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RESUMO 

O estudo teve como objetivo descrever a biologia reprodutiva e a dieta de populações 

de Thamnodynastes hypoconia em ambientes úmidos subtemperados do extremo sul 

brasileiro. Para avaliação da reprodução foram feitas análises macroscópicas das 

gônadas. Para avaliação da ecologia alimentar foram empregadas análises de 

conteúdo estomacal e de isótopos estáveis (δ13C e δ15N). Os machos apresentaram 

maior comprimento rostro-cloacal que as fêmeas e atingiram a maturidade sexual com 

menor tamanho corporal. O ciclo reprodutivo das fêmeas foi sazonal, com vitelogênese 

secundária ocorrendo entre o inverno e a primavera. Os machos apresentaram ciclo 

contínuo. Aparentemente a cópula ocorre entre o final da primavera e o início do verão, 

quando foram detectados embriões nas fêmeas e a parturição ocorreu no verão. Não 

houve relação entre o tamanho da ninhada e o tamanho da fêmea, e a frequência 

reprodutiva de 40% foi considerada relativamente baixa. Todavia, por ser uma espécie 

dominante em banhados subtemperados do extremo sul do Brasil sua estratégia 

reprodutiva parece ser eficiente. Dessa forma, o ciclo contínuo dos machos, bem como 

a viviparidade possam potencializar o deslocamento do pico reprodutivo da população 

de modo a ajustar-se de acordo com os picos de temperatura do ambiente. A análise 

de conteúdo estomacal mostrou uma dieta predominantemente anurófaga, exceto por 

um único lagarto. Hylidae foi a família mais representativa, com predomínio de 

Hypsiboas pulchellus, seguida de Leptodactylidae, onde Leptodactylus latrans teve 

maior importância. As análises de isótopos estáveis corroboraram a importância dessas 

espécies na alimentação da serpente. Apesar de ser uma serpente terrestre, T. 

hypoconia apresentou assinatura isotópica mais próxima das fontes primárias oriundas 

do ambiente aquático, o que indica a importância das áreas alagáveis para a 

subsistência de organismos terrestres de habitats adjacentes.  

Palavras-chave: dieta, reprodução, isótopos estáveis, banhados, serpentes 
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ABSTRACT 

The study aimed to describe the reproductive biology and diet of populations of 

Thamnodynastes hypoconia in humid subtemperados environments in the 

southernmost Brazilian. For the evaluation of the reproduction, macroscopic analysis of 

gonads were made. For the evaluation of the feeding ecology analyzes of stomach 

contents and stable isotopes (δ13C and δ15N) were used. Males showed greater snout-

vent length than females, reaching sexual maturity at smaller body size. The 

reproductive cycle of the females was seasonal, with secondary vitellogenesis occurring 

between winter and spring. Males showed a continuous cycle. Apparently, copulation 

occurs between late spring and early summer, when embryos were detected in females 

and parturition occurred in summer. There was no relationship between litter size and 

female size, and reproductive rate of 40% was considered relatively low. However, 

being a dominant specie in subtemperados wetlands in the southernmost Brazil, 

reproductive strategy seems to be effective. Thus, the continuous cycle of the male and 

the viviparity can enhance the reproductive peak displacement of the population to 

adjust in accordance with the peaks of the ambient temperature. The analysis of 

stomach content showed a predominantly anurophaga diet, except for a single lizard. 

Hylidae was the most representative family, with a predominance of Hypsiboas 

pulchellus, followed by Leptodactylidae, Leptodactylus latrans which was more 

important. The analysis of stable isotopes corroborate the importance of these species 

in feeding the snake. Despite being a terrestrial snake, T. hypoconia presented isotope 

signature closer to the aquatic primary sources, indicating the importance of wetlands to 

the subsistence of terrestrial organisms of adjacent habitats. 

Key-words: diet, reproduction, stable isotopes, wetlands, snakes 

 

 

 



vii 

 

SUMÁRIO 

RESUMO  .................................................................................................................. v 

ABSTRACT  ............................................................................................................... vi 

SUMÁRIO ............................................................................................................... vii 

LISTA DE FIGURAS ............................................................................................... ix 

LISTA DE TABELAS .............................................................................................. 11 

INTRODUÇÃO GERAL .......................................................................................... 12 

História natural de serpentes Neotropicais ................................................................ 12 

Biologia reprodutiva em serpentes ............................................................................ 12 

Etapas do ciclo reprodutivo: vitelogênese e espermatogênese ................................... 13 

Fecundidade ............................................................................................................. 14 

Inferências ambientais, ecológicas e evolutivas sobre a reprodução .......................... 15 

Ciclos reprodutivos contínuos x ciclos reprodutivos não contínuos ........................... 15 

Inferências ecológicas e metodológicas sobre o estudo da dieta ................................ 16 

Análise de isótopos estáveis (AIE)  ........................................................................... 17 

Ecologia de Thamnodynastes hypoconia ................................................................... 19 

Os banhados do extremo sul brasileiro ...................................................................... 20 

OBJETIVOS  ........................................................................................................... 21 

REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ...................................................................... 23 

Capítulo 1 - Biologia reprodutiva de Thamnodynastes hypoconia (Serpentes:  

Dipsadidae) em ambientes úmidos subtemperados do extremo sul brasileiro 

RESUMO  ................................................................................................................ 39 

INTRODUÇÃO ....................................................................................................... 40 

MATERIAL E MÉTODOS  ..................................................................................... 42 

RESULTADOS  ....................................................................................................... 46 

DISCUSSÃO ........................................................................................................... 49 

REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ...................................................................... 55 

Capítulo 2 - O papel de fontes aquáticas na dieta da serpente terrestre  

Thamnodynastes hypoconia em banhados subtemperados do extremo sul brasileiro 

RESUMO  ................................................................................................................ 72 

INTRODUÇÃO ....................................................................................................... 73 

MATERIAL E MÉTODOS  ..................................................................................... 77 

Área de estudo e espécimes  ..................................................................................... 77 

Avaliação da dieta pela análise de conteúdo estomacal ............................................. 78 

Avaliação da dieta pela análise de isótopos estáveis .................................................. 78 



viii 

 

Protocolo para processamento e análise de isótopos estáveis ..................................... 80 

Análise dos dados ..................................................................................................... 81 

Avaliação da dieta pela ACE .................................................................................... 81 

Avaliação da dieta pela AIE ..................................................................................... 83 

RESULTADOS  ....................................................................................................... 85 

Dieta (ACE)  ............................................................................................................ 85 

Isótopos estáveis (AIE)  ............................................................................................ 86 

DISCUSSÃO ........................................................................................................... 88 

REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ...................................................................... 92 

ANEXOS 

Anexo I - Instruções aos autores para publicação na Revista Anais da Academia  

Brasileira de Ciências ............................................................................................. 110 

Anexo II - Instruções aos autores para publicação na Hydrobiologia....................... 115 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 



ix 

 

LISTA DE FIGURAS 

 

Introdução Geral 

Figura 1 - Indivíduos adultos de Thamnodynastes hypoconia observados durante saída de 

campo na Estação Ecológica do Taim nos dias 25/08/2012 e 25/10/2012 durante atividade 

de forrageamento. Fotos: Alexandro Marques Tozetti e Patrick Colombo. 

 

Capítulo 1 

Figura 1 - Variação sazonal no diâmetro do maior folículo ovariano e do maior embrião 

de Thamnodynates hypoconia, no extremo sul do Brasil. Círculos preenchidos: folículo 

ovariano; círculos vazios: embrião. A linha horizontal indica o limite de tamanho entre 

folículos primários (<5mm) e secundários (≥5mm). 

 

Figura 2 - Inferência das principais etapas do ciclo reprodutivo de Thamnodynastes 

hypoconia durante os meses do ano, no extremo sul do Brasil. 

 

Capítulo 2 

Figura 1.A - Distribuição dos valores individuais de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) no tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia (círculos 

sem preenchimento) e valores médios (±DP) de isótopos estáveis de nitrogênio (δ
15

N) e 

carbono (δ
13

C) no tecido muscular das presas potenciais utilizadas nos modelos de 

mistura bayesianos – SIAR (símbolos preenchidos) procedentes da ESEC Taim, RS, 

extremo sul do Brasil. Símbolos: Estrela = H. pulchellus; Círculo preenchido = L. 

latrans e Quadrado = D. sanborni + S. squalirostris + P. gracilis. 1.B - Contribuição 

das diferentes fontes potenciais de alimento para os valores isotópicos do tecido 

muscular de Thamnodynastes hypoconia obtidos através do modelo de mistura isotópico 

bayesiano – SIAR, mostrando os intervalos de credibilidade de 95% (cinza claro), 75% 

(cinza) e 50% (preto).  

 

Figura 2.A - Distribuição dos valores individuais de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) no tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia (círculos 

sem preenchimento) e valores médios (±DP) de isótopos estáveis de nitrogênio (δ
15

N) e 

carbono (δ
13

C) das fontes basais utilizadas nos modelos de mistura bayesianos – SIAR 

(símbolos preenchidos) procedentes da ESEC Taim, RS, extremo sul do Brasil. 



10 

 

Símbolos: Quadrado = plantas C3 aquáticas + POM e Círculo preenchido = plantas C4 

terrestres. 2.B - Contribuição das diferentes fontes basais para os valores isotópicos do 

tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia obtidos através do modelo de mistura 

isotópico bayesiano – SIAR, mostrando os intervalos de credibilidade de 95% (cinza 

claro), 75% (cinza) e 50% (preto). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



11 

 

LISTA DE TABELAS 

 

Capítulo 1 

Tabela 1 - Resultados da análise estatística circular testando a sazonalidade no ciclo 

reprodutivo das fêmeas e machos de Thamnodynastes hypoconia no extremo sul do 

Brasil. 

 

Capítulo 2  

Tabela 1 - Composição da dieta de Thamnodynates hypoconia no extremo sul 

brasileiro. N = Número; FO = Frequência de ocorrência; FR = Frequência relativa; IIR 

(%) = Índice de Importância Relativa e porcentagem; e BI (%) = Biomassa ingerida e 

porcentagem. 

 

Tabela 2 - Valores médios de δ
13

C (±DP) e δ
15

N (±DP) do predador, das presas e das 

fontes alimentares basais coletadas na Estação Ecológica do Taim, no extremo sul 

brasileiro. N = Número de amostras; POM = material orgânico particulado na coluna 

d’água. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



12 

 

INTRODUÇÃO GERAL 

 

História natural de serpentes Neotropicais 

Os estudos de história natural investigam principalmente os modos e estratégias 

reprodutivas, hábitos alimentares, uso do habitat, comportamento e táticas de defesa das 

espécies (Greene 1986, 1994). Dentre esses aspectos, a biologia reprodutiva é um dos 

principais componentes da história de vida de um organismo, sendo essencial na 

compreensão da dinâmica populacional de qualquer espécie (Begon et al. 1990). A 

reprodução está diretamente ligada a manutenção das populações (Seigel e Ford 1987, 

Holycross e Goldberg 2001), sendo um tema frequentemente abordado dentro do contexto 

da história natural das serpentes devido a grande diversidade de estratégias reprodutivas que 

esse grupo apresenta (Seigel e Ford 1987, Shine 2003). A dieta também é considerada  

chave para o estudo ecológico de um animal (Mushinsky 1987, Verwaijen e Van Damme 

2007), devido às associações entre as estratégias alimentares e demais funções da vida do 

indivíduo (Shine 1977a, Gregory e Isaac 2004, Hartmann e Marques 2005). Felizmente, 

dados básicos sobre a dieta e reprodução de serpentes são relativamente fáceis de serem 

obtidos pela análise de espécimes tombados em coleções científicas (Fitch 1987, Shine 

2003, Shine e Bonnet 2009). Nas últimas três décadas têm se acumulado um volume grande 

de informações sobre esses dois temas relativos às serpentes Neotropicais (e.g. Vitt e 

Vangilder 1983, Marques e Puorto 1994, Salomão et al. 1995; Marques e Sazima 1997, Di-

Bernardo 1998, Bernarde et al. 2000, Giraudo et al. 2004, Pinto e Fernandes 2004, 

Albuquerque et al. 2007, Leite et al. 2007, Maschio et al. 2007, 2010, Pizzatto e Marques 

2007a, López e Giraudo 2008, Pinto et al. 2008, Sawaya et al. 2008, Sturaro e Gomes 2008, 

Prieto et al. 2012, Bellini et al. 2013, Mesquita et al. 2013, Rojas et al. 2013, Braz et al. 

2014, Sousa et al. 2014). Com isso a defasagem em relação ao conhecimento existente 

sobre serpentes oriundas da América do Norte, Austrália e Europa foi levemente reduzida 

(e.g. Fitch 1975, Shine 1977a,b, Madsen e Shine 1993, Webb et al. 2003, Shine et al. 2014). 

 

Biologia reprodutiva em serpentes 

Em herpeologia, os trabalhos a respeito da biologia reprodutiva, normalmente 

abordam os seguintes temas: modos e ciclos reprodutivos, rituais de combate e corte, 

sistemas de acasalamento, fecundidade, tamanho de maturação e dimorfismo sexual (Parker 

e Plummer 1987, Seigel e Ford 1987, Shine 1993, Shine 2003, Shine e Bonnet 2009). 

Todavia, uma das etapas iniciais e fundamentais de qualquer estudo sobre a biologia 
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reprodutiva é a descrição básica de seu ciclo anual, em particular a vitelogênese e 

espermatogênese.   

 

Etapas do ciclo reprodutivo: vitelogênese e espermatogênese 

O ciclo reprodutivo de machos e fêmeas de serpentes pode ser caracterizado em 

função do período e da duração em que ocorrem os processos de vitelogênese, 

espermatogênese, estocagem de esperma, ovulação, acasalamento, gestação e recrutamento 

(Pizzatto et al. 2007b). A duração, periodicidade e velocidade com que cada um desses 

processos ocorre não são conhecidas em detalhes para um número razoável de espécies 

Neotropicais. Todavia, esse tema ainda é deficiente em função da alta riqueza de espécies 

nessa região. Em recente revisão do tema, Almeida-Santos et al. (2014) ressalta a falta de 

padronização quanto a terminologia usada nos estudos e, o que é ainda mais preocupante, 

falta de padronização na sistemática de coleta de dados sobre a biologia reprodutiva. Essas 

inconsistências na avaliação dos ciclos entre estudos dificultam o estabelecimento de 

comparações dos períodos em que ocorrem os picos reprodutivos das espécies. Segundo 

Almeida-Santos et al. (2014), os picos reprodutivos podem ser inferidos pela avaliação 

macroscópica das gônadas masculinas e femininas, as quais permitem avaliar o estágio em 

que se encontram os processos de vitelogênese e espermatogênese em cada exemplar 

examinado. O pico da reprodução por sua vez, depende do avanço da vitelogênese e da 

maturação dos espermatozoides. Alguns elementos básicos, bem como a terminologia 

adotada nessa dissertação são apresentados a seguir. 

A vitelogênese é a transformação dos oócitos em folículos e pode ser classificada 

como primária e secundária. A vitelogênese primária costuma ser lenta e produz os folículos 

quiescentes, transparentes ou esbranquiçados, sem deposição de vitelo. Já na vitelogênese 

secundária, os folículos são amarelos e apresentam um grande aumento de volume devido 

ao rápido depósito de vitelo sobre os folículos quiescentes, os quais irão garantir o 

desenvolvimento do embrião até a formação e o nascimento do filhote (Aldridge 1979). Nas 

fêmeas imaturas são encontrados apenas folículos em vitelogênese primária (Aldridge 

1979). A vitelogênese secundária pode ocorrer ao longo de todo o ano ou estar restrita a 

determinada época (ciclo reprodutivo não contínuo) (Pizzatto et al. 2007b).   

A espermatogênese é o processo de produção de espermatozoides e pode ser inferida 

pelo aumento das dimensões dos testículos (VolsØe 1944). Como no pico da atividade 

reprodutiva ocorre a estocagem de espermatozoides, esses períodos se caracterizam pelo 

aumento do diâmetro dos ductos deferentes, sendo que sua medição é uma forma de avaliar 
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o ciclo reprodutivo masculino (Yokoyama e Yoshida 1993, Almeida-Santos et al. 2006). A 

porção mais distal dos ductos deferentes apresenta um aumento no diâmetro devido ao 

acúmulo de espermatozoides no período que antecede a cópula (Almeida-Santos et al. 2004, 

Almeida-Santos et al. 2006). Algumas espécies apresentam produção contínua de 

espermatozoides (Jordão 1996a, Pizzatto e Marques 2002) enquanto que em outras, a 

produção é sazonal (Janeiro-Cinquini et al. 1993, Jordão 1996a). O ciclo reprodutivo dos 

machos, por exemplo, pode ser classificado como pré-nupcial, quando a produção de 

gametas coincide ou precede a época de cópula, ou pós-nupcial, quando a produção de 

gametas ocorre após o período de cópula. Neste último caso, os machos necessitam estocar 

esperma nos ductos deferentes até a época de acasalamento (Saint-Girons 1982, Seigel e 

Ford 1987). O cruzamento dos dados sobre os ciclos de machos e fêmeas pode revelar 

diferentes estratégias adaptativas entre as espécies. Em alguns casos, por exemplo, não há 

sincronia entre os picos de maturação de gametas entre os sexos.  

Em Micrurus corallinus, por exemplo, as fêmeas apresentam vitelogênese 

secundária na primavera, quando também ocorre a cópula (Marques 1996). Por outro lado, 

os machos produzem espermatozoides principalmente no outono (Almeida-Santos et al. 

2006) e os estocam na porção distal dos ductos deferentes até a época da cópula (Almeida-

Santos et al. 2006). No caso das cascavéis (Crotalus durissus), a cópula ocorre no outono, 

após a produção de esperma. No entanto, a vitelogênese ocorre somente na primavera, dessa 

forma, as fêmeas necessitam estocar o esperma no útero anterior (Almeida-Santos e Salmão 

1997).  

