou 212,33 horas (aproximadamente 9 dias) para completar a digestao
(Fig. 1 e 6B; Tab. 1).

A andlise estatistica referente a energética da ADE de B. alternatus incluiu apenas os
grupos G5%, G10% e G20%. Nestes grupos, o aumento no tamanho das presas causou uma
elevacao significativa do custo energético da digestao (P < 0,001; Fig. 5A; Tab. 2). O

conteudo caldrico total do alimento (CCT) aumentou na mesma propor¢ao que a massa das
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presas (Fig. 5B; Tab. 2), e o custo relativo da digestdo (%CCT) diferiu apenas entre G5% e
G20% (P = 0,008).



46

Figura 1. Variagdo temporal do V02 durante a digestdo de Bothrops alternatus alimentadas com presas de massa equivalente a 5% (@), 10%
(), 20% (&) e 40% (%») de sua massa corporea a 30°C. O tempo “0” (zero) indica o0 momento da alimentagéo. O intervalo entre dois pontos

consecutivos ¢ de 70 minutos; cada ponto representa a média de 6 individuos, com excecdo do G40% (n=1). Barras de erro padrdo omitidas

para facilitar a visualizacdo dos dados.
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Figura 2. Grafico mostrando a variagdo temporal do VOg durante a digestdo incompleta de uma serpente
(animal numero 8), alimentada com presa de massa equivalente a 40% de sua massa corporea a 30°C. O
tempo “0” (zero) indica o momento da alimentagdo. O intervalo entre dois pontos consecutivos ¢ de 70
minutos. O circulo vermelho mostra o momento em que o animal regurgitou (ca. de 67 horas apds a

ingestao).
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Tabela 1. Parametros associados a A¢do Dinamica Especifica (ADE) de Bothrops alternatus (n=6), alimentadas com presas de diferentes

tamanhos relativos (5, 10, 20 e 40% da massa corporea) a 30°C.

Tamanho relativo

da presa Mc ™P VOupico Tpico AF Duraciio
G5% 153,50 + 7,64 51,98 +3.78 143,13 + 5.43 1468101  2.80+015 54,09+ 1,76
G10%
151,18 £ 6,43 47,59 +3,23 213,96 £ 13,27 18,24 + 1,20 4,56 +£0,31 70,19 +£4,38
G20% 153,39 + 8,23 48,12 + 8,10 297,22 £12,37 25,30+ 0,98 6,25+0,27 106,60 +4,03
G40% 155,25 £8,20 54,00 = 3,00 410,35+ 13,48 38,10+ 2,33 7,78 £ 0,68 212,33*

MC = massa corporal das serpentes (g); TMP = taxa metabolica padrao (mLOz.kg‘l.h’l); Vozpm = consumo maximo de O, durante a ADE

(mLO, kg hh; Tpico = tempo para atingir o Vozpiw (horas); AF = Aumento fatorial (VOzpim/TMP); Duragao = duragdo da ADE (horas).

*n=1.



Tabela 2. Pardametros associados a energética da Ac¢ao Dinamica Especifica (ADE) de

Bothrops alternatus (n=6; *n=1), alimentadas com presas de diferentes tamanhos

relativos (5, 10, 20 e 40% da massa corporea) a 30°C.

Tamanho relativo CED CCT % CCT
da presa
G5% 58,04 = 3,45 405,56+ 0,0 14,31 + 0,85
G10% 153,02 +£ 15,61 823,56 + 0,0 18,58 = 1,89
G20% 332,75+ 18,34 1.659,56 + 0,0 20,05+ 1,10
*G40% 892,66 3.331,56 26,79

CED = custo energético da digestdo (kJ.kg™); CCT = contetido calérico total contido no

alimento (kJ; ajustado para serpente com massa de 1 kg); % CCT = porcentagem da

energia gasta na ADE (CED) em relagdo ao CCT.

49
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Figura 3. Pardmetros associados a ADE em fun¢do do tamanho do alimento. A)

Consumo maximo de O, (Vozpico) durante a ADE; ¢ B) Tempo gasto para atingir o
VO2pico; n=6.
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Figura 5. Parametros energéticos associados a ADE em fun¢do do tamanho do
alimento; A) Custo energético da digestdo; B) Conteudo caldrico total do alimento,
ajustado para serpente com massa de 1 kg ; e C) Porcentagem do contetdo calorico total

do alimento gasto durante a digestdo; n=6, exceto para G40 (n=1).
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DISCUSSAO

Seguindo o padrdo geral da resposta metabolica pds-prandial comumente reportada
para as serpentes (ver ANDRADE et al., 2005), Bothrops alternatus aumentou rapidamente as

taxas de consumo de O, logo apos a ingestao do alimento até atingir valores maximos entre

14 e 38. Em seguida, o VOZ diminuiu lentamente durante varios dias até retornar aos niveis
metabolicos registrados antes da alimentacao.

O tamanho do alimento afetou praticamente todos os parametros da ADE de B.
alternatus. Os valores maximos no consumo de oxigénio pos-prandial aumentaram com o
aumento do tamanho da presa, o que resultou em proporcional elevagdo do incremento
metabolico fatorial. Esse incremento fatorial alcangou valores maximos de até seis vezes a
taxa metabolica em repouso, o que estd de acordo com o esperado para outras espécies de
serpentes estudadas sob condigdes similares (WANG et al., 2001; ANDRADE et al, 2005;
McCUE, 2006). Contudo, o incremento fatorial registrado em B. alternatus foi bem inferior
do que aqueles encontrados por Secor & Diamond (1995, 1997a,b; 2000) em Python molurus
(=17 vezes acima da TMP) e em Boa constrictor (=18,5 vezes acima da TMP) durante a
digestdo de presas com massa equivalente a 25% da massa corpdérea das serpentes. Estes
valores sdo bastante superiores daqueles usualmente reportados para o incremento metabdlico
pos-prandial em serpentes e parecem ser claramente superestimados, bem como
fisiologicamente improvaveis (WANG et al., 2001).