 

Fecundidade 

Para tentar relacionar o custo benefício entre as diferentes estratégias de reprodução 

costuma-se avaliar a fecundidade das espécies por meio da determinação do tamanho da 

ninhada (número de ovos ou embriões), o tamanho dos filhotes, a massa relativa da ninhada 

(“relative clutch mass”, RCM), a frequência reprodutiva e as relações dessas características 

com o tamanho corpóreo ou massa das fêmeas (Seigel e Ford 1987). Dados sobre o tamanho 

da ninhada (número de ovos ou embriões) são frequentemente verificados nos trabalhos de 

reprodução de serpentes (Seigel e Ford 1987), devido à facilidade de coleta através da 

contagem de ovos ou embriões presentes no oviduto da fêmea. A fecundidade parece ser a 

principal pressão seletiva responsável pelo incremento evolutivo do tamanho corporal das 

fêmeas, para a maioria das espécies (Shine 1994). Foi observado que para algumas espécies 

de serpentes aquáticas a prole é mais numerosa ao se comparar com as serpentes terrestres, 
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e as serpentes arborícolas parecem produzir menor número de filhotes (Duellman 1978, 

Pizzatto 2006). A fecundidade pode variar dentro da mesma espécie, de acordo com área de 

ocorrência (Vitt 1983, Jordão 1996b), podendo estar relacionada ao clima e à 

disponibilidade de alimento.  

 

Inferências ambientais, ecológicas e evolutivas sobre a reprodução 

Por serem animais ectotérmicos, as serpentes têm suas atividades diretamente 

afetadas pelo regime climático (Mushinsky e Hébrard 1977, Nelson e Gregory 2000). 

Fatores endógenos (i.e. ritmos internos), bem como os fatores exógenos podem controlar o 

ciclo reprodutivo dos répteis. Os fatores exógenos podem ser as variáveis ambientais, tais 

como, temperatura, umidade relativa do ar, pluviosidade, fotoperíodo e ciclo lunar 

(Henderson e Hoevers 1977, Houston e Shine 1994, Daltry et al. 1998, Sun et al. 2000) e os 

fatores ecológicos (i.e. disponibilidade de alimento) (Fitch 1982). O ciclo reprodutivo 

também pode estar relacionado ao modo reprodutivo (viviparidade ou oviparidade) e/ou as 

relações filogenéticas (Seigel e Ford 1987, Vitt 1987, Madsen e Shine 1996, Brown e Shine 

2006). Estudos com espécies Neotropicais tem sugerido que a filogenia é um fator 

determinante na reprodução das serpentes (Hartmann et al. 2002, Valdujo et al. 2002), 

todavia a influência pode ser diferente nas diversas linhagens. 

Os padrões reprodutivos, sazonalidade e sincronia da maturação de gametas entre os 

sexos podem refletir aspectos filogenéticos e/ou adaptações a variáveis ambientais, como o 

clima, por exemplo. Além disso, ao menos aparentemente, há uma associação direta entre o 

ciclo reprodutivo e o padrão de atividade e movimentos desse grupo de animais (Tozetti et 

al. 2009). Desse modo, a atividade reprodutiva pode justificar variações temporais no 

padrão de uso do habitat pelas espécies de serpentes (Tozetti e Martins 2013). Parte das 

variações quanto aos deslocamentos e uso do habitat se relaciona a procura de parceiras 

pelos machos ou pela procura de microambientes térmicos mais adequados para o 

desenvolvimento dos embriões pelas fêmeas (Peterson et al. 1993). 

 

Ciclos reprodutivos contínuos x ciclos reprodutivos não contínuos  

Classicamente, os ciclos reprodutivos das serpentes foram classificados como 

contínuo ou descontínuo (veja Saint-Girons 1982). Os ciclos reprodutivos das serpentes de 

regiões temperadas são considerados sazonais, onde a reprodução ocorre de acordo com as 

estações mais quentes do ano e são altamente sincronizados entre os indivíduos (Duvall et 

al. 1982, Shine 1985). Alguns estudos sugerem que serpentes de regiões tropicais devem 
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apresentar ciclos reprodutivos contínuos, em função das condições climáticas estáveis ao 

longo do ano, além da alta disponibilidade de recursos alimentares (Fitch 1982, Vitt e 

Vangilder 1983, Seigel e Ford 1987, Barros et al. 2012). Todavia, trabalhos apontam que 

em ambientes sazonais (mesmo que tropicais) as espécies ectotérmicas reduzem ou param a 

atividade reprodutiva durante os períodos de baixa temperatura. Já espécies que habitam 

áreas que apresentam condições favoráveis constantes tendem a ter reprodução contínua 

(Fitch 1980, Vitt e Breitenbach 1993, Mojica et al. 2003, Pianka e Vitt 2003). Portanto, a 

sazonalidade reprodutiva pode ocorrer mesmo nos trópicos, principalmente devido à 

variação de recursos (Shine 2003).  

De fato, as serpentes de regiões tropicais e subtropicais apresentam ciclos 

reprodutivos diversificados (Greene 1997, Pizzatto e Marques 2002, Marques et al. 2009, 

Pinto et al. 2010), podendo apresentar sazonalidade (Fitch 1982, Vitt e Vangilder 1983, 

Marques 1996, Almeida-Santos e Salomão 2002, Shine 2003, Scartozzoni e Marques 2004, 

Mathies 2011) ou se reproduzindo durante o ano todo (Saint-Girons 1982). Dessa forma, 

estudos mais detalhados são necessários para a comparação com serpentes de zonas 

temperadas, onde algumas espécies são bem estudadas (Schuett et al. 2002, Siegel et al. 

2009). 

O ciclo reprodutivo de uma mesma espécie pode variar de acordo com a área de 

ocorrência das populações, devido a influência ambiental. Em Erythrolamprus 

poecilogyrus, por exemplo, foi registrado um ciclo reprodutivo sazonal nas fêmeas 

procedentes do extremo sul do Brasil (32°50'S e 52°26'O) e litoral norte, no sul do Brasil 

também (30º21'S e 050º17'O) (Maciel 2001, Selbach 2012). Por outro lado, o ciclo foi 

contínuo para uma população do sudeste do país (19°49'S e 43°57'O) (Pinto e Fernandes 

2004). Dessa forma, é possível que no extremo sul brasileiro as relativamente baixas 

temperaturas (frequentemente próximas a zero) do inverno restrinjam a atividade 

reprodutiva aos meses mais quentes do ano. 

 

Inferências ecológicas e metodológicas sobre o estudo da dieta 

Os trabalhos sobre a dieta das serpentes são predominantemente descritivos, 

consistindo em listas taxonômicas dos itens encontrados nos estômagos. São poucos os 

estudos que incluem análises das interações entre predador-presa (Arnold 1993, Bernarde et 

al. 2000), os custos-benefícios envolvidos nessa interação (Shine 1986, Henderson 1993), 

os aspectos comportamentais (Cundall 1995, Marques e Sazima 1997), o balanço energético 

(Shine 1991, Shine et al. 1998, Martins et al. 2001, Maschio et al. 2010, Sousa 2014), o 
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nicho trófico (Teixeira 2012), bem como uma visão mais ampla da trama trófica em que a 

serpente está inserida (Pilgrim 2005, Willson et al. 2010).  

Tradicionalmente os estudos sobre a dieta e ecologia trófica utilizam a análise do 

conteúdo estomacal (ACE) como principal ferramenta. No entanto, a ACE reflete apenas a 

ingestão recente das presas (Layman et al. 2012). São comuns os casos em que uma 

proporção considerável dos estômagos amostrados se apresentam vazios. Outra limitação 

comum desse método é que a ACE pode levar a equívocos por superestimar o consumo de 

presas, em especial daquelas com mais partes duras em seu corpo e de difícil digestão 

(Hobson et al. 1994, Bearhop et al. 1999). Outro aspecto negativo ligado a ACE é que a 

presença de determinado item no trato digestivo, não significa que ele realmente irá 

contribuir para a dieta da espécie (Winemiller et al. 2007). São comuns os casos de ingestão 

involuntária de vegetais e pequenos fragmentos minerais durante a deglutição da presa. Da 

mesma forma, as presas das presas (ex. insetos presentes no estômago de um anuro 

consumido por uma serpente) podem ser contabilizadas como itens da dieta da serpente de 

forma equivocada. Assim, os estudos de dieta baseados na análise de conteúdo estomacal, 

podem apresentar estimativas limitadas sobre a alimentação das espécies (Stickel et al. 

1980, Kephart e Arnold 1982, Houston e Shine 1993, Santos et al. 2000). 

Uma alternativa que vem sendo utilizada desde os anos 80 pelos ecólogos, para 

resolver essas questões é a análise de isótopos estáveis (AIE), que evita esses problemas 

normalmente associados com as análises convencionais de dieta (i.e. pelo método de ACE 

ou observação direta) (Peterson e Fry 1987, Bearhop et al. 2004).   

 

Análise de isótopos estáveis (AIE) 

A palavra “isótopo” vem do grego, isos (igual) e topos (lugar), a qual se refere a um 

local comum de um elemento específico na tabela periódica. Um átomo é composto de um 

núcleo cercado por elétrons, sendo o núcleo constituído de prótons (Z) e nêutrons (N) que 

constituem a massa atômica. Um núcleo, ou átomo específico-isótopo, é uma “espécie” de 

um elemento que pode ser estável, quando não emite radiação, ou radioativo, quando emite, 

definido então pelo seu único número de prótons (Z) e nêutrons (N) (Dawson e Brooks 

2001). Os prótons são positivamente carregados (Z+), os elétrons são negativamente 

carregados (e-) e os nêutrons não possuem carga (N). Dessa forma, os isótopos são átomos 

de um mesmo elemento que possuem o mesmo Z e mesmo e, mas diferente N. Por exemplo, 

no caso do carbono, todos os seus isótopos têm seis prótons, mas o isótopo radioativo 
14

C 

tem dois nêutrons a mais (N = 8) que o seu isótopo estável mais comum 
12

C (N = 6). Um 
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isótopo é considerado estável quando a razão Z/N é de aproximadamente 1 – 1,5. Os 

isótopos estáveis de muitos elementos são formados por isótopos abundantes e um ou dois 

isótopos relativamente menos abundantes. Por exemplo, no caso do carbono, o isótopo 

estável mais abundante é o 
12

C, compondo aproximadamente 99% dos átomos de carbono 

presentes em uma substância. O 
13

C representa cerca de 1% do total e o restante é composto 

pelo 
14

C, um isótopo radioativo.  

A composição isotópica pode ser expressa em termos de δ (delta), que representam 

partes por mil (‰) de diferença do isótopo da amostra em relação ao padrão: δX = 

[(Ramostra/Rpadrão) – 1] x 10
3
, onde X é 

13
C e R é a razão correspondente 

13
C/

12
C. Assim, os 

valores δ correspondem à razão entre isótopos pesados e leves na amostra, por exemplo, 
13

C 

e 
12

C, respectivamente. Aumentos nesses valores denotam incremento do montante de 

isótopos pesados (Peterson e Fry 1987, Pilgrim 2005).  Valores positivos de δ indicam que a 

amostra tem razão isotópica maior que o padrão e que possui mais espécies isotópicas 

pesadas comparadas a este. Por outro lado, os valores negativos indicam que a amostra tem 

uma razão isotópica menor que aquela do padrão. O Rpadrão é um valor internacionalmente 

utilizado, tendo como referência o beleminito de Pee Dee (PDB) para o carbono (R = 

0.0112372) e o gás nitrogênio (N2) presente no ar atmosférico para o nitrogênio (R = 

0.0036765) (Peterson e Fry 1987, Griffiths 1991). 

Os isótopos de carbono e nitrogênio são os utilizados com mais frequência em 

estudos de teias alimentares, pois são abundantes no ambiente físico e representam 

elementos fundamentais na composição da estrutura dos tecidos vivos, na forma de 

carboidratos, lipídeos, proteínas, aminoácidos e ácidos nucléicos. A proporção de C e N nos 

produtores primários é diferente da proporção no consumidor primário ou secundário 

(Farquhar et al. 1989, Robinson 2001, Newsome et al. 2007). E a única maneira de um 

organismo incorporar isótopos em seus tecidos é através da obtenção a partir de material no 

meio ambiente (Pilgrim 2005). 

Os isótopos estáveis de carbono (
13

C/
12

C ou δ
13

C) são utilizados principalmente para 

determinar as fontes de produção primária e são úteis para detectar a entrada destes 

elementos na cadeia trófica (Kelly 2000, Richards et al. 2003). Os isótopos de nitrogênio 

(
15

N/
14

N ou δ
15

N) são indicadores de nível trófico, indicando a posição das espécies na 

cadeia alimentar, já que os tecidos dos consumidores normalmente possuem valores 

isotópicos maiores em relação aos seus alimentos (Focken e Becker 1998, Kelly 2000, Post 

2002, Fry 2006). A AIE é uma ferramenta útil na compreensão do fluxo dos nutrientes 
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através da cadeia alimentar, fornecendo informações que integram o tempo e o espaço no 

entendimento da relação trófica com o organismo (Layman et al. 2012).  

A combinação de ambos os métodos de ACE e AIE pode fornecer maior resolução e 

capacidade de entendimento da ecologia trófica de uma ou várias espécies (Post 2002, 

Winemiller et al. 2007, Martinelli et al. 2009). E se tratando dos répteis, a análise de 

isótopos estáveis é relativamente nova e foi utilizada para descrever a dieta de apenas 

algumas espécies (Pilgrim 2005, Seminoff et al. 2006, 2007, Fisk et al. 2009, Willson et al. 

2010, Brischoux et al. 2011, Chiucchi Jr 2011, Durso 2011, Radloff et al. 2012, Smith et al. 

2002, Brischoux e Lillywhite 2013, Caut 2013, Lennon 2013, Marques et al. 2013, Rush et 

al. 2014).  

 

Ecologia de Thamnodynastes hypoconia  

Espécies abundantes e com ampla distribuição representam bons modelos para o 

estudo de história natural. Dentro desse perfil destaca-se Thamnodynastes hypoconia (Cope 

1860) (Fig.1) que ocorre no nordeste, centro-oeste, sudeste e sul do Brasil, Paraguai, 

Uruguai e Argentina (Franco 1999, Giraudo 2001). É uma espécie pequena, atinge cerca de 

700 mm de comprimento total, possuindo o corpo delgado e dentição opistóglifa (Giraudo 

2001). Possui atividade noturna e é vivípara, onde as fêmeas das populações da América do 

Sul subtropical-temperada apresentam ciclo reprodutivo sazonal (Bellini et al. 2013, 2014). 

O ciclo dos machos é considerado contínuo (Bellini et al. 2013), havendo também registro 

de sazonalidade (Bellini et al. 2014). Apesar de ser uma espécie terrestre, T. hypoconia é 

encontrada em ambientes aquáticos lênticos, principalmente zonas úmidas que cercam 

grandes rios, além de campos agrícolas, dunas, áreas urbanas e suburbanas (Carreira et al. 

2005, Sawaya et al. 2008, Bellini et al. 2013, 2014). Possui hábito semi-arborícola, podendo 

ser encontrada sobre árvores de pequeno porte e arbustos (Achaval e Olmos 2003). Quanto 

à preferência alimentar, o gênero Thamnodynastes é composto de predadores generalistas de 

pequenos vertebrados, sendo que a maioria das espécies se alimenta de anfíbios (e.g. 

Bernarde et al. 2000, Rufatto et al. 2003, Bellini et al. 2013, 2014, Dorigo et al. 2014). Para 

T. hypoconia, sabe-se que é anurófaga, predando lagartos ocasionalmente (Maffei et al. 

2010, Moya e Maffei 2012, Bellini et al. 2013, 2014, Dorigo et al. 2014).  

Pertencente a tribo Tachymenini, Thamnodynastes é um gênero exclusivamente 

Neotropical (Zaher et al. 2009, Grazziotin et al. 2012) e representante dos Xenodontíneos. 

Existem alguns conflitos taxonômicos do grupo que refletem em confusões sobre a 

distribuição e história natural (Barbosa et al. 2006) de T. hypoconia (Cope, 1860) que já foi 
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mencionada na literatura como T. nattereri (Mikan, 1828) e confundida por anos com T. 

chaquensis (Bergna e Alvarez, 1993) e T. strigilis (Thunberg, 1787; por exemplo, Serié 

1915, Gudynas 1981). Mais tarde foi sinonimizada com T. pallidus (Linnaeus, 1758) por 

Bailey et al. (2005) e T. hypoconia (Cope, 1860) foi reavaliada por Cei et al. (1992). A 

existência de informações equivocadas para o gênero é consequência dessa confusão 

taxonômica (Franco e Ferreira 2002). 

 

Os banhados do extremo sul brasileiro 

Nessa região a paisagem se caracteriza pela grande variedade de ambientes, com 

predomínio de áreas úmidas (i.e. complexos de lagoas e banhados) e também apresenta 

lagoas temporárias, mosaicos de dunas, campos e matas de restinga (Waechter 1985). As 

áreas de banhados se caracterizam pela alta produtividade, suportando teias tróficas 

altamente ramificadas. Essa produtividade subsidia uma enorme gama de serviços 

ecossistêmicos exercidos por esse ambiente (Sather e Smith 1984). Nessas áreas úmidas a 

grande quantidade de detritos, nutrientes e sedimento rico em matéria orgânica é trocada 

entre o ambiente terrestre e o aquático através dos ciclos de alagamento (Polis et al. 1997). 

O ingresso de organismos e matéria oriundos de ecossistemas adjacentes também alteram a 

dinâmica de muitos ecossistemas (Carpenter et al. 1998). Dessa forma, animais que se 

movem entre diferentes ecossistemas podem desempenhar um papel chave no transporte de 

nutrientes (Vanni 2002), sendo considerados vetores bióticos (Oliveira et al. 2014). Muitos 

predadores terrestres são sustentados por presas de origem aquática (Jackson e Fisher 1986, 

Polis e Hurd 1995, Polis e Hurd 1996, Rose e Polis 1997). 

Essas áreas úmidas que secam periodicamente, conforme os ciclos de alagamento, 

geralmente são dominadas por anfíbios e répteis (Gibbons et al. 2006) e são ideais para 

estudos das tramas tróficas, investigando a origem dos nutrientes assimilados nesses 

animais (Willson et al. 2010). Visto que T. hypoconia é uma espécie que vive na interface 

ambiente alagado-terrestre, assim como os anfíbios anuros, pode apresentar um papel 

fundamental no fluxo de energia entre os ambientes aquáticos e terrestres (Kupfer et al. 

2006), sendo um componente importante na dinâmica dos ecossistemas. Dessa forma a área 

de estudo tem grande potencial para esse tipo de estudo, devido a grande dinâmica dos 

banhados.  

Além do mais, considerando que T. hypoconia é uma espécie relativamente 

abundante em banhados subtemperados (Santos et al. 2012), características de sua biologia 

reprodutiva e de termorregulação devem representar modelos biológicos bem sucedidos 
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nesse tipo de ambiente. Desse modo, esse estudo trará informações sobre processos 

ecológicos relacionados ao estabelecimento de espécies em ambientes de clima 

subtemperado. Adicionalmente, serão gerados dados sobre a biologia de uma espécie de 

predador dominante no ambiente para os quais há carência de informações básicas 

disponíveis na literatura. 

 

OBJETIVOS 

O objetivo deste trabalho foi descrever a biologia reprodutiva e dieta de 

Thamnodynastes hypoconia em áreas de banhado subtemperado no extremo sul do Brasil, 

visando especificamente:  

•descrever os ciclos reprodutivos de machos e fêmeas por meio de análises 

macroscópicas das gônadas (vitelogênese, espermatogênese, períodos de cópula, gravidez e 

parturição); 

•estimar a fecundidade das fêmeas, bem como a relação com o CRC; 

•estimar a época de recrutamento dos filhotes; 

•descrever a dieta quanto ao tipo, número e frequência das presas ingeridas, com 

base no método de análise conteúdo estomacal (ACE); 

•investigar a composição isotópica dos produtores primários, da matéria orgânica 

particulada em suspensão (POM), bem como a composição isotópica das presas potenciais e 

do consumidor em questão, T. hypoconia, pela análise de isótopos estáveis (AIE). 

Esta dissertação está estruturada em dois capítulos, os quais correspondem a artigos 

a serem submetidos à publicação: o primeiro, “Biologia reprodutiva de Thamnodynastes 

hypoconia (Serpentes: Dipsadidae) em ambientes úmidos subtemperados do extremo sul 

brasileiro” será submetido à Revista Anais da Academia Brasileira de Ciências (Anexo I); o 

segundo, “O papel de fontes aquáticas na dieta da serpente terrestre Thamnodynastes 

hypoconia em banhados subtemperados do extremo sul brasileiro” será submetido à Revista 

Hydrobiologia (Anexo II). Os capítulos já se encontram formatados de acordo com as 

normas das revistas o que inclui tabulação, fonte e número de páginas, entre outros itens. A 

única exceção foi a manutenção do idioma em português (todas as revistas exigem o inglês).  
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Figura 1 - Indivíduos adultos de Thamnodynastes hypoconia observados durante saída de 

campo na Estação Ecológica do Taim nos dias 25/08/2012 e 25/10/2012 durante atividade 

de forrageamento. Fotos: Alexandro Marques Tozetti e Patrick Colombo. 
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RESUMO  

O estudo teve como objetivo descrever a biologia reprodutiva de populações de 

Thamnodynastes hypoconia em ambientes úmidos subtemperados. Foram analisados 

exemplares procedentes de banhados do extremo sul brasileiro. Os machos 

apresentaram maior comprimento rostro-cloacal que as fêmeas e atingiram a maturidade 

sexual com menor tamanho corpóreo em relação às fêmeas. O ciclo reprodutivo das 

fêmeas foi sazonal, com vitelogênese secundária ocorrendo entre o inverno e a 

primavera. Os machos apresentaram ciclo contínuo. Aparentemente a cópula ocorre 

entre o final da primavera e o início do verão, quando foram detectados embriões nas 

fêmeas. A parturição ocorreu no verão, entre janeiro e fevereiro. Não houve relação 

entre o tamanho da ninhada (em média entre 4 a 16 embriões por fêmea) e o tamanho da 

fêmea. A frequência reprodutiva foi de 40%, considerada relativamente baixa. Todavia, 

por se tratar de uma espécie dominante nos banhados subtemperados do extremo sul do 

Brasil, sua estratégia reprodutiva parece ser eficiente. Apesar de especulativo, 

acreditamos que o ciclo contínuo dos machos, bem como a viviparidade possam 

potencializar o deslocamento do pico reprodutivo da população de modo a ajustar-se 

acordo com os picos de temperatura do ambiente. 
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INTRODUÇÃO 

A reprodução é um dos principais componentes da história de vida de um 

organismo, dessa forma o estudo da biologia reprodutiva é essencial na compreensão da 

dinâmica populacional de qualquer espécie (Begon et al. 1990), uma vez que a 

reprodução está diretamente ligada a manutenção das populações (Seigel e Ford 1987, 

Holycross e Goldberg 2001). A reprodução é um tema frequentemente estudado dentro 

do contexto da história natural de serpentes devido a grande diversidade de estratégias 

reprodutivas que esse grupo apresenta (Seigel e Ford 1987, Shine 2003) e pela 

facilidade de obtenção de dados através da análise de espécimes tombados em coleções 

científicas (Fitch 1987, Shine 2003, Shine e Bonnet 2009).  

Por serem animais ectotérmicos, as serpentes têm suas atividades diretamente 

afetadas pelo regime climático (Mushinsky e Hébrard 1977, Nelson e Gregory 2000). 

Variáveis ambientais, tais como, temperatura, umidade relativa do ar, pluviosidade, 

fotoperíodo e ciclo lunar podem controlar o ciclo reprodutivo das serpentes (Houston e 

Shine 1994, Daltry et al. 1998, Sun et al. 2000), além de fatores ecológicos como a 

disponibilidade de alimento (Fitch 1982) e a própria filogenia (Seigel e Ford 1987, 

Brown e Shine 2006). Em regiões temperadas os ciclos reprodutivos de muitas espécies 

de serpentes costumam ser sazonais, no qual a reprodução ocorre nas estações mais 

quentes do ano (Shine 1985a, Duvall et al. 1982). Alguns estudos sugerem que em 

serpentes de regiões tropicais devem predominar os ciclos reprodutivos contínuos, em 

função das condições climáticas estáveis e favoráveis ao longo do ano (Seigel e Ford 

1987, Barros et al. 2012). Apesar de algumas exceções, a estabilidade climática parece 

favorecer a reprodução contínua (Fitch 1980). Portanto, a sazonalidade reprodutiva pode 

ocorrer mesmo nos trópicos, desde que haja sazonalidade climática marcada, o que 

provavelmente geraria oscilações na disponibilidade de recursos (Shine 2003). De fato, 
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as serpentes de regiões tropicais e subtropicais apresentam ciclos reprodutivos 

diversificados, podendo apresentar reprodução sazonal (Fitch 1982, Vitt e Vangilder 

1983, Marques 1996, Almeida-Santos e Salomão 2002, Shine 2003, Scartozzoni e 

Marques 2004, Mathies 2011) ou contínua (Saint-Girons 1982). A sincronia entre ciclo 

reprodutivo e variáveis ambientais é fundamental para a taxa de sobrevivência da prole. 

O nascimento em períodos com maior oferta de alimento potencializa o sucesso na fase 

de recrutamento dos recém-nascidos. Além disso, o desenvolvimento dos embriões é 

favorecido por temperaturas mais elevadas, sendo comum que as fêmeas estejam aptas a 

serem fecundadas nesse período (Tinkle e Gibbons 1977). Nesse sentido, a viviparidade 

trouxe vantagens para as espécies que habitam regiões de clima frio (Shine 1985b), pois 

a baixa temperatura ambiental seria prejudicial para o desenvolvimento embrionário 

(Tinkle e Gibbons 1977, Shine 1995). É possível que espécies vivíparas tenham 

vantagens em climas mais frios por poderem controlar mais adequadamente a 

temperatura dos embriões. Essa habilidade seria extremamente vantajosa em regiões de 

clima subtemperado, onde apesar do inverno relativamente rigoroso, os picos de 

temperatura são comuns em dias ensolarados. Assim a habilidade de selecionar porções 

específicas do hábitat potencializaria a existência de ciclos reprodutivos contínuos, 

assim como em regiões mais quentes. Uma das espécies dominantes em banhados do 

extremo sul brasileiro, Thamnodynastes hypoconia, por ser vivípara, representa um bom 

modelo para se avaliar padrões reprodutivos em clima relativamente frios.  

Essa espécie, representante dos Xenodontíneos Neotropicais (tribo 

Tachymenini) (Zaher et al. 2009, Grazziotin et al. 2012), ocorre no nordeste, centro-

oeste, sudeste e sul do Brasil, Paraguai, Uruguai e Argentina (Franco 1999, Giraudo 

2001). É uma espécie semi-arborícola, noturna e vivípara (Achaval e Olmos 2003). As 

fêmeas das populações da América do Sul Subtropical-temperada apresentam ciclo 
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reprodutivo sazonal (Bellini et al. 2013, 2014). O ciclo dos machos foi considerado 

contínuo (Bellini et al. 2013), havendo também registro de sazonalidade (Bellini et al. 

2014). Todavia, devido a sua ampla distribuição geográfica é possível que diferentes 

populações apresentem variações nesse padrão reprodutivo.  

Apesar de nas últimas três décadas ter havido um aumento do número de 

trabalhos focando a biologia reprodutiva das serpentes Neotropicais (i.e Salomão et al. 

1995; Pinto e Fernandes 2004, Maschio et al. 2007, Bellini et al. 2013, Mesquita et al. 

2013, Rojas et al. 2013, Braz et al. 2014, Sousa et al. 2014), são poucos os estudos, 

ainda que básicos, realizados em regiões de clima subtemperado. O objetivo deste 

trabalho foi descrever a biologia reprodutiva de Thamnodynastes hypoconia em 

ambientes úmidos subtemperados do extremo sul brasileiro.  

 

MATERIAL E MÉTODOS  

O estudo foi desenvolvido por meio da análise de espécimes de Thamnodynastes 

hypoconia tombados nas Coleções Herpetológicas da Universidade Federal do Rio 

Grande (CHFURG) e do Museu de Ciências e Tecnologia da Pontifícia Universidade 

Católica do Rio Grande do Sul (MCP) (Apêndice 1). Por haver uma suspeita de que ao 

longo de sua distribuição T. hypoconia possa representar um complexo taxonômico 

foram selecionados apenas exemplares procedentes do extremo sul brasileiro, 

particularmente do município de Rio Grande, Rio Grande do Sul (32º 02’ 06’’S 52º 05’ 

55’’O), onde aparentemente há uma homogeneidade taxonômica (M. Borges-Martins, 

com. pess.). Para aumentar o tamanho da amostra foram realizadas coletas adicionais na 

Estação Ecológica do Taim (ESEC Taim), em uma área também situada no município 

de Rio Grande (32°50’S e 52°26’O). A região da procedência de todos os exemplares se 

caracteriza pelo predomínio de áreas úmidas (e.g. lagoas, banhados permanentes e 
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temporários) associadas a um mosaico de dunas, campos e matas de restinga (Waechter 

1985). A relativa homogeneidade da paisagem é afetada principalmente pelos ciclos de 

cheia, quando banhados e campos se tornam alagadiços (Gomes et al. 1987). Apesar da 

distribuição regular das chuvas ao longo do ano, os picos de cheia costumam 

concentrar-se entre junho e agosto. O clima da região de procedência dos exemplares 

avaliados é classificado como subtemperado úmido, com temperatura anual média de 

18,1°C (Maluf 2000). As estações do ano são bem definidas, podendo apresentar 

períodos de seca na primavera e a precipitação pluvial anual média é de 1162 mm 

(Maluf 2000).  

As coletas para complementação do número de exemplares ocorreram entre abril 

de 2012 e março de 2013, sendo realizadas pelo método de procura visual (Campbell e 

Christman 1982). As serpentes foram coletadas sob autorizações do SISBio (nº 32620-1 

e 37410-1), eutanasiadas com o uso de anestésico barbitúrico, fixadas em solução de 

formol a 10% e conservadas em álcool 70% (Heyer et al. 1994) antes da avaliação do 

estado reprodutivo. 

Em laboratório, cada indivíduo foi medido quanto ao comprimento rostro-

cloacal (CRC, em mm), utilizando-se fita métrica (acurácea de 1 mm). Para coleta dos 

dados reprodutivos os exemplares foram dissecados por meio de incisão na região 

mediano-ventral. Para as fêmeas foram registrados o diâmetro do maior folículo 

ovariano (mm); o diâmetro do maior embrião no oviduto (mm); o número de folículos 

ovarianos em vitelogênese secundária (folículos secundários) ou embriões e o estado do 

oviduto (pregueado ou alargado). A determinação dos folículos em vitelogênese 

secundária foi feita a posteriori com a plotagem das medidas dos folículos em gráfico de 

dispersão (Almeida-Santos et al. 2014). Os folículos com diâmetro ≥ 5 mm foram 

considerados como folículos secundários, valor esse coerente com o registrado 
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previamente para a espécie (Bellini et al. 2013, 2014). Folículos ovarianos com 

diâmetro < 5mm foram considerados como folículos em vitelogênese primária 

(folículos primários). Embriões em fase inicial de desenvolvimento foram distinguidos 

de folículos pela observação de sua localização no aparelho reprodutor, que foi restrita 

ao oviduto. Para os machos registrou-se o comprimento, largura e espessura dos 

testículos direito e esquerdo (mm); o diâmetro da porção distal do ducto deferente 

direito (mm) (veja Pizzatto 2003, Almeida-Santos et al. 2006) e o estado dos ductos 

deferentes (enovelados ou não). As gônadas foram medidas utilizando-se paquímetro 

digital (acurácea de 0,1 mm). Como o volume dos testículos é utilizado como indicador 

de atividade espermatogênica (Pizzatto et al. 2008b, Gomes e Marques, 2012, Bellini et 

al. 2013), foi realizado o cálculo do volume testicular por meio da fórmula do volume 

de um elipsóide (4/3 abc, onde a = metade do comprimento do testículo; b = metade da 

largura do testículo e c = espessura do testículo) (Pleguezuelos e Feriche 1999).  

Fêmeas foram consideradas maduras quando apresentavam folículos secundários 

(folículos ≥ 5 mm), embriões ou oviduto pregueado, indicando recente parturição 

(Pizzatto et al. 2008a, Leite et al. 2009). Machos foram considerados maduros quando 

apresentavam testículos túrgidos e ductos deferentes enovelados, indicando a presença 

de esperma (Shine 1980, Almeida-Santos et al. 2014). O ciclo reprodutivo das fêmeas 

foi caracterizado a partir da distribuição, ao longo do ano, do tamanho dos folículos 

ovarianos e dos embriões nos ovidutos (Shine 1977, 1988). A fecundidade (tamanho da 

ninhada) foi determinada baseando-se no número de embriões encontrados no oviduto, 

ou seja, a fecundidade real (veja Mesquita et al. 2013, Almeida-Santos et al. 2014, Braz 

et al. 2014). A frequência reprodutiva das fêmeas foi estimada utilizando a proporção de 

indivíduos reprodutivos (com folículos secundários ou embriões) na estação reprodutiva 

(veja Plummer 1984). A estação reprodutiva foi definida a partir do período em que 
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ocorre a vitelogênese secundária até o nascimento dos filhotes (Leite et al. 2009). Nos 

machos, a variação do volume dos testículos ao longo do ano refletiu o seu ciclo 

reprodutivo, uma vez que os testículos costumam aumentar de tamanho no pico de sua 

atividade espermatogênica (Pizzatto et al. 2007a). Os possíveis erros relativos a essa 

inferência foram minimizados uma vez que todos os exemplares avaliados foram 

fixados a menos do que cinco anos, o que reduz a possibilidade de deformidades em 

seus testículos (Almeida-Santos et al. 2014). Para inferir sobre a época de recrutamento 

dos filhotes foram consultadas as datas de coleta, ao longo do ano, dos exemplares 

recém-nascidos e juvenis recebidos nas coleções (veja Marques et al. 2001), cujos 

valores de CRC foram plotados em um gráfico de dispersão para definição visual do 

ponto de corte entre recém-nascidos e jovens/adultos. Os espécimes com menor CRC 

foram considerados recém-nascidos ou filhotes.  

Para verificar se houve diferença no tamanho corporal entre fêmeas e machos 

adultos, as medidas de CRC foram comparadas por meio da análise de variância 

(ANOVA). Para testar a existência de sazonalidade no ciclo reprodutivo das fêmeas e 

dos machos foi utilizada a análise estatística circular (Zar 1999), através do programa 

ORIANA 2.02 (Kovach 2004). Os meses foram convertidos em ângulos variando de 

zero grau (= janeiro) até 330º (= dezembro) com intervalos de 30º. Nessa análise, cada 

ângulo (mês) foi associado ao número de folículos secundários ou embriões e o número 

de pares de ductos deferentes enovelados registrados em cada mês. Os meses com maior 

frequência desses registros correspondem a picos da atividade reprodutiva de machos e 

fêmeas. Por esse método foram estimados: (1) vetor médio (µ), que corresponde à 

média do período do ano na qual a maioria das serpentes estava se reproduzindo; (2) 

desvio circular padrão (SD); e (3) o vetor r, uma média de concentração dos dados em 

torno do círculo (ano), que varia de 0 (dados dispersos) a 1 (dados concentrados na 
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mesma direção).  A uniformidade do teste de Rayleigh (z) foi utilizada para calcular a 

probabilidade da hipótese nula de que os dados sejam distribuídos uniformemente em 

torno do ciclo analisado (p > 0,05) (Zar 1999). Um resultado significativo do teste de 

Rayleigh (p < 0,05) indica que os dados não são uniformemente distribuídos e existe um 

significativo ângulo médio ou direção média (Kovach 2004), ou seja, há sazonalidade 

no ciclo reprodutivo das serpentes estudadas.  

Para verificar se existe uma relação entre o tamanho corporal da fêmea e o 

número de embriões que ela produz (fecundidade real), foi realizada uma análise de 

correlação linear (Seigel e Ford 1987, Shine 1992). O volume dos testículos e o 

diâmetro dos ductos deferentes estão diretamente relacionados ao tamanho dos machos, 

e como estas são relações alométricas, elas diferem ao longo do ciclo reprodutivo (Shine 

et al. 1998). Dessa forma, para anular o efeito do tamanho dos indivíduos sobre a 

variação nas medidas de volume e diâmetro acima referidas, calculou-se o resíduo do 

volume total dos testículos (direito + esquerdo) e o resíduo do diâmetro do ducto 

deferente direito em relação ao CRC, ao longo do ano. A variação dos resíduos do 

volume total dos testículos e do diâmetro do ducto deferente direito entre os meses 

quentes (primavera/verão; outubro a março) e frios (outono/inverno; abril a setembro) 

foi analisada por meio do teste de Mann-Whitney (Teste U) (Zar 1999), para indicar o 

ciclo reprodutivo dos machos ao longo do ano (Pizzatto e Marques 2002).  

 

RESULTADOS  

Dos 101 espécimes analisados (56 tombados em coleções e 45 coletados para o 

presente estudo), 63 eram machos (36 adultos e 27 jovens) e 38 eram fêmeas (31 adultas 

e 7 jovens). O CRC médio dos machos adultos foi de 387,08 mm (DP = 49,33; 

amplitude = 270 – 480 mm), sendo significativamente maior do que o das fêmeas (F1,64 
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= 5,48; p = 0,02) que foi de 361,94 mm (DP = 35,75; amplitude = 300 – 410). Apesar de 

menores, as fêmeas atingiram maturidade sexual com maior tamanho corpóreo (CRC = 

300 mm) do que os machos (CRC = 270 mm).  