Umas das caracteristicas mais marcantes das serpentes macrostomata ¢ a capacidade
de ingestdo de presas de grande tamanho relativo (GANS, 1983; GREENE, 1983; POUGH,
1983), as quais podem facilmente ultrapassar 30% da massa corporea relativa (ver SECOR,
2009). A ingestao de presas de grande tamanho, porém, impde varios desafios fisiologicos
importantes. Por exemplo, a diminui¢do na razdo superficie/volume que ocorre com o
aumento do tamanho da presa pode prejudicar a agdo de enzimas digestivas (POUGH &
GROOVES, 1983) e levar a uma maior duracdo da ADE (ANDRADE et al., 1997). Talvez
ainda de maior importancia seja o fato de que, uma vez deglutida, a presa deve ser processada
antes que os microrganismos do trato intestinal causem a putrefagdo do alimento (POUGH et
al., 2003). No caso de B. alternatus talvez este aspecto tenha sido o mais relevante para

explicar a grande dificuldade destas serpentes em completar a digestdo de presas de massa
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relativa de 40%. Quando comparamos o aumento fatorial da taxa metabdlica em fun¢ao do
tamanho da presa (Fig. 4A) nota-se que enquanto no intervalo entre 5 e 20% a taxa metabdlica
aumenta quase linearmente, entre 20 e 40% este aumento revela-se bastante assintotico. Ou
seja, o aumento no pico da taxa metabdlica pos-prandial ndo acompanhou proporcionalmente
o aumento do tamanho do alimento no intervalo de 20 a 40%, talvez por aproximar-se da
capacidade maxima do sistema cardiorrespiratdrio das serpentes, especialmente considerando
que os experimentos foram realizados a 30°C, temperatura na qual uma limitacdo do sistema
cardiorrespiratorio parece ocorrer para serpentes digerindo presas de tamanho relativo de 30%
(ver Cap. 1). Assim, nos parece possivel que, para as serpentes alimentadas com presas de
40% na temperatura experimental escolhida, o alimento ndo tenha sido processado com
velocidade adequada durante as fases iniciais da digestdo levando a deterioragdo da massa
alimentar e a eventual interrupg¢ao da digestdo. Se de fato a incapacidade de B. alternatus em
digerir presas de massa relativa de 40% for atribuida a uma limitacdo na capacidade do
sistema cardiorrespiratdorio em acomodar o aumento metabolico pés-prandial a 30°C, seria
revelador que o mesmo experimento fosse repetido em temperaturas mais baixas. Esta questao
permanece em aberto para investigagoes futuras.

O aumento do custo energético da digestdo com o aumento do tamanho do alimento
foi algo superior ao incremento notado para o contetido caldrico total do alimento. Como
resultado, o custo relativo da digestdo tendeu a aumentar com a elevacdo no tamanho do
alimento, embora esta diferenca s6 tenha sido significativa para a comparacao entre serpentes
alimentadas com presas de massa relativa de 5 e 20%. Desta forma, em termos relativos, a
ingestdo de presas menores parece ser mais vantajosa para as serpentes, o que a primeira vista
encontra-se em desacordo com o cendrio evolutivo proposto por Greene (1983) para a
evolucdo dos habitos alimentares em serpentes. No entanto, em termos absolutos, presas de
maior tamanho provéem um retorno energético substancialmente maior do que presas
menores, a despeito do maior custo relativo associado a sua digestdo. De fato, enquanto a
diferenca de 5,7% no custo relativo da digestao de presas de 20% em comparacdo com presas
de 5% representa um investimento adicional de apenas 95 kJ.kg', o retorno absoluto da
ingestdo de uma presa de 20% ¢ de 836 kJ.kg™', superior aquele provido pelo consumo de uma
presa de 5% (ver Tab. 2). Ademais, a ingestdo de presas de grande tamanho deve redundar em
vantagens significativas para serpentes que forrageiam de espreita, cuja oportunidade de

alimentar-se ocorre de maneira fortuita.
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CONCLUSOES GERAIS

. Bothrops alternatus apresentou uma elevacao significativa na taxa metabolica

apos a alimentacao (Acdo Dinamica Especifica, ADE);

. O aumento da temperatura corporea foi acompanhado por uma aceleracao do

processo digestivo as custas de um maior incremento metabdlico;

° A elevagdo da temperatura acelerou o Tpic, € a duragdo do processo digestivo,

porém nao influenciou o aumento fatorial nem a energética da ADE;

. O regime flutuante de temperatura foi acompanhado de uma diminui¢do da

TMP e do VOypco € um aumento da duragdo da digestio quando comparado com a
temperatura constante de 25°C. No entanto, o regime térmico ndo afetou o custo energético da

digestdo em B. alternatus,

. O custo relativo da digestdo do alimento foi equivalente a cerca de 18% do

conteudo calodrico da presa e ndo foi afetado pela temperatura;

o O tamanho da presa afetou significativamente todos os pardmetros associados a

ADE em B. alternatus, em especial o aumento metabolico maximo e a duragao da digestao;

° O custo relativo da ADE variou entre 14-26% do conteudo caldrico do

alimento e, em alguns casos, foi afetado pelo tamanho da presa;

. Proporcionalmente, o custo energético da digestdo de presas menores (5% da
MC das serpentes) foi menor do que aquele observado em presas maiores (20% da MC das

serpentes).
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