Do total de fêmeas analisadas, 81,57% estavam maduras (i.e. presença de 

folículos secundários, embriões e/ou oviduto pregueado). A estatística circular mostrou 

que o ciclo reprodutivo das fêmeas foi sazonal (p = 0,03), com embriões concentrados 

entre outubro e dezembro (primavera e verão) (Tabela 1; Figura 1 e 2). Folículos 

primários (< 5 mm) foram encontrados em quase todos os meses ao longo do ano e os 

folículos secundários (≥ 5 mm) foram registrados em três fêmeas (9,67%) em maio, 

agosto e outubro (inverno e primavera) (Figura 1 e 2). Nenhum exemplar apresentou 

simultaneamente folículos secundários e embriões. 

A fecundidade real, ou tamanho da ninhada (= número de embriões) foi de 

7,6±4,7 (amplitude = 4 – 16) embriões por fêmea, os quais apresentaram diâmetro 

médio de 20,46±7,48 mm (amplitude = 12,64 – 31,8 mm). Não houve relação entre o 

CRC da fêmea e a fecundidade (R² = 0,39; p = 0,20; n = 8). A frequência reprodutiva, 

ou seja, a proporção de fêmeas reprodutivas na estação reprodutiva (outubro a fevereiro) 

foi de 40%, demonstrando que mais da metade das fêmeas aptas a se reproduzirem não 

estavam reproduzindo. O menor indivíduo analisado apresentou 120 mm de 

comprimento rostro-clocal (CRC). Dessa forma, foram considerados filhotes aqueles 

espécimes que apresentaram CRC < 130 mm, e estes foram encontrados em fevereiro 

(verão) (Figura 2). Uma ninhada de sete recém-nascidos tombados na Coleção 

Herpetológica do MCP apresentou CRC médio de 115 mm, porém os dados eram 

procedentes de outra localidade a cerca de 300 km da área de estudo e não entraram na 

nossa análise (obser. pess.), mas serviram de base na determinação do tamanho dos 

recém-nascidos. Outra informação utilizada na determinação da época de recrutamento 
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foi o registro de duas fêmeas em dezembro (verão) com embriões quase prontos para a 

parturição, apresentando CRC médio de 85 mm. 

Dos machos analisados, 42,86% eram maduros (i.e. presença de testículos 

túrgidos e ductos deferentes enovelados). Não houve variação significativa entre o 

volume do testículo direito e esquerdo (U = 560; p = 0,32; N = 36). A estatística circular 

mostrou que o ciclo reprodutivo masculino foi contínuo (p = 0,53) (Tabela 1; Figura 2). 

Também não houve diferença significativa na variação do resíduo do diâmetro do ducto 

deferente direito entre os meses quentes e frios (U = 159; p = 0,94; N = 36) e nem na 

variação do resíduo do volume total dos testículos (U = 159; p = 0,94; N = 36).  

 

Tabela 1 - Resultados da análise estatística circular testando a sazonalidade no ciclo 

reprodutivo das fêmeas e machos de Thamnodynastes hypoconia no extremo sul do 

Brasil.  

 

 

 

 

 

Variáveis 

Ciclo reprodutivo  

das fêmeas 

Ciclo reprodutivo 

dos machos 

Número de observações (n) 11 36 

Vetor médio (α) 303,592° 278,479° 

Comprimento do vetor médio (r) 0,537 0,133 

Desvio padrão circular (SD) 63,876° 115,162° 

Teste de Rayleigh (p) 0,03 0,53 
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DISCUSSÃO  

Nossos dados sugerem que machos de Thamnodynastes hypoconia são maiores 

que as fêmeas (veja Bellini et al. 2013). Apesar desse padrão ser frequentemente 

associado a espécies em que ocorre combate entre machos (Shine et al. 2000), essa 

associação nem sempre pôde ser comprovada em experimentos (Joy e Crews 1988). Na 

realidade, possíveis vantagens reprodutivas associadas ao tamanho corporal dos machos 

têm gerado discussões controversas (Crews 2000). Não há evidencias obtidas em campo 

de que machos de T. hypoconia disputem fisicamente fêmeas para cópula. 

Alternativamente, o maior tamanho corporal dos machos poderia trazer possíveis 

vantagens metabólicas (menor custo energético por massa) e uma menor suscetibilidade 

à predação. Essas vantagens seriam interessantes supondo-se que machos de T. 

hypoconia sejam mais vágeis do que fêmeas, como ocorre, ao menos na estação 

reprodutiva, em outras espécies (Tozetti et al. 2009, Tozetti e Martins 2013). Nossos 

dados corroboram a sugestão de Bailey (1981), que diz que os machos são maiores do 

que as fêmeas dentro dos Tachymenini. Por outro lado, alguns trabalhos mostraram que 

dentro da tribo Tachymenini são encontradas fêmeas significativamente maiores do que 

os machos em T. strigatus (Bizerra dados não publicados), Tomodon dorsatus (Bizerra 

2005) ou sem diferenciação entre os sexos, como em Gomesophis brasiliensis (Oliveira 

et al. 2003) e T. chaquensis, T. hypoconia e T. strigatus (Bellini et al. 2014).  

Machos e fêmeas de T. hypoconia atingiram a maturidade sexual com diferentes 

tamanho corpóreos, sendo que os machos amadurecem com tamanho corporal menor do 

que as fêmeas. Este padrão é idêntico ao registrado em outras populações da espécie, na 

Argentina, Uruguai e Paraguai (Bellini et al. 2013, 2014) e também ao padrão 

encontrado para T. chaquensis e T. strigatus (Bellini et al. 2014). Há também registros 

de casos em que fêmeas atingiram a maturidade sexual com tamanho corporal maior 
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que os machos, como em Tachymenini (Bizerra et al. 2005, Oliveira et al. 2003),  

Xenodontini (Pizzatto et al. 2008b), Pseudoboini (Pizzatto 2005), Colubrinae (Leite et 

al. 2009) e Crotalinae (Valdujo et al. 2002, Hartmann et al. 2005, Marques et al. 2013). 

Esse padrão sugere que a maturidade sexual ocorre mais tarde na vida dessas fêmeas 

(Shine 1978, Vitt 1983). A reprodução exige um maior gasto energético das fêmeas em 

relação aos machos, especialmente pela produção de reservas para os embriões. Dessa 

forma, as mesmas tendem a investir mais em reservas energéticas para a reprodução do 

que em seu próprio crescimento (Shine 1978, 1994). Os machos de algumas espécies 

não têm grande gasto energético com a reprodução e dessa maneira podem iniciar a 

reprodução com tamanho corporal inferior e provavelmente mais jovens do que as 

fêmeas (Shine 1978, Seigel e Ford 1987, Madsen e Shine 1994, Luiselli et al. 1996a,b). 

A possibilidade de que machos tenham um menor custo metabólico associado à 

reprodução é reforçada por nossos dados que mostram os machos sexualmente ativos o 

ano todo. Diferentemente dos machos, uma maturação mais tardia nas fêmeas faria com 

que o início do processo de reprodução se dê em indivíduos com maiores tamanhos 

corporais, favorecendo a produção de ninhadas mais numerosas (Madsen e Shine 1993, 

Shine 1993). Todavia, reforçando os dados de Bellini et al. (2013, 2014), não 

encontramos uma relação entre o tamanho corporal da fêmea e o tamanho da sua 

ninhada. O tamanho da ninhada oscilou de 4 a 16 embriões por fêmeas, semelhante aos 

resultados de Achaval e Olmos (2003), Carreira et al. (2005) e Bellini et al. (2013, 

2014). Segundo esses últimos autores, esses valores indicam que T. hypoconia tenha 

uma baixa fecundidade quando comparada com outras serpentes, incluindo aquelas 

filogeneticamente próximas, como em T. dorsatus (4 a 26 embriões por fêmea) (Bizzera 

et al. 2005). O baixo número de embriões pode estar relacionando ao hábito semi-
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arborícola de T. hypoconia (Achaval e Olmos 2003), por possíveis limitações ao uso da 

vegetação em fêmeas muito pesadas (Pizzatto et al. 2007b). 

O ciclo reprodutivo das fêmeas foi sazonal, com embriões restritos aos meses 

quentes. O baixo número de fêmeas disponíveis nos meses mais frios (Junho-Julho) 

limitam as comparações. Todavia, as coleções examinadas dispunham de exemplares 

capturados por meio de amostragens regulares e com esforço amostral praticamente 

homogêneo ao longo do ano em cada localidade. Desse modo, o limitado número de 

capturas nesses meses sugere uma redução da atividade da espécie (Santos et al. 2012), 

quando elas deslocam-se menos levando uma redução dos gastos energéticos e o 

acúmulo de vitelo nos folículos. Vale lembrar que mesmo se tratando de uma região de 

clima subtemperado, mesmo na estação mais fria do ano a temperatura do ar raramente 

atinge valores abaixo de zero grau Celsius (0ºC), havendo eventualmente picos diários 

de temperaturas de até 30 ºC, que favoreceriam a termorregulação e manutenção da 

atividade de ectotérmicos (Tozetti et al. 2010). Provavelmente, a cópula ocorre quando 

as condições climáticas se tornam mais satisfatórias, entre o final da primavera e o 

início do verão. Com isso faz sentido supor que os eventos de parturição ocorram no 

verão, entre janeiro e fevereiro. Apesar do baixo número de folículos secundários (n = 

3), percebe-se uma progressão no diâmetro dos folículos registrados em maio, agosto e 

outubro (final do outono até metade da primavera), respectivamente. O ciclo das fêmeas 

de T. hypoconia estudadas por Bellini et al. (2013) também foi sazonal, com folículos 

secundários ocorrendo no outono, embriões presentes na primavera até o início do verão 

e o recrutamento de filhotes também no verão. Nas populações estudadas por Bellini et 

al. (2014) o ciclo foi sazonal, porém, os folículos secundários ocorreram entre o outono 

e o inverno, os embriões foram encontrados entre o inverno e o início do verão e os 

recém nascidos durante o verão. A hipótese de que a cópula ocorra na primavera e os 
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nascimentos no verão já foi proposta em outros estudos (Gudynas 1981, Carreira 2005, 

Sawaya et al. 2008). 

A sazonalidade reprodutiva é comum em serpentes que habitam regiões 

temperadas, sendo a temperatura o principal fator determinante (Seigel e Ford 1987).  

Todavia, ela também é registrada para espécies tropicais T. dorsatus (Bizerra et al. 

2005) e G. brasiliensis (Oliveira et al. 2003). Além disso, o ciclo de uma mesma espécie 

pode variar espacialmente, devido a influência ambiental. Em Erythrolamprus 

poecilogyrus, por exemplo, foi registrado um ciclo reprodutivo sazonal nas fêmeas 

procedentes do extremo sul do Brasil entre 32°50’S e 52°26’O e litoral norte do Rio 

Grande do Sul entre 30º21’S e 050º17’O (Maciel dados não publicados, Selbach dados 

não publicados), mas não em uma população do sudeste do país entre 19°49’S e 

43°57’O (Pinto e Fernandes 2004), onde o ciclo foi contínuo. Dessa forma, é possível 

que no extremo sul brasileiro as relativamente baixas temperaturas do inverno limitem a 

atividade reprodutiva aos meses mais quentes do ano. 

Ciclos reprodutivos sazonais foram encontrados em muitas espécies de serpentes 

da região sul do Brasil, incluindo os Xenodontíneos Lygophis flavifrenatus, 

Erythrolamprus jaegeri, Erythrolamprus miliaris, Erythrolamprus poecilogyrus, 

Xenodon dorbignyi, Xenodon merremii e Xenodon neuwiedii (i.e. Maciel dados não 

publicados, Leitão-de-Araújo 1978, Pontes e Di-Bernardo 1988, Aguiar e Di-Bernardo 

2005, Balestrin e Di-Bernardo 2005, Di-Bernardo et al. 2007). O desenvolvimento 

embrionário nos meses quentes reduz a probabilidade de incidência de anomalias 

(Vinegar 1974), sendo particularmente mais comuns em regiões de clima mais frio 

(Shine 1977). Além disso, é sugerido que o ciclo de reprodução sazonal favoreça a 

sincronia entre o nascimento dos filhotes e o período com maior oferta de presas 

(Marques et al. 2001, Valdujo et al. 2002). De fato, o período provável de parturição 
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para T. hypoconia coincide com o período de maior disponibilidade de anuros no 

extremo sul brasileiro (Oliveira et al. 2013). Por outro lado, foi sugerido que a duração 

dos ciclos reprodutivos dos Xenodontíneos da América do Sul é conservadora em 

muitas linhagens (Pizzatto et al. 2008b), podendo assim esperar que o ciclo de T. 

hypoconia  fosse similar ao de outras espécies da mesma tribo (Bizerra et al. 2005, 

Pizzatto et al. 2008b, Oliveira et al. 2003, Bellini et al. 2013, 2014). Nesse caso, as 

características ecológicas das espécies que coexistem podem ser previstas com base na 

filogenia, independente da comunidade onde o indivíduo está inserido ou dos efeitos 

dos fatores ecológicos (Vitt e Pianka 2005, Colston et al. 2010).  

O ciclo reprodutivo masculino foi contínuo, o que sugere que os machos não 

estocam espermatozoides, estando sempre aptos à reprodução (James e Shine 1985, 

Pizzatto e Marques 2006). A confiabilidade dessa inferência se relaciona ao fato de se 

tratarem de animais recentemente tombados, com pequena possibilidade de 

deformidades nos testículos, as quais interfeririam na interpretação de seu ciclo 

(Almeida-Santos et al. 2014). De qualquer forma, seria necessária uma análise 

histológica para detectar pequenas variações na produção de espermatozoides (Almeida-

Santos et al. 2014). Apesar da potencialidade dos machos se reproduzirem o ano todo, o 

mesmo não ocorreu com as fêmeas, o que sugere haver uma única estação reprodutiva 

por ano. Essa hipótese é reforçada pelo fato de não ter sido registrado simultaneamente 

folículos secundários e embriões (Brown e Shine 2006, Pizzatto et al. 2008b).  Por outro 

lado, a baixa proporção de fêmeas reprodutivas na estação reprodutiva indica que os 

ciclos reprodutivos sejam bianuais ou multianuais, o que é reforçado pela ocorrência 

simultânea de fêmeas prenhes e fêmeas maduras sem folículos secundários ou embriões 

(Bellini et al. 2013, 2014). A baixa proporção de fêmeas reprodutivas na estação 

reprodutiva também foi registrada para T. hypoconia por Bellini et al. (2013, 2014), que 
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obteve uma proporção reprodutiva nas fêmeas de 48%. A reprodução bianual ou 

multianual é consequência da necessidade de estocagem de gordura que as fêmeas 

apresentam entre os eventos reprodutivos (Shine 2003). A disponibilidade de alimentos 

e a estrutura da população são fatores que controlam a frequência reprodutiva (Aldridge 

1979, Blem 1982, Diller e Wallace 1984), variando a proporção de fêmeas em 

condições reprodutivas de um ano para outro. 

Apesar da população de T. hypoconia aqui estudada estar inserida em uma 

região de clima subtemperado, caracterizado pelas baixas temperaturas, o sucesso 

reprodutivo dessa espécie considerada abundante na região (Santos et al. 2012) pode 

estar relacionado à viviparidade. A sazonalidade no ciclo reprodutivo das fêmeas reflete 

as mudanças térmicas ao longo do ano, no entanto, o ciclo reprodutivo dos machos 

carece ainda de análise histológica para confirmação da sua continuidade. Apesar de 

especulativo, é possível que o sucesso reprodutivo se deva a associação entre o ciclo 

contínuo dos machos e da viviparidade. Essas características poderiam aumentar a 

plasticidade reprodutiva da população pelo deslocamento do pico reprodutivo de modo 

a ajustar-se de acordo com os picos de temperatura do ambiente. 
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APÊNDICE 1 

Espécimes examinados, tombados na Coleção Herpetológica da Universidade Federal 

do Rio Grande (CHFURG) e Museu de Ciências e Tecnologia da Pontifícia 

Universidade Católica do Rio Grande do Sul (MCP): MCP14243, CHFURG769, 

CHFURG770, CHFURG809, CHFURG870, CHFURG871, CHFURG898, 

CHFURG914, CHFURG1036, CHFURG1075, CHFURG1102, CHFURG1103, 

CHFURG1104, CHFURG1105, CHFURG1106, CHFURG1186, CHFURG1187, 

CHFURG1188, CHFURG1189, CHFURG1273, CHFURG1366, CHFURG1367, 

CHFURG1411, CHFURG1414, CHFURG1422, CHFURG1423, CHFURG1476, 

CHFURG1496, CHFURG1497, CHFURG1498, CHFURG1499, CHFURG1538, 

CHFURG1564, CHFURG1565, CHFURG1566, CHFURG1567, CHFURG1740, 

CHFURG1741, CHFURG1812, CHFURG1830, CHFURG1831, CHFURG1832, 

CHFURG1833, CHFURG1834, CHFURG1836, CHFURG1838, CHFURG1839, 

CHFURG1840, CHFURG1841, CHFURG1843, CHFURG1847, CHFURG1849, 

CHFURG1880, CHFURG1881, CHFURG1887, CHFURG1889, CHFURG1893, 

CHFURG1911, CHFURG1912, CHFURG1913, CHFURG1914, CHFURG1916, 

CHFURG1917, CHFURG1918, CHFURG1919, CHFURG1920, CHFURG1921, 

CHFURG1922, CHFURG1923, CHFURG1924, CHFURG1925, CHFURG1928, 

CHFURG1988, CHFURG1997, CHFURG2152, CHFURG2153, CHFURG2357, 

CHFURG2358, CHFURG2359, CHFURG2360, CHFURG2361, CHFURG2362, 

CHFURG2363, CHFURG2364, CHFURG2365, CHFURG2366, CHFURG2367, 

CHFURG2368, CHFURG2512, CHFURG2513, CHFURG2514, CHFURG2515, 
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CHFURG2516, CHFURG2517, CHFURG2518, CHFURG2519, CHFURG2520, 

CHFURG2521, CHFURG2522, CHFURG2523, CHFURG2524.  
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Legenda das figuras: 

Figura 1 - Variação sazonal no diâmetro do maior folículo ovariano e do maior embrião 

de Thamnodynates hypoconia, no extremo sul do Brasil. Círculos preenchidos: folículo 

ovariano; círculos vazios: embrião. A linha horizontal indica o limite de tamanho entre 

folículos primários (<5mm) e secundários (≥5mm). 

 

Figura 2 - Inferência das principais etapas do ciclo reprodutivo de Thamnodynastes 

hypoconia durante os meses do ano, no extremo sul do Brasil. 
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Resumo 

Esse estudo investigou a dieta de Thamnodynastes hypoconia em banhados 

subtemperados do extremo sul brasileiro pela análise de conteúdo estomacal e de 

isótopos estáveis. Foram analisadas serpentes precedentes de áreas úmidas do extremo 

sul brasileiro. Nesses habitats, também foram coletadas as presas potenciais e os 

produtores primários do ambiente aquático e terrestre para análise de isótopos estáveis 

de carbono (δ
13

C) e nitrogênio (δ
15

N). A análise de conteúdo estomacal mostrou uma 

dieta predominantemente anurófaga, exceto por um único lagarto. Hylidae foi a presa 

mais representativa, com predomínio de Hypsiboas pulchellus, seguida de 

Leptodactylidae, onde Leptodactylus latrans teve maior importância. As análises de 

isótopos estáveis corroboraram a importância dessas espécies na alimentação da 

serpente. Aparentemente, presas com maior biomassa como L. latrans ainda que 

consumidas em menor número do que outras representam papel importante para T. 

hypoconia. Apesar de ser uma serpente terrestre, T. hypoconia apresentou assinatura 

isotópica mais próxima das fontes primárias oriundas do ambiente aquático, o que 

indica a importância das áreas alagáveis para a subsistência de organismos terrestres de 

habitats adjacentes. 

 

Palavras-chave: banhados, ciclos de alagamento, conteúdo estomacal, isótopos 

estáveis, subsídios 
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Introdução 

O estudo da dieta é considerado fundamental para entender a autoecologia de 

uma espécie (Mushinsky, 1987; Begon et al., 1990; Verwaijen & Van Damme, 2007), 

devido as associações entre as estratégias alimentares e as demais funções da vida do 

indivíduo (Shine, 1977; Gregory & Isaac, 2004; Hartmann & Marques, 2005). A maior 

contribuição de um organismo para o ecossistema é o seu papel no uso, armazenamento 

e transferência de matéria e energia entre os diferentes níveis tróficos dos quais ele 

participa (Lyons et al., 2005). Levando-se em conta a velocidade com que os habitats 

naturais vêm sendo modificados, o conhecimento da contribuição de diferentes sistemas 

na manutenção das tramas tróficas locais é fundamental para a tomada de decisões sobre 

o manejo dessas áreas.  

Nesse contexto, os banhados são considerados áreas prioritárias para 

conservação, pois realizam importante função de regulação do escoamento das águas 

superficiais e subterrâneas dos corpos hídricos aos quais estão conectados, servindo 

como habitat para muitas espécies de animais (Ibama, 2000; Ramsar, 2006). A alta 

produtividade é uma das principais características dos banhados, que suportam teias 

alimentares altamente ramificadas. Essa produtividade subsidia uma enorme gama de 

serviços ecossistêmicos exercidos por esse ambiente (Sather & Smith, 1984). Nesses 

ecossistemas úmidos, a grande quantidade de detritos, nutrientes e sedimento rico em 

matéria orgânica é trocada entre o ambiente terrestre e o aquático através dos ciclos de 

alagamento (Polis et al., 1997). Adicionalmente, os ciclos de alagamento são 

responsáveis por controlar os picos de produtividade primária, que influenciam na oferta 

de recursos dos habitats associados às áreas alagáveis (Seigel et al., 1995; Welborn et 

al., 1996).  
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A frequência e a magnitude com que a energia é trocada entre os ecossistemas 

dependem de vários fatores (Turner, 1989; Dunning et al., 1992), incluindo o ingresso 

de organismos e matéria de ecossistemas adjacentes (Carpenter et al., 1998). Dessa 

forma, animais que se movem entre diferentes ecossistemas podem desempenhar um 

papel chave no transporte de nutrientes (Vanni, 2002), sendo considerados vetores 

bióticos (Oliveira et al., 2014). Muitos predadores terrestres são sustentados por presas 

de origem aquática (Jackson & Fisher, 1986; Polis & Hurd, 1995; Polis & Hurd, 1996; 

Rose & Polis, 1997), sendo crucial essa exportação de material entre os ambientes, 

subsidiando os predadores terrestres que podem ter a sua abundância, territorialidade, 

comportamento alimentar e o sucesso reprodutivo afetados (Jackson & Fisher, 1986; 

Rose & Polis, 1997).  

Estudos clássicos avaliaram, por exemplo, as relações entre a estruturação de 

comunidades de anfíbios e répteis em áreas úmidas que secam periodicamente 

(banhados temporários) (Gibbons et al., 2006), sendo elas também bons modelos para 

os estudos das tramas tróficas que investigam a origem dos nutrientes assimilados 

nesses animais (Willson et al., 2010). No entanto, a interpretação das tramas tróficas 

desses sistemas depende da existência de informações que vão além da lista de itens 

consumidos. São poucos os estudos que incluem análises quantitativas da dieta, bem 

como uma visão mais ampla da trama trófica em que a espécie está inserida, em especial 

no que se refere às serpentes (i.e. Willson et al., 2010; Rush et al., 2014).  

Tradicionalmente os dados sobre a dieta de serpentes são obtidos pela análise do 

conteúdo estomacal (ACE) (Fitch, 1987). Todavia, esse método apresenta algumas 

limitações, por refletir apenas a ingestão recente (Layman et al., 2012), por favorecer a 

detecção de presas que são digeridas mais lentamente (Hobson et al., 1994; Bearhop et 

al., 1999) e por não discriminar a ingestão intencional da involuntária (e.g. fragmentos 
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vegetais, detritos). Parte dessas limitações pode ser suprida pela análise de isótopos 

estáveis (AIE), que permite traçar a troca de matéria e energia entre os ecossistemas e 

teias tróficas (Schindler & Lubetkin, 2004), integrando organismos, espaço e tempo 

(Layman et al., 2012). A análise de isótopos estáveis tem a vantagem de fornecer dados 

independentemente da existência de conteúdo no estômago do exemplar estudado 

(Tieszen et al., 1979), além de fornecer uma avaliação pretérita da dieta. Dessa maneira, 

a combinação dos métodos de análise de conteúdo estomacal e análise de isótopos 

estáveis pode fornecer maior resolução e capacidade de entendimento da ecologia 

trófica (Post, 2002; Winemiller et al., 2007; Martinelli et al., 2009). Vale enfatizar o 

caráter inédito dessa abordagem quanto às serpentes, uma vez que a análise de isótopos 

estáveis foi utilizada para descrever a dieta de apenas algumas espécies (Willson et al., 

2010; Brischoux et al., 2011; Brischoux & Lillywhite, 2013; Rush et al., 2014). 

Os banhados subtemperados do sul do Brasil não apresentam riqueza de espécies 

de serpentes tão elevadas quanto a sua porção tropical, como campos, savanas e 

florestas. Todavia, sua taxocenose abriga uma notável dominância de determinadas 

espécies de ectotérmicos, o que vem sendo sugerido como o resultado de uma pressão 

seletiva de um filtro abiótico intenso (Santos et al., 2012; Oliveira et al., 2013). Dentre 

esses filtros abióticos destacam-se o inverno relativamente rigoroso para os padrões 

tropicais, com temperaturas mínimas frequentemente próximas a zero e a alternância 

imprevisível entre ciclos de cheias e secas dos banhados (Oliveira et al., 2013; Martins 

et al., 2014). 

Uma das espécies de serpente mais abundante nessa região é Thamnodynastes 

hypoconia (Cope 1860). Trata-se de uma serpente de porte pequeno, pertencente à tribo 

Tachymenini (Zaher et al., 2009; Grazziotin et al., 2012) e que ocorre no nordeste, 

centro-oeste, sudeste e sul do Brasil, Paraguai, Uruguai e Argentina (Franco, 1999; 
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Giraudo, 2001). Apesar das informações serem escassas, a espécie apresenta hábito 

semi-arborícola e apesar de ser terrestre, é frequentemente registrada em ambientes 

úmidos ou alagadiços (Carreira et al., 2005; Sawaya et al., 2008; Araujo et al., 2010). 

Quanto à preferência alimentar, sabe-se que T. hypoconia pode alimentar-se de anuros e 

suas larvas, peixes e lagartos (Zanella & Cechin, 2006; Sawaya et al., 2008; Araujo et 

al., 2010; Maffei et al., 2011; Moya & Maffei, 2012). Apesar de consumir 

eventualmente presas aquáticas, trabalhos detalhados mostram que a espécie é 

anurófaga, predando até mesmo lagartos ocasionalmente (Bellini et al., 2013; 2014; 

Dorigo et al., 2014). Visto que T. hypoconia é uma espécie que vive na interface 

ambiente alagado-terrestre, ela pode representar um papel fundamental no fluxo de 

energia entre os ambientes aquáticos e terrestres (Kupfer et al., 2006), sendo um vetor 

de matéria e energia entre esses sistemas. Se correta essa hipótese, sua ecologia trófica 

pode depender da disponibilidade de recursos em sistemas adjacentes ao que ela usa 

diretamente (veja Willson et al., 2010). Descrever T. hypoconia (ou quaisquer outras 

espécies) como anurófaga não é suficiente para avaliar seu nível de dependência quanto 

a outros integrantes que estão na base da sua cadeia trófica. Nesse sentido, aplicamos a 

análise de isótopos estáveis (AIE) de modo a mapear o papel dos habitats terrestres e 

aquáticos na dieta de T. hypoconia como uma forma inicial de compreender o fluxo de 

nutrientes entre esta serpente e suas presas entre esses dois sistemas. Vale lembrar que 

os ambientes úmidos subtemperados do extremo sul brasileiro têm grande potencial 

para investigação da ecologia trófica dessa espécie, devido a grande dinâmica dos 

banhados. 
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Material e métodos 

Área de estudo e espécimes  

Para o estudo foram avaliados exemplares procedentes de banhados do extremo 

sul brasileiro, particularmente do município de Rio Grande, Rio Grande do Sul, Brasil 

(32º02’06’’S e 52º05’56’’O). O estudo foi desenvolvido através da análise de conteúdo 

estomacal (ACE) e análise de isótopos estáveis (AIE). Para a ACE foram examinados 

espécimes de T. hypoconia coletados na Estação Ecológica do Taim (ESEC Taim), 

situada no município de Rio Grande extremo sul do Brasil (32°50’S e 52°26’'O). Uma 

vez que é comum haver uma grande porcentagem de exemplares com estômagos vazios, 

dados adicionais foram obtidos a partir de exemplares tombados nas Coleções 

Herpetológicas da Universidade Federal do Rio Grande (CHFURG) e do Museu de 

Ciências e Tecnologia da Pontifícia Universidade Católica do Rio Grande do Sul (MCP) 

(Apêndice 1), procedentes da mesma região das coletas. A avaliação pela AIE foi feita 

exclusivamente com exemplares coletados para esse estudo, na ESEC Taim. A região de 

procedência de todos os exemplares usados no estudo caracteriza-se pelo predomínio de 

áreas úmidas (e.g. complexos de lagoas e banhados) associadas a campos naturais em 

que árvores são praticamente inexistentes (Waechter, 1985). A relativa homogeneidade 

da paisagem é afetada principalmente pelos ciclos de cheia, quando o banhado se torna 

totalmente inundado (Gomes et al., 1987). O clima da região é subtemperado úmido, 

com temperatura anual média de 18,1°C (Maluf, 2000). As estações do ano são bem 

definidas, podendo apresentar períodos de seca na primavera e a precipitação pluvial 

anual média é de 1162 mm (Maluf, 2000). Apesar da relativa homogeneidade da 

distribuição das chuvas, o período de cheia costuma concentrar-se entre junho e agosto.  

As coletas na ESEC Taim ocorreram entre abril de 2012 e março de 2013, sendo 

realizadas pelo método de procura visual (Campbell & Christman, 1982). As serpentes 
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foram coletadas sob autorizações do SISBio (nº 32620-1 e 37410-1), eutanasiadas com 

o uso de anestésico barbitúrico, fixadas em solução de formol a 10% e conservadas em 

álcool 70% (Heyer et al., 1994), antes da avaliação da sua dieta.  

 

Avaliação da dieta pela análise de conteúdo estomacal 

 Para análise de conteúdo estomacal (ACE) as serpentes foram dissecadas via 

incisão ventral na altura do estômago. Os itens alimentares encontrados no estômago 

foram removidos, acondicionados em frascos e conservados em álcool 70%. Para cada 

serpente, sempre que possível, foram registradas as seguintes variáveis: (1) presença ou 

ausência de conteúdo estomacal e (2) número de itens alimentares (Shine, 1977; López 

& Giraudo, 2008). Presas encontradas íntegras ou parcialmente digeridas foram medidas 

quanto ao comprimento total (CT em mm), massa corpórea (MC em g) e volume (V em 

mm³). Para medição do CT utilizou-se paquímetro digital (precisão de 0,1 mm) e para 

obtenção da MC utilizou-se balança de precisão (0,1 g). O volume (V) dos itens 

alimentares foi obtido através do deslocamento da coluna de água, utilizando-se proveta 

graduada (0,1 ml) e seringa graduada (0,01 ml) (veja Borba et al., 2008; Cunha, 2013).  

Na identificação das presas utilizou-se lupa estereoscópica e consultas de 

especialista, sempre que possível identificando os exemplares até o menor nível 

taxonômico. Os vestígios de insetos (e.g. élitros) foram considerados itens secundários, 

resultado da dieta dos anfíbios anuros (Martins et al., 2002; López & Giraudo, 2008). 

 

Avaliação da dieta pela análise de isótopos estáveis 

A avaliação das fontes autotróficas e de presas aquáticas e terrestres na dieta de 

T. hypoconia foi feita por meio da análise de isótopos estáveis (AIE). Esta foi feita pela 

avaliação das proporções de carbono (
13

C/
12

C) e nitrogênio (
14

N/
15

N) incorporados no 
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tecido muscular das serpentes, das presas e nas fontes autotróficas. Para a AIE foram 

utilizados apenas os exemplares coletados na ESEC Taim em amostragens realizadas no 

pico de atividade da serpente, entre outubro e novembro de 2012.  

Para mapear a trama trófica em que a serpente está inserida foram coletadas 

amostras de fontes primárias (plantas) associadas aos ambientes aquático e terrestre, 

assim como amostras das presas potenciais para a serpente (anfíbios anuros) e da 

serpente estudada (T. hypoconia). A definição das espécies incluídas nessa amostragem 

foi feita com base nos organismos mais abundantes (plantas) em cada ambiente e que 

tenham maior potencial de contribuírem na cadeia alimentar da serpente (veja Garcia et 

al., 2007). No caso dos anfíbios, por exemplo, levou-se em consideração além das 

espécies registradas em estudo piloto de ACE de T. hypoconia, também aquelas com 

diferentes níveis de associação ao ambiente aquático e terrestre. Além disso, foram 

consideradas espécies de plantas e anuros com sinal isotópico distinto entre si para 

potencializar a detecção da contribuição de cada uma delas no sinal isotópico da 

serpente, a partir da análise isotópica de diversas espécies em um estudo piloto. 

Adicionalmente, para aumentar o poder de distinção dos sinais isotópicos de origem 

terrestre e aquática foram coletadas plantas com diferentes vias fotossintéticas: C3 

(Ciclo de Calvin) e C4 (Hatch-Slack) associadas a ambientes aquáticos e terrestres, 

respectivamente. Foram coletadas as seguintes plantas com via fotossintética C3: 

Eichhornia azurea (Sw.) Kunth, Eichhornia crassipes (Mart.) Solms, Myriophyllum 

aquaticum (Vell.) Verdc. e Schoenoplectus californicus (C.A. Mey.) Soják. Como 

representantes com via fotossintética C4 foram coletadas gramíneas (Axonopus sp.). As 

plantas foram coletadas com auxílio de tesoura de poda ou faca, sempre em triplicata, 

sendo armazenadas em saco plástico Ziplock e preservadas no gelo até o processamento. 

Também foram coletadas amostras de material em suspensão (POM = Seston 
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compreendendo organismos fitoplanctônicos e material orgânico particulado na coluna 

d’água) no ambiente aquático. O POM foi obtido utilizando-se uma bomba de sucção 

manual, a qual serviu para filtrar o material suspenso na água, sendo coletado em 

triplicata. Este material ficou retido em um filtro de fibra de vidro (0,75 μm), o qual foi 

armazenado em saco plástico Ziplock e preservado no gelo até o processamento.  

Como presas em potencial foram selecionadas os seguintes anfíbios: 

Dendropsophus sanborni (Schmidt, 1944), Hypsiboas pulchellus (Duméril & Bibron, 

1841), Leptodactylus latrans (Steffen, 1815), Physalaemus gracilis (Boulenger, 1883) e 

Scinax squalirostris (A. Lutz, 1925). As amostras de tecido muscular do predador e das 

presas foram obtidas a partir de quatro a cinco exemplares adultos de anuros e da 

serpente. A coleta das fontes primárias, presas potenciais e serpentes foram feitas 

simultaneamente e nos mesmos pontos amostrais da ESEC Taim. Após a captura, os 

animais foram transferidos ao laboratório eutanasiados com o uso de anestésico 

barbitúrico e assim como o restante do material, foram armazenados em freezer até o 

processamento (Jardine et al., 2003; Garcia et al., 2007; Hoeinghaus et al., 2011).  

 

Protocolo para processamento e análise de isótopos estáveis 

Depois de serem descongeladas, cada amostra animal e vegetal foi 

cuidadosamente inspecionada para remoção de qualquer material aderido a amostra 

antes da extração de tecido (folhas dos produtores primários e tecido muscular das 

serpentes e dos anfíbios) em frações de aproximadamente 5g. Após a retirada de tecido 

muscular das serpentes, estas foram fixadas e tombadas na CHFURG, para posterior 

ACE. Cada amostra foi lavada em água destilada, colocada individualmente em placa de 

Petri (previamente esterilizada em solução de 10% HCl por 24 horas) e levada a estufa 

(60ºC) por 48 horas. Após serem retiradas da estufa, as amostras foram maceradas 
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(pistilo e grau) e sub-amostras desse material foram acondicionadas em cápsulas de 

estanho ultra-puras (5x9 mm, Costech®) pesadas e enviadas ao Analytical Chemistry 

Laboratory of the Institute of Ecology, University of Georgia EUA, para determinação 

da razão isotópica de carbono (δ
13

C) e nitrogênio (δ
15

N) através de espectrômetro de 

massa. As razões isotópicas das amostras foram expressas em notação delta: δ
13

C ou 

δ
15

N = [(Ramostra/Rpadrão) – 1] * 1000, onde R = 
13

C/
12

C ou 
14

N/
15

N (Peterson e Fry, 1987; 

Post, 2002). O material padrão internacional para o carbono foi Pee Dee Belemnite 

(PDB) e para o nitrogênio foi o nitrogênio atmosférico (N2). Amostras de padrões 

internos do laboratório, calibrados de acordo com o valor dos padrões internacionais, 

foram usadas a cada 12 amostras. O desvio padrão dessas amostras indica o grau de 

precisão das análises, que foi de ± 0,11 para δ
15

N e ± 0,15 para δ
13

C. 

 

Análise dos dados  

Avaliação da dieta pela ACE 

Para a análise da dieta foram calculados o número de itens alimentares (N), a 

frequência de ocorrência (FO) e a frequência relativa (FR) de cada categoria de presa 

encontrada nos estômagos. A frequência de ocorrência foi determinada pelo cálculo do 

número de estômagos com um determinado item alimentar, dividido pelo número total 

de estômagos analisados e posteriormente multiplicado por 100, para expressar 

porcentagem. A frequência relativa foi obtida pelo cálculo do número de ocorrência de 

cada item dividido pela soma das ocorrências de todos os itens (Krebs, 1999). Como a 

maioria das presas estava parcialmente digerida, sua biomassa foi estimada com base na 

biomassa média obtida de cinco exemplares de cada espécie de presa (anuros) tombados 

em coleção (CHFURG) e capturados na mesma localidade (veja Rodriguez-Robles & 

Greene, 1999; Souza et al. 2014). A biomassa ingerida (BI) foi calculada através da 
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multiplicação do número de presas ingeridas pela biomassa média estimada para cada 

presa (Emmons, 1987; Motta-Junior et al., 2002). A porcentagem da biomassa ingerida 

(%BI) foi determinada pelo cálculo da biomassa ingerida de cada categoria de presas, 

dividido pela biomassa ingerida total e multiplicado por 100, para expressar 

porcentagem.  

A importância de cada presa na dieta foi avaliada pelo Índice de Importância 

Relativa (IIR), de acordo com a seguinte fórmula: IIRt = (POt) * (PIt + PVt), no qual 

POt é a porcentagem de ocorrência (100 * Nº de estômagos contendo “t” item/ total Nº 

de estômagos), PIt é a porcentagem de indivíduos (100 * Nº total de indivíduos de “t” 

em todos os estômagos/ Nº total de indivíduos de todos os táxons em todos os 

estômagos) e PVt é a porcentagem de volume (100 * volume total de indivíduos de “t” 

itens em todos os estômagos/ volume total de todos os itens em todos os estômagos) 

(Krebs, 1999; Maneyro et al., 2004; Leite et al., 2007). Quanto maior o valor de IIR, 

maior a importância de cada presa na dieta. A porcentagem do Índice de Importância 

Relativa (%IIR) foi determinada pelo cálculo do IIR de cada categoria de presas, divido 

pelo IIR total e multiplicado por 100, para expressar porcentagem.  

A amplitude do nicho trófico foi calculada para a espécie e depois 

separadamente para machos e fêmeas, por meio do Índice de Amplitude do Nicho 

Trófico de Levins (B) (Krebs, 1999), de acordo com a seguinte fórmula: B = 1/Σp
i2

, 

onde B é a amplitude do nicho trófico, i é a categoria do item consumido (táxon) e p é a 

proporção do item i consumido (veja Teixeira, 2012). Esse índice permite medir a 

amplitude ou “diversidade” da dieta considerando, sobretudo, a distribuição quantitativa 

de cada presa. Considerando que o Índice de Levins (B) varia entre 1 até n, para 

permitir comparações diretas foi calculado o Índice Padronizado de Levins (Bsta), que 

limita o índice a uma escala de 0 a 1 de acordo com a seguinte equação: Bsta = (B-1) / 
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(n-1), onde n representa o número de recursos (espécies de presas) registrados. Valores 

próximos de 0 são atribuídos à dieta especialista, enquanto que os próximos de 1 para 

uma dieta generalista. A padronização permite uma melhor interpretação, comparação e 

compreensão dos dados, uma vez que a principal vantagem da forma padronizada é que 

não é influenciada pelo número total de categorias de presas, que pode estar relacionado 

ao tamanho da amostra (Krebs, 1999). A sobreposição de nicho trófico entre machos e 

fêmeas foi calculada através do Índice de Pianka (Øij), utilizando a fórmula simétrica de 

sobreposição (Pianka, 1986): , onde Pi é a porcentagem 

numérica de cada categoria, n é o número de categorias e j e k são os grupos sendo 

comparados (Parker & Pianka, 1973). A sobreposição varia de 0 (nenhuma 

sobreposição) a 1 (sobreposição total) (veja Teixeira, 2012). Os valores de sobreposição 

de nicho trófico foram considerados altos (>0,6), intermediários (0,4 – 0,6) ou baixos 

(<0,4) (Grossman, 1986).  

Para avaliar possíveis variações sazonais na dieta, os meses amostrados foram 

classificados como estação quente (primavera/verão; outubro a março) ou estação fria 

(outono/inverno; abril a setembro), dessa forma, as diferenças sazonais foram testadas 

com Qui-Quadrado de tendência (χ
2
). O nível de significância foi de 95% ou p = 0,05. 

Também foi analisada a diferença na composição de espécies encontradas nos 

estômagos entre a estação quente e fria.  

 

Avaliação da dieta pela AIE  

As variações nos valores médios (±DP) das razões isotópicas (δ
15

N e δ
13

C) das 

principais fontes orgânicas de carbono (plantas C3 aquáticas, C4 terrestres, POM e 

anfíbios anuros) e da serpente foram comparadas visualmente através de ‘biplots’, onde 
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as posições relativas das fontes de carbono orgânico assimiladas pelo consumidor 

(serpente) foram indicadas no eixo X e a posição relativa do nível trófico foi indicada 

no eixo Y (Fry, 2006; Garcia et al., 2007; Oliveira et al., 2014).  

Para determinar a contribuição de cada grupo de presas na dieta da serpente 

foram gerados modelos de mistura bayesianos em R (SIAR, versão 3.0.1) (Parnell et al., 

2010, R Development Core Team 2012). Presas com valores isotópicos semelhantes 

e/ou representativas de guildas semelhantes foram agrupadas, conforme Phillips & 

Gregg (2003). Nesse caso, agrupamos as espécies de anfíbios D. sanborni, S. 

squalirostris e P. gracilis para obter melhor resolução no modelo de mistura, devido a 

semelhança do sinal isotópico. Agrupamos também as fontes alimentares basais do 

ambiente aquático, as plantas com via fotossintética C3 E. azurea, E. crassipes, M. 

aquaticum e S. californicus, juntamente com o POM.  

Os sinais isotópicos de nitrogênio foram usados para determinar a posição 

trófica (PT) de T. hypoconia na cadeia alimentar, a qual foi estimada a partir da equação 

PT = λ + (δ
15

Npredador - δ
15

Npresa)/F, onde λ é o nível trófico dos consumidores que 

estimam a base da teia alimentar (sendo λ = 1 na análise utilizando os anfíbios como 

fonte e λ = 2 utilizando os produtores primários + POM como fonte), δ
15

Npredador é a 

assinatura de nitrogênio do consumidor sendo avaliado e F é o fracionamento de 

nitrogênio por nível trófico (Post, 2002). Apesar do valor de fracionamento isotópico 

utilizado ser Δ
15

N = 2,54±0,11‰, de acordo com a literatura (Vanderklift & Ponsard, 

2003), aqui foi utilizado um fracionamento isotópico de Δ
15

N = 1,50±0,11‰, pois este 

se ajustou melhor aos dados.  
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Resultados 

Dieta (ACE) 

Foram analisados 100 exemplares de T. hypoconia (45 capturadas por procura 

visual e 55 procedentes de coleções), sendo que 37 apresentaram algum conteúdo 

estomacal. Ao todo foram identificados 47 itens alimentares, sendo todos de anuros, 

com a exceção de um único registro de lagarto (Cercosaura schreibersii; Tab. 1). 

Houve predomínio de hilídeos (Hylidae) na dieta, os quais representaram (72,33% das 

presas consumidas; Tab. 1). A presa com maior frequência de ocorrência (FO) no 

conteúdo estomacal foi Hypsiboas pulchellus (34,04%), seguido por hilídeos não 

identificados (23,40%), Dendropsophus sanborni (8,50%) e Leptodactylus sp. (6,37%), 

enquanto que nenhuma das demais espécies identificadas apresentou FO superior a 

4,26% (Tab. 1). Alguns hilídeos pequenos não puderam ser identificados no nível 

específico devido ao seu elevado grau de digestão, o que elevou o valor da FO e da 

frequência relativa (FR) para essa categoria. Os hilídeos representaram as presas mais 

significativas também em termos de biomassa ingerida (BI), representando 53,68% da 

biomassa ingerida total de presas, das quais 34,90% corresponderam apenas a H. 

pulchellus (Tab. 1). Esse valor foi próximo do valor registrado para a segunda família 

mais importante em termo de BI (Leptodactilydae), que totalizou 37,24% da biomassa 

de presas ingerida.  

O Índice de Importância Relativa (IIR) reforçou a importância de H. pulchellus 

na dieta de T. hypoconia (IIR = 792,78), valor este superior aos das outras duas 

categorias mais importantes, a de hilídeos não identificados (IIR = 332,83) e L. latrans 

(IIR = 108,45). O Índice de Levins (B) para amplitude de nicho trófico da espécie foi de 

5,22, enquanto o índice padronizado (Bsta) foi de 0,35, indicando uma desigualdade na 

utilização de alguns itens alimentares. Os machos apresentaram valores maiores de B 
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(5,83) e de Bsta (0,60) do que as fêmeas (B = 3,70; Bsta = 0,45). De acordo com a 

classificação de Grossman (1986), a sobreposição de nicho trófico (Øij) entre os sexos 

foi alta e correspondeu a 0,84 (84%). 

O maior número de exemplares contendo presas no estômago foi verificado nos 

meses de primavera/verão (54 serpentes analisadas; 30,43% (n = 23) com conteúdo), 

enquanto no outono/inverno o número encontrado foi menor (46 serpentes analisadas; 

42,59% (n = 14) com conteúdo), no entanto essa diferença não foi significativa (χ
2
 = 

6,23; p = 0,18). As diferenças na depleção do conteúdo estomacal entre as estações 

também não variaram significativamente para as fêmeas (χ
2
 = 1,82; p = 0,60) e tão 

pouco para os machos (χ
2
 = 5,83; p = 0,21).  

Aparentemente existe uma variação sazonal na composição da dieta de T. 

hypoconia. Nos meses de outono e inverno há uma tendência de que as espécies sejam 

predadas em proporções similares, enquanto que na primavera e verão há um 

predomínio de H. pulchellus (Tab. 1).  Por outro lado, as espécies de Leptodactylus 

foram predadas exclusivamente no outono e inverno (Tab. 1).  

 

Isótopos estáveis (AIE) 

Foram analisadas 21 amostras de fontes basais (cinco espécies de vegetais e 

POM), 22 amostras de presas (cinco espécies de anfíbios) e quatro amostras do 

predador (serpente; Tab. 2). A variação nos valores médios das razões isotópicas do 

carbono (δ
13

C) das fontes autotróficas + POM foi de aproximadamente 13‰ sendo 

cerca de 13 vezes maior do que a de δ
15

N (1‰; Tab. 2). As plantas aquáticas 

(Eichhornia azurea, E. crassipes, Myriophyllum aquaticum, Schoenoplectus 

californicus) e POM tiveram valores de δ
13

C cerca de três vezes menores (-29,98 a -

27,25‰) que a terrestre (Axonopus sp.; -12,41‰; Tab. 2). As variações quanto aos 
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valores de  δ
15

N das plantas aquáticas foram inferiores a 1‰ (Tab. 2). A variação na 

razão isotópica de δ
13

C também foi maior do que a de δ
15

N para os anuros (5‰ e 1‰, 

respectivamente).  

Não houve diferença significativa nos valores de δ
15

N entre o tecido dos quatro 

indivíduos de T. hypoconia analisados (H = 3; p = 0,39), tampouco no valor de δ
13

C (H 

= 3; p = 0,39). Pode-se observar no biplot (Fig. 1.A) e na tabela 2 que as espécies de 

anuros cujos  valores médios de δ
13

C mais se aproximaram da serpente (-24,04‰) 

foram L. latrans (-24,36‰) e H. pulchellus (-25,03‰), seguido pelo grupo formado por 

D. sanborni + S. squalirostris + P. gracilis (-20,91‰). Na figura 2.A e tabela 2 é 

possível observar uma maior proximidade entre os valores médios de δ
13

C das plantas 

C3 aquáticas + POM (-28,90‰) e o da serpente avaliada (-24,04‰). Ao contrário, as 

plantas C4 terrestres apresentaram valor médio de δ
13

C (-12,41‰), distante do sinal 

isotópico das serpentes. 

Os resultados mostraram uma maior contribuição de H. pulchellus, apresentando 

intervalos de credibilidade (IC 95%) de 0,19% a 0,69%; Fig. 1.B). O modelo de mistura 

formado por D. sanborni + S. squalirostris + P. gracilis apresentou IC de 0,007% a 

0,53%, semelhante ao IC de 0,015% a 0,52% para L. latrans (Fig. 1.B). Com relação a 

contribuição das fontes alimentares basais, os produtores primários do ambiente 

aquático (plantas C3 + POM) e do ambiente terrestre (plantas C4), o IC (95%) foi de 

0,6% a 0,88% e 0,12% a 0,4%, respectivamente (Fig. 2.B). Dessa forma, observa-se que 

a dieta de T. hypoconia é fortemente sustentada pelas fontes alimentares basais do 

ambiente aquático. 
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Discussão 

Apesar de Thamnodynates hypoconia poder alimentar-se de anuros e suas larvas, peixes 

e lagartos (Miranda et al., 1983; Cei et al., 1992; Cei, 1993; Achaval & Olmos, 2003; 

Sawaya et al., 2008; Araujo et al., 2010; Maffei et al., 2011; Moya & Maffei, 2012), 

estudos mais detalhados indicam uma dieta predominantemente composta de anuros 

(Carreira, 2002; Sawaya et al., 2008; Bellini et al., 2013; 2014; Dorigo et al., 2014). O 

consumo de anuros parece ser vantajoso, pois além de abundantes na maioria dos 

habitats, os anfíbios oferecem pouco risco de retaliação, daí a irradiação desse hábito 

alimentar entre muitas serpentes sul americanas (Vitt & Vangilder, 1983; Duellman, 

1990; Strüssmann & Sazima, 1993; Martins et al., 2002). O consumo predominante de 

anuros é comum entre as quatro espécies de Thamnodynastes registradas para a região 

de clima subtropical-temperado da América do Sul (Giraudo, 2001; Bailey et al.,2005; 

Bellini et al., 2013; 2014), o que era esperado em função de sua historia filogenética 

comum (Grazziotin et al., 2012). Além disso, eventuais ingestões de mamíferos são 

restritas a T. strigatus, provavelmente em função de seu porte maior (Bellini et al., 

2014).  

A composição da dieta também pode refletir diferentes aspectos do hábito de 

forrageio, o que justificaria a predação predominante de anuros terrestres 

(Leptodactylidae e Bufonidae) por T. chaquensis, a espécie menos aquática das três 

(Bellini et al., 2014). Por sua vez, observamos que T. hypoconia, a com menor tamanho 

corporal e mais delgada de todas, preda predominantemente hilídeos, os quais 

constituem uma das maiores biomassa de anuros dos banhados subtropicais (veja Bellini 

et al., 2014). Com isso é reforçada a importância das áreas úmidas como base da cadeia 

alimentar de T. hypoconia, que mesmo sendo uma espécie terrestre tem associação 

direta com o ambiente aquático (Arzamendia & Giraudo, 2009). Em nosso estudo, todos 
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os exemplares de T. hypoconia capturados durante a procura visual se encontravam 

sobre arbustos, que consistiam no principal substrato utilizado pelos hilídeos mais 

consumidos pela serpente (Cardoso et al., 1989; Kwet & Di-Bernardo, 1999). Isso 

sugere uma tática de forrageio direcionada para captura dessas presas. Essa hipótese é 

reforçada pelo fato de que as espécies mais terrestres como leptodactilídeos e P. gracilis 

(Kwet e Di-Bernardo, 1999; Langone, 1994; Achaval e Olmos, 2003) tiveram uma 

importância secundária na sua dieta. A avaliação mais refinada da contribuição de 

diferentes famílias de anuros na dieta de T. hypoconia pode indicar não só aspectos de 

seu forrageamento, mas também vantagens energéticas em seu consumo. Em termos de 

biomassa ingerida (BI), H. pulchellus e leptodactílideos constituíram as maiores 

porcentagens dentre as presas consumidas. A maior massa corporal de L. latrans elevou 

sua importância em termos de biomassa, mesmo sendo predado com menor frequência 

do que os hilídeos. Em termos energéticos, a ingestão de um pequeno número de presas 

maiores seria mais vantajosa do que um grande número de presas pequenas (Schoener, 

1971; Shine, 1977).  

A porcentagem de serpentes contendo conteúdo estomacal não variou 

sazonalmente, o que indica o sucesso no forrageamento durante a estação fria e quente. 

Isso pode estar relacionado a alta disponibilidade de anuros ao longo do ano (Ximenez, 

2012). Todavia, a composição da dieta variou ao longo do ano, sendo os hilídeos mais 

predados durante a estação quente e os leptodactílideos na estação fria. Os machos 

apresentaram uma amplitude de nicho maior do que as fêmeas, o que sugere um 

comportamento de forrageamento diferenciado entre os sexos. A análise da amplitude 

de nicho trófico de T. hypoconia sugeriu uma predação seletiva quanto as diferentes 

categorias de presa, todavia, essa aparente seletividade deve ser vista com cautela, uma 

vez que não dispomos de dados da disponibilidade real de presas na área de estudo. 
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Ainda assim, H. pulchellus é uma espécie ativa praticamente o ano todo (Ximenez, 

2012) e possivelmente ofereceria um recurso alimentar previsível e constante. De fato, 

esta foi a presa mais importante tanto sob o ponto de vista da ACE quanto da AIE. Os 

resultados da AIE corroboraram os resultados da ACE mostrando uma maior 

similaridade nos valores médios das razões isotópicas da serpente com as de L. latrans e 

H. pulchellus. Esses resultados reforçam a ideia de que alguns leptodactílideos, como L. 

latrans sejam importantes para a dieta de T. hypoconia, mesmo que tenham sido 

observados menos frequentemente que H. pulchellus na ACE. Possivelmente, a maior 

biomassa por unidade de presa consumida de L. latrans em relação a H. pulchellus 

possa ser responsável por seu importante papel na construção dos tecidos musculares de 

T. hypoconia.  A maior frequência de H. pulchellus no trato digestivo das serpentes 

pode significar não só uma maior disponibilidade dessa presa em particular, mas 

também a sobreposição quanto ao uso dos microhabitats. Apesar da procura visual ser 

direcionada para todos os microambientes disponíveis (chão e arbustos) todas as 

serpentes foram encontradas sobre arbustos e mais frequentemente naquele em que 

havia hilídeos (dados não publicados). Apesar de um pouco especulativo, hipotetizamos 

que haja sim uma tática de forrageamento que favoreça a captura de anuros trepadores. 

Vale ressaltar que a cobertura vegetal no banhado é caracterizada pela quase ausência 

de árvores, sendo os arbustos com menos do que 1m de altura o substrato disponível 

para esses hilídeos arborícolas afastarem-se do chão. Apesar da aparente associação de 

T. hypoconia com ambientes aquáticos (Carreira et al., 2005; Sawaya et al., 2008; 

Araujo et al., 2010) nós nunca as observamos em forrageamento na água. Além disso, a 

ACE revelou o predomínio de espécies de anuros arborícolas. Todavia, a AIE revelou 

uma forte associação com o carbono oriundo dos sistemas aquáticos. Desse modo, 

conclui-se que a base da cadeia alimentar em que T. hypoconia está inserida depende 
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diretamente das áreas alagadas para sua sustentação. Esse padrão foi reforçado pela 

similaridade do padrão isotópico da serpente com as de POM e de sua discrepância 

quanto as razões isotópicas das plantas terrestres. A assimilação desse carbono de 

origem aquática se dá através da ingestão indireta, pois a serpente pode estar se 

alimentando de anfíbios que predam invertebrados fitófagos, que por sua vez utilizam 

plantas da via C3 aquática (Huckembeck et al., 2012). Esses dados mostraram um 

importante elo de ligação entre o ambiente aquático e terrestre, através do fluxo de 

nutrientes já descrito para outros sistemas de interface aquático/terrestre (McArthur & 

Moorhead, 1996; Polis et al., 1997, Kupfer et al., 2006). Todavia, essa abordagem é 

inédita para serpentes neotropicais. Nossos dados apontam para a importância de áreas 

inundáveis para a subsistência de organismos terrestres de habitats adjacentes. Em 

banhados subtemperados é possível que os anuros, em particular os hilídeos 

representem importantes vetores de matéria e energia entre os sistemas aquáticos e 

terrestres. Essa ligação é fundamental para a manutenção da alta biomassa de 

vertebrados (em particular anfíbios e répteis) sustentada pela alta produtividade primária 

das áreas alagáveis. 
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Apêndice 1 

Espécimes examinados, tombados na Coleção Herpetológica da Universidade Federal 

do Rio Grande (CHFURG) e Museu de Ciências e Tecnologia da Pontifícia 

Universidade Católica do Rio Grande do Sul (MCP): MCP14243, CHFURG769, 

CHFURG770, CHFURG809, CHFURG870, CHFURG871, CHFURG898, 

CHFURG914, CHFURG1036, CHFURG1075, CHFURG1102, CHFURG1103, 

CHFURG1104, CHFURG1105, CHFURG1106, CHFURG1186, CHFURG1187, 

CHFURG1188, CHFURG1189, CHFURG1273, CHFURG1366, CHFURG1367, 

CHFURG1411, CHFURG1414, CHFURG1422, CHFURG1423, CHFURG1476, 

CHFURG1496, CHFURG1497, CHFURG1498, CHFURG1499, CHFURG1538, 

CHFURG1564, CHFURG1565, CHFURG1566, CHFURG1567, CHFURG1740, 

CHFURG1741, CHFURG1812, CHFURG1830, CHFURG1831, CHFURG1832, 

CHFURG1833, CHFURG1834, CHFURG1836, CHFURG1838, CHFURG1839, 

CHFURG1840, CHFURG1841, CHFURG1843, CHFURG1847, CHFURG1849, 

CHFURG1880, CHFURG1881, CHFURG1887, CHFURG1889, CHFURG1893, 

CHFURG1911, CHFURG1912, CHFURG1913, CHFURG1914, CHFURG1916, 

CHFURG1917, CHFURG1918, CHFURG1919, CHFURG1920, CHFURG1921, 

CHFURG1922, CHFURG1923, CHFURG1924, CHFURG1925, CHFURG1928, 

CHFURG1988, CHFURG1997, CHFURG2152, CHFURG2153, CHFURG2357, 

CHFURG2358, CHFURG2359, CHFURG2360, CHFURG2361, CHFURG2362, 

CHFURG2363, CHFURG2364, CHFURG2365, CHFURG2366, CHFURG2367, 

CHFURG2368, CHFURG2512, CHFURG2513, CHFURG2515, CHFURG2516, 

CHFURG2517, CHFURG2518, CHFURG2519, CHFURG2520, CHFURG2521, 

CHFURG2522, CHFURG2523, CHFURG2524.  
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Tabela 1 - Composição da dieta de Thamnodynates hypoconia no extremo sul brasileiro. N = Número; FO = Frequência de ocorrência; FR = 

Frequência relativa; IIR (%) = Índice de Importância Relativa e porcentagem; e BI (%) = Biomassa ingerida e porcentagem.  

 Presa N total N 

prim/ver 

N 

out/inv 

FO FR IIR (%) BI (%) 

Anfíbio BUFONIDAE 1 1 0 2,13 0,02 2,23 (0,17) 7,81 (4,91) 

 Rhinella sp. 1 1 0 2,13 0,02 2,23 (0,17) 7,81 (4,91) 

 HYLIDAE 34 19 15 72,33 0,76 1172,73 (88,05) 85,39 (53,68) 

 Dendropsophus sanborni 4 1 3 8,50 0,07 32,42 (2,43) 2,36 (1,48) 

 Hypsiboas pulchellus 16 13 3 34,04 0,35 792,78 (59,52) 55,52 (34,90) 

 Scinax granulatus 1 1 0 2,13 0,02 3,30 (0,25) 3,36 (2,10) 

 Scinax squalirostris 2 2 0 4,26 0,05 11,40 (0,86) 1,60 (1,01) 

 Hilídeos não identificados 11 2 9 23,40 0,27 332,83 (24,99) 22,55 (14,17) 

 LEIUPERIDAE 3 1 2 6,39 0,04 11,56 (0,87) 5,14 (3,23) 

 Physalaemus gracilis 2 0 2 4,26 0,02 8,98 (0,68) 4,48 (2,82) 

 Pseudopaludicola falcipes 1 1 0 2,13 0,02 2,58 (0,19) 0,66 (0,41) 

 LEPTODACTYLIDAE 7 0 7 14,89 0,14 138,00 (10,35) 59,25 (37,24) 

 Leptodactylus gracilis  2 0 2 4,26 0,02 8,98 (0,67) 14,68 (9,23) 

 Leptodactylus latrans 2 0 2 4,26 0,05 108,45 (8,14) 22,04 (13,85) 

 Leptodactylus sp. 3 0 3 6,37 0,07 20,57 (1,54) 22,53 (14,16) 

 Anfíbios não identificados 1 1 0 2,13 0,02 2,40 (0,18) - 

Réptil GYMNOPHTHALMIDAE 1 1 0 2,13 0,02 5,08 (0,38) 1,49 (0,94) 

 Cercosaura schreibersii 1 1 0 2,13 0,02 5,08 (0,38) 1,49 (0,94) 

Total  47 23 24 100 1 1332,00 (100,00) 159,08 (100,00) 

 

 

 



105 

 

Tabela 2 - Valores médios de δ
13

C (±DP) e δ
15

N (±DP) do predador, das presas e das fontes alimentares basais coletadas na Estação Ecológica 

do Taim, no extremo sul brasileiro. N = Número de amostras; POM = material orgânico particulado na coluna d’água.   

Espécie Categoria N δ
13

C (‰) δ
15

N (‰) 

 PREDADOR    

Serpente     

Thamnodynastes hypoconia  4 -24,04 ± 1,39 8,22 ± 0,16 

 PRESAS    

Anfíbios     

Hypsiboas pulchellus  4 -25,03±4,10 5,78±0,73 

Leptodactylus latrans  5 -24,36±1,69 8,20±1,46 

Dendropsophus sanborni  4 -21,73±0,89 7,02±0,75 

Scinax squalirostris  5 -19,84±1,89 7,47±0,48 

Physalaemus gracilis  4 -21,44±1,73 6,68±0,82 

Modelo de mistura: D. sanborni + 

S. squalirostris + P. gracilis 

  -20,91±1,71 7,09±0,67 

  

FONTES 

ALIMENTARES 

BASAIS  

   

Plantas     

Eichhornia azurea (C3)  3 -29,22±0,72 5,52±0,10 

Eichhornia crassipes (C3)  3 -27,25±0,20 4,90±1,15 

Myriophyllum aquaticum (C3)  3 -29,98±0,65 5,45±1,89 

Schoenoplectus californicus (C3)  3 -28,09±1,02 5,57±0,36 

Axonopus sp. (C4)  6 -12,41±1,17 5,99±0,58 

POM  3 -29,96±0,55 5,01±0,5 
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Modelo de mistura: Plantas C3 + 

POM 

  -28,90±1,25 5,29±0,92 

Total  47   
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Legenda das figuras: 

Figura 1.A - Distribuição dos valores individuais de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) no tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia (círculos 

sem preenchimento) e valores médios (±DP) de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) no tecido muscular das presas potenciais utilizadas nos 

modelos de mistura bayesianos – SIAR (símbolos preenchidos) procedentes da 

ESEC Taim, RS, extremo sul do Brasil. Símbolos: Estrela = H. pulchellus; Círculo 

preenchido = L. latrans e Quadrado = D. sanborni + S. squalirostris + P. gracilis. 

1.B - Contribuição das diferentes fontes potenciais de alimento para os valores 

isotópicos do tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia obtidos através do 

modelo de mistura isotópico bayesiano – SIAR, mostrando os intervalos de 

credibilidade de 95% (cinza claro), 75% (cinza) e 50% (preto).  

 

Figura 2.A - Distribuição dos valores individuais de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) no tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia (círculos 

sem preenchimento) e valores médios (±DP) de isótopos estáveis de nitrogênio 

(δ
15

N) e carbono (δ
13

C) das fontes basais utilizadas nos modelos de mistura 

bayesianos – SIAR (símbolos preenchidos) procedentes da ESEC Taim, RS, extremo 

sul do Brasil. Símbolos: Quadrado = plantas C3 aquáticas + POM e Círculo 

preenchido = plantas C4 terrestres. 2.B - Contribuição das diferentes fontes basais 

para os valores isotópicos do tecido muscular de Thamnodynastes hypoconia obtidos 

através do modelo de mistura isotópico bayesiano – SIAR, mostrando os intervalos 

de credibilidade de 95% (cinza claro), 75% (cinza) e 50% (preto).  
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ANEXOS 

Anexo I – Instruções aos autores para publicação na Revista Anais da Academia 

Brasileira de Ciências. 

 

A revista ANAIS DA ACADEMIA BRASILEIRA DE CIÊNCIAS encoraja 

fortemente as submissões online. Uma vez o artigo preparado de acordo com as 

instruções abaixo, visite o site de submissão online (http://aabc.abc.org.br). 

 

As instruções devem ser lidas cuidadosamente e seguidas integralmente. Desta 

forma, a avaliação e publicação de seu artigo poderão ser feitas com mais eficiência e 

rapidez. Os editores reservam-se o direito de devolver artigos que não estejam de 

acordo com estas instruções. Os artigos devem ser escritos em inglês claro e conciso. 

 

OBJETIVO E POLÍTICA EDITORIAL 

Todos os artigos submetidos devem conter pesquisa original e ainda não publicada 

ou submetida para publicação. O primeiro critério para aceitação é a qualidade 

científica. O uso excessivo de abreviaturas ou jargões deve ser evitado, e os artigos 

devem ser compreensíveis para uma audiência tão vasta quanto possível. Atenção 

especial deve ser dada ao Abstract, Introdução e Discussão, que devem nitidamente 

chamar a atenção para a novidade e importância dos dados relatados. A não 

observância desta recomendação poderá resultar em demora na publicação ou na 

recusa do artigo. 

 

Os textos podem ser publicados como uma revisão, um artigo ou como uma breve 

comunicação. A revista é trimestral, sendo publicada nos meses de março, junho, 

setembro e dezembro. 

 

TIPOS DE TRABALHOS 

Revisões. Revisões são publicadas somente a convite. Entretanto, uma revisão pode 

ser submetida na forma de breve carta ao Editor a qualquer tempo. A carta deve 

informar os tópicos e autores da revisão proposta e declarar a razão do interesse 

particular do assunto para a área. 
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Artigos. Sempre que possível, os artigos devem ser subdivididos nas seguintes 

partes: 1. Página de rosto; 2. Abstract (escrito em página separada, 200 palavras ou 

menos, sem abreviações); 3. Introdução; 4. Materiais e Métodos; 5. Resultados; 6. 

Discussão; 7. Agradecimentos quando necessário; 8. Resumo e palavras-chave (em 

português - os autores estrangeiros receberão assistência); 9. Referências. Artigos de 

algumas áreas, como Ciências Matemáticas, devem observar seu formato usual. Em 

certos casos pode ser aconselhável omitir a parte (4) e reunir as partes (5) e (6). Onde 

se aplicar, a parte de Materiais e Métodos deve indicar o Comitê de Ética que avaliou 

os procedimentos para estudos em humanos ou as normas seguidas para a 

manutenção e os tratamentos experimentais em animais. 

 

Breves comunicações 

Breves comunicações devem ser enviadas em espaço duplo. Depois da aprovação 

não serão permitidas alterações no artigo, a fim de que somente correções de erros 

tipográficos sejam feitos nas provas. 

Os autores devem enviar seus artigos somente em versão eletrônica. 

 

Preparação de originais 

PREPARO DOS ARTIGOS 

Os artigos devem ser preparados em espaço duplo. Depois de aceitos nenhuma 

modificação será realizada, para que nas provas haja somente correção de erros 

tipográficos. 

 

Tamanho dos artigos. Embora os artigos possam ter o tamanho necessário para a 

apresentação concisa e discussão dos dados, artigos sucintos e cuidadosamente 

preparados têm preferência tanto em termos de impacto quando na sua facilidade de 

leitura. 

 

Tabelas e ilustrações. Somente ilustrações de alta qualidade serão aceitas. Todas as 

ilustrações serão consideradas como figuras, inclusive desenhos, gráficos, mapas, 

fotografias e tabelas com mais de 12 colunas ou mais de 24 linhas (máximo de 

figuras gratuitas: cinco figuras). A localização provável das figuras no artigo deve ser 

indicada. 
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Figuras digitalizadas. As figuras devem ser enviadas de acordo com as seguintes 

especificações: 1. Desenhos e ilustrações devem ser em formato .PS/.EPS ou .CDR 

(Postscript ou Corel Draw) e nunca inseridas no texto; 2. Imagens ou figuras em 

meio tom devem ser no formato .TIF e nunca inseridas no texto; 3. Cada figura deve 

ser enviada em arquivo separado; 4. Em princípio, as figuras devem ser submetidas 

no tamanho em que devem aparecer na revista, i.e., largura de 8 cm (uma coluna) ou 

12,6 cm (duas colunas) e com altura máxima para cada figura menor ou igual a 22 

cm. As legendas das figuras devem ser enviadas em espaço duplo e em folha 

separada. Cada dimensão linear das menores letras e símbolos não deve ser menor 

que 2 mm depois da redução. Somente figuras em preto e branco serão aceitas. 5. 

Artigos de Matemática, Física ou Química podem ser digitados em Tex, AMS-Tex 

ou Latex; 6. Artigos sem fórmulas matemáticas podem ser enviados em .RTF ou em 

WORD para Windows. 

 

Página de rosto. A página de rosto deve conter os seguintes itens: 1. Título do artigo 

(o título deve ser curto, específico e informativo); 2. Nome (s) completo (s) do (s) 

autor (es); 3. Endereço profissional de cada autor; 4. Palavras-chave (4 a 6 palavras, 

em ordem alfabética); 5. Título abreviado (até 50 letras); 6. Seção da Academia na 

qual se enquadra o artigo; 7. Indicação do nome, endereço, números de fax, telefone 

e endereço eletrônico do autor a quem deve ser endereçada toda correspondência e 

prova do artigo. 

 

Agradecimentos. Devem ser inseridos no final do texto. Agradecimentos pessoais 

devem preceder os agradecimentos a instituições ou agências. Notas de rodapé 

devem ser evitadas; quando necessário, devem ser numeradas. Agradecimentos a 

auxílios ou bolsas, assim como agradecimentos à colaboração de colegas, bem como 

menção à origem de um artigo (e.g. teses) devem ser indicados nesta seção. 

 

Abreviaturas. As abreviaturas devem ser definidas em sua primeira ocorrência no 

texto, exceto no caso de abreviaturas padrão e oficial. Unidades e seus símbolos 

devem estar de acordo com os aprovados pela ABNT ou pelo Bureau International 

des Poids et Mesures (SI). 
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Referências. Os autores são responsáveis pela exatidão das referências. Artigos 

publicados e aceitos para publicação (no prelo) podem ser incluídos. Comunicações 

pessoais devem ser autorizadas por escrito pelas pessoas envolvidas. Referências a 

teses, abstracts de reuniões, simpósios (não publicados em revistas indexadas) e 

artigos em preparo ou submetidos mas ainda não aceitos, podem ser citados no texto 

como (Smith et al. unpublished data) e não devem ser incluídos na lista de 

referências. 

 

As referências devem ser citadas no texto como, por exemplo, (Smith 2004), (Smith 

and Wesson 2005) ou, para três ou mais autores, (Smith et al. 2006). Dois ou mais 

artigos do mesmo autor no mesmo ano devem ser distinguidos por letras, e.g. (Smith 

2004a), (Smith 2004b) etc. Artigos com três ou mais autores com o mesmo primeiro 

autor e ano de publicação também devem ser distinguidos por letras. 

 

As referências devem ser listadas em ordem alfabética do primeiro autor sempre na 

ordem do sobrenome XY no qual X e Y são as iniciais. Se houver mais de 10 

autores, use o primeiro seguido de et al. As referências devem ter o nome do artigo. 

Os nomes das revistas devem ser abreviados. Para as abreviações corretas, consultar 

a listagem de base de dados na qual a revista é indexada ou consulte a World List of 

Scientific Periodicals. A abreviatura para os Anais da Academia Brasileira de 

Ciências é An Acad Bras Cienc. Os seguintes exemplos são considerados como guia 

geral para as referências. 

 

Artigos 

ALBE-FESSARD D, CONDES-LARA M, SANDERSON P AND LEVANTE A. 

1984a. Tentative explanation of the special role played by the áreas of 

paleospinothalamic projection in patients with deafferentation pain syndromes. Adv 

Pain Res Ther 6: 167-182. 

 

ALBE-FESSARD D, SANDERSON P, CONDES-LARA M, DELANDSHEER E, 

GIUFFRIDA R AND CESARO P. 1984b. Utilisation de la depression envahissante 

de Leão pour l'étude de relations entre structures centrales. An Acad Bras Cienc 56: 

371-383. 
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KNOWLES RG AND MONCADA S. 1994. Nitric oxide synthases in mammals. 

Biochem J 298: 249-258. 

 

PINTO ID AND SANGUINETTI YT. 1984. Mesozoic Ostracode Genus 

Theriosynoecum Branson, 1936 and validity of related Genera. An Acad Bras Cienc 

56: 207-215. 

 

Livros e Capítulos de Livros 

DAVIES M. 1947. An outline of the development of Science, Athinker's Library, n. 

120. London: Watts, 214 p. 

 

PREHN RT. 1964. Role of immunity in biology of cancer. In: NATIONAL 

CANCER CONFERENCE, 5, Philadelphia Proceedings …., Philadelphia: J.B. 

Lippincott, p. 97-104. 

 

UYTENBOGAARDT W AND BURKE EAJ. 1971. Tables for microscopic 

identification of minerals, 2nd ed., Amsterdam: Elsevier, 430 p. 

 

WOODY RW. 1974. Studies of theoretical circular dichroism of Polipeptides: 

contributions of B-turns. In: BLOUTS ER ET AL. (Eds), Peptides, polypeptides and 

proteins, New York: J Wiley & Sons, New York, USA, p. 338-350. 

 

Outras Publicações 

INTERNATIONAL KIMBERLITE CONFERENCE, 5, 1991. Araxá, Brazil. 

Proceedings ... Rio de Janeiro: CPRM, 1994, 495 p. 

 

SIATYCKI J. 1985. Dynamics of Classical Fields. University of Calgary, 

Department of Mathematics and Statistics, 55 p. Preprint n. 600. 

 

 

 

 

 

 



115 

 

Anexo II – Instruções aos autores para publicação na Hydrobiologia. 

 

GENERAL 

Hydrobiologia publishes original articles in the fields of limnology and marine 

science that are of interest to a broad and international audience. The scope of 

Hydrobiologia comprises the biology of rivers, lakes, estuaries and oceans and 

includes palaeolimnology and −oceanology, taxonomy, parasitology, biogeography, 

and all aspects of theoretical and applied aquatic ecology, management and 

conservation, ecotoxicology, and pollution. Purely technological, chemical and 

physical research, and all biochemical and physiological work that, while using 

aquatic biota as test−objects, is unrelated to biological problems, fall outside the 

journal's scope. THERE IS NO PAGE CHARGE, provided that manuscript length, 

and number and size of tables and figures are reasonable (see below). Long tables, 

species lists, and other protocols may be put on any web site and this can be 

indicated in the manuscript. Purely descriptive work, whether limnological, 

ecological or taxonomic, can only be considered if it is firmly embedded in a larger 

biological framework. 

 

LANGUAGE 

Manuscripts should conform to standard rules of English grammar and style. Either 

British or American spelling may be used, but consistently throughout the article. 

Conciseness in writing is a major asset as competition for space is keen. 

 

EDITORIAL POLICY 

Submitted manuscripts will first be checked for language, presentation, and style. 

Scientists who use English as a foreign language are strongly recommended to have 

their manuscript read by a native English−speaking colleague. Manuscripts which are 

substandard in these respects will be returned without review. Papers which conform 

to journal scope and style are sent to at least 2 referees, mostly through a member of 

the editorial board, who will then act as coordination editor. Manuscripts returned to 

authors with referee reports should be revised and sent back to the editorial as soon 

as possible. Final decisions on acceptance or rejection are made by the 

editor−in−chief. Hydrobiologia endeavours to publish any paper within 6 months of 



116 

 

acceptance. To achieve this, the number of volumes to be published per annum is 

readjusted periodically. 

 

CATEGORIES OF CONTRIBUTIONS 

There are four categories of contributions to Hydrobiologia: 

[1.]Primary research papers generally comprise up to 25 printed pages (including 

tables, figures and references) and constitute the bulk of the output of the journal. 

These papers MUST be organized according to the standard structure of a scientific 

paper: Introduction, Materials and Methods, Results, Discussion, Conclusion, 

Acknowledgements, References, Tables, Figure captions. 

[2.]Review papers, and Taxonomic revisions are long papers; prospective authors 

should consult with the editor before submitting such a long manuscript, either 

directly or through a member of the editorial board. Review papers may have 

quotations (text and illustrations) from previously published work, but authors are 

responsible for obtaining copyright clearance wherever this applies. 

[3.]Opinion papers reflect authors' points of view on hot topics in aquatic sciences. 

Such papers can present novel ideas, comments on previously published work or 

extended book reviews. 

Occasionally, regular volumes contain a special section devoted to topical collections 

of papers: for example, Salt Ecosystems Section and Aquatic Restoration Section. 

 

MANUSCRIPT SUBMISSION 

Submission of a manuscript implies: that the work described has not been published 

before; that it is not under consideration for publication anywhere else; that its 

publication has been approved by all coauthors, if any, as well as by the responsible 

authorities – tacitly or explicitly – at the institute where the work has been carried 

out. The publisher will not be held legally responsible should there be any claims for 

compensation. 

 

Permissions 

Authors wishing to include figures, tables, or text passages that have already been 

published elsewhere are required to obtain permission from the copyright owner(s) 

for both the print and online format and to include evidence that such permission has 
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been granted when submitting their papers. Any material received without such 

evidence will be assumed to originate from the authors. 

 

Online Submission 

Authors should submit their manuscripts online. Electronic submission substantially 

reduces the editorial processing and reviewing times and shortens overall publication 

times. Please follow the hyperlink “Submit online” on the right and upload all of 

your manuscript files following the instructions given on the screen. 

 

TITLE PAGE 

Title Page 

The title page should include: 

• The name(s) of the author(s) 

• A concise and informative title 

• The affiliation(s) and address(es) of the author(s) 

• The e-mail address, telephone and fax numbers of the corresponding author 

Abstract 

Please provide an abstract of 150 to 250 words. The abstract should not contain any 

undefined abbreviations or unspecified references. 

 

Keywords 

Please provide 4 to 6 keywords which can be used for indexing purposes. 

 

TEXT 

Text Formatting 

Manuscripts should be submitted in Word. 

Use a normal, plain font (e.g., 10-point Times Roman) for text. 

Use italics for emphasis. 

Use the automatic page numbering function to number the pages. 

Do not use field functions. 

Use tab stops or other commands for indents, not the space bar. 

Use the table function, not spreadsheets, to make tables. 

Use the equation editor or MathType for equations. 
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Save your file in docx format (Word 2007 or higher) or doc format (older Word 

versions). 

Manuscripts with mathematical content can also be submitted in LaTeX. 

 

Headings 

Please use no more than three levels of displayed headings. 

 

Abbreviations 

Abbreviations should be defined at first mention and used consistently thereafter. 

 

Footnotes 

Footnotes can be used to give additional information, which may include the citation 

of a reference included in the reference list. They should not consist solely of a 

reference citation, and they should never include the bibliographic details of a 

reference. They should also not contain any figures or tables. Footnotes to the text 

are numbered consecutively; those to tables should be indicated by superscript lower-

case letters (or asterisks for significance values and other statistical data). Footnotes 

to the title or the authors of the article are not given reference symbols.  

Always use footnotes instead of endnotes. 

 

Acknowledgments 

Acknowledgments of people, grants, funds, etc. should be placed in a separate 

section before the reference list. The names of funding organizations should be 

written in full. 

 

SCIENTIFIC STYLE 

Authors are urged to comply with the rules of biological nomenclature, as expressed 

in the International Code of Zoological Nomenclature, the International Code of 

Botanical Nomenclature, and the International Code of Nomenclature of Bacteria. 

When a species name is used for the first time in an article, it should be stated in full, 

and the name of its describer should also be given. Descriptions of new taxa should 

comprise official repository of types (holotype and paratypes), author's collections as 

repositories of types are unacceptable.  

Genus and species names should be in italics. 
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REFERENCES 

References in the text will use the name and year system: Adam & Eve (1983) or 

(Adam & Eve, 1983). 

For more than two authors, use Adam et al. (1982). References to a particular page, 

table or figure in any published work is made as follows: Brown (1966: 182) or 

Brown (1966: 182, fig. 2). Cite only published items; grey literature (abstracts, 

theses, reports, etc) should be avoided as much as possible. 

Papers which are unpublished or in press should be cited only if formally accepted 

for publication. References will follow the styles as given in the examples below, i.e. 

journals are NOT abbreviated (as from January 2003), only volume numbers (not 
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For each table, please supply a table caption (title) explaining the components of the 

table. 

Identify any previously published material by giving the original source in the form 

of a reference at the end of the table caption. 
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Footnotes to tables should be indicated by superscript lower-case letters (or asterisks 

for significance values and other statistical data) and included beneath the table body. 

 

ARTWORK AND ILLUSTRATIONS GUIDELINES 

For the best quality final product, it is highly recommended that you submit all of 

your artwork – photographs, line drawings, etc. – in an electronic format. Your art 

will then be produced to the highest standards with the greatest accuracy to detail. 

The published work will directly reflect the quality of the artwork provided. 

 

Electronic Figure Submission 

Supply all figures electronically. 

Indicate what graphics program was used to create the artwork. 

For vector graphics, the preferred format is EPS; for halftones, please use TIFF 

format. MS Office files are also acceptable. 

Vector graphics containing fonts must have the fonts embedded in the files. 

Name your figure files with "Fig" and the figure number, e.g., Fig1.eps.  

Line Art 

Definition: Black and white graphic with no shading. 

Do not use faint lines and/or lettering and check that all lines and lettering within the 

figures are legible at final size. 

All lines should be at least 0.1 mm (0.3 pt) wide. 

Scanned line drawings and line drawings in bitmap format should have a minimum 

resolution of 1200 dpi. 

Vector graphics containing fonts must have the fonts embedded in the files. 

 

Halftone Art 

Definition: Photographs, drawings, or paintings with fine shading, etc. 

If any magnification is used in the photographs, indicate this by using scale bars 

within the figures themselves.  

Halftones should have a minimum resolution of 300 dpi. 

 

Combination Art 

Definition: a combination of halftone and line art, e.g., halftones containing line 

drawing, extensive lettering, color diagrams, etc.  
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Combination artwork should have a minimum resolution of 600 dpi. 

 

Color Art 

Color art is free of charge for online publication. 

If black and white will be shown in the print version, make sure that the main 

information will still be visible. Many colors are not distinguishable from one 

another when converted to black and white. A simple way to check this is to make a 

xerographic copy to see if the necessary distinctions between the different colors are 

still apparent. 

If the figures will be printed in black and white, do not refer to color in the captions. 

Color illustrations should be submitted as RGB (8 bits per channel). 

 

Figure Lettering 

To add lettering, it is best to use Helvetica or Arial (sans serif fonts). 

Keep lettering consistently sized throughout your final-sized artwork, usually about 

2–3 mm (8–12 pt). 

Variance of type size within an illustration should be minimal, e.g., do not use 8-pt 

type on na axis and 20-pt type for the axis label. 

Avoid effects such as shading, outline letters, etc. 

Do not include titles or captions within your illustrations. 

 

Figure Numbering 

All figures are to be numbered using Arabic numerals. 

Figures should always be cited in text in consecutive numerical order. 

Figure parts should be denoted by lowercase letters (a, b, c, etc.). 

If an appendix appears in your article and it contains one or more figures, continue 

the consecutive numbering of the main text. Do not number the appendix figures, 

“A1, A2, A3, etc.” Figures in online appendices (Electronic Supplementary Material) 

should, however, be numbered separately. 

 

Figure Captions 

Each figure should have a concise caption describing accurately what the figure 

depicts. 

Include the captions in the text file of the manuscript, not in the figure file. 
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Figure captions begin with the term Fig. in bold type, followed by the figure number, 

also in bold type. 

No punctuation is to be included after the number, nor is any punctuation to be 

placed at the end of the caption. 

Identify all elements found in the figure in the figure caption; and use boxes, circles, 

etc., as coordinate points in graphs. 

Identify previously published material by giving the original source in the form of a 

reference citation at the end of the figure caption. 

 

Figure Placement and Size 

When preparing your figures, size figures to fit in the column width. 

For most journals the figures should be 39 mm, 84 mm, 129 mm, or 174 mm wide 

and not higher than 234 mm. 

For books and book-sized journals, the figures should be 80 mm or 122 mm wide 
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Permissions 

If you include figures that have already been published elsewhere, you must obtain 

permission from the copyright owner(s) for both the print and online format. Please 

be aware that some publishers do not grant electronic rights for free and that Springer 

will not be able to refund any costs that may have occurred to receive these 

permissions. In such cases, material from other sources should be used. 

 

Accessibility 

In order to give people of all abilities and disabilities access to the content of your 

figures, please make sure that All figures have descriptive captions (blind users could 

then use a text-to-speech software or a text-to-Braille hardware) 

Patterns are used instead of or in addition to colors for conveying information (color-

blind users would then be able to distinguish the visual elements) 

Any figure lettering has a contrast ratio of at least 4.5:1 

 

ELECTRONIC SUPPLEMENTARY MATERIAL 

Springer accepts electronic multimedia files (animations, movies, audio, etc.) and 

other supplementary files to be published online along with an article or a book 
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chapter. This feature can add dimension to the author's article, as certain information 

cannot be printed or is more convenient in electronic form. 

 

Submission 

Supply all supplementary material in standard file formats. 

Please include in each file the following information: article title, journal name, 

author names; affiliation and e-mail address of the corresponding author. 

To accommodate user downloads, please keep in mind that larger-sized files may 

require very long download times and that some users may experience other 

problems during downloading. 

 

Audio, Video, and Animations 

Always use MPEG-1 (.mpg) format. 

 

Text and Presentations 

Submit your material in PDF format; .doc or .ppt files are not suitable for long-term 

viability. 

A collection of figures may also be combined in a PDF file. 

 

Spreadsheets 

Spreadsheets should be converted to PDF if no interaction with the data is intended. 

If the readers should be encouraged to make their own calculations, spreadsheets 

should be submitted as .xls files (MS Excel). 

 

Specialized Formats 

Specialized format such as .pdb (chemical), .wrl (VRML), .nb (Mathematica 

notebook), and .tex can also be supplied.  

 

Collecting Multiple Files 

It is possible to collect multiple files in a .zip or .gz file. 

 

Numbering 

If supplying any supplementary material, the text must make specific mention of the 

material as a citation, similar to that of figures and tables. 
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Refer to the supplementary files as “Online Resource”, e.g., "... as shown in the 

animation (Online Resource 3)", “... additional data are given in Online Resource 4”. 

Name the files consecutively, e.g. “ESM_3.mpg”, “ESM_4.pdf”. 

 

Captions 

For each supplementary material, please supply a concise caption describing the 

content of the file. 

 

Processing of supplementary files 

Electronic supplementary material will be published as received from the author 

without any conversion, editing, or reformatting. 

 

Accessibility 

In order to give people of all abilities and disabilities access to the content of your 

supplementary files, please make sure that 

The manuscript contains a descriptive caption for each supplementary material 

Video files do not contain anything that flashes more than three times per second (so 

that users prone to seizures caused by such effects are not put at risk) 

 

AFTER ACCEPTANCE 

Upon acceptance of your article you will receive a link to the special Author Query 

Application at Springer’s web page where you can sign the Copyright Transfer 

Statement online and indicate whether you wish to order OpenChoice, offprints, or 

printing of figures in color. Once the Author Query Application has been completed, 

your article will be processed and you Will receive the proofs. 

 

Open Choice 

In addition to the normal publication process (whereby an article is submitted to the 

journal and access to that article is granted to customers who have purchased a 

subscription), Springer provides an alternative publishing option: Springer Open 

Choice. A Springer Open Choice article receives all the benefits of a regular 

subscription-based article, but in addition is made available publicly through 

Springer’s online platform SpringerLink. 
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Springer Open Choice 

Copyright transfer 

Authors will be asked to transfer copyright of the article to the Publisher (or grant the 

Publisher exclusive publication and dissemination rights). This will ensure the widest 

possible protection and dissemination of information under copyright laws. 

Open Choice articles do not require transfer of copyright as the copyright remains 

with the author. In opting for open access, the author(s) agree to publish the article 

under the Creative Commons Attribution License. 

 

Offprints 

Offprints can be ordered by the corresponding author. 

 

Color illustrations 

Online publication of color illustrations is free of charge. For color in the print 

version, authors will be expected to make a contribution towards the extra costs. 

Proof reading 

The purpose of the proof is to check for typesetting or conversion errors and the 

completeness and accuracy of the text, tables and figures. Substantial changes in 

content, e.g., new results, corrected values, title and authorship, are not allowed 

without the approval of the Editor. 

After online publication, further changes can only be made in the form of an 

Erratum, which will be hyperlinked to the article. 

 

Online First 

The article will be published online after receipt of the corrected proofs. This is the 

official first publication citable with the DOI. After release of the printed version, the 

paper can also be cited by issue and Page numbers. 

 

CHARGES FOR COLOUR FIGURES 

Charges for colour figures (in print) are EUR 950/USD 1150 per article. 

 

DOES SPRINGER PROVIDE ENGLISH LANGUAGE SUPPORT? 

Manuscripts that are accepted for publication will be checked by our copyeditors for 

spelling and formal style. This may not be sufficient if English is not your native 
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language and substantial editing would be required. In that case, you may want to 

have your manuscript edited by a native speaker prior to submission. A clear and 

concise language will help editors and reviewers concentrate on the scientific content 

of your paper and thus smooth the peer review process. 

The following editing service provides language editing for scientific articles in: 
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business/economics, and humanities  

 

Edanz Editing Global 

Use of an editing service is neither a requirement nor a guarantee of acceptance for 

publication. 

Please contact the editing service directly to make arrangements for editing and 

payment. 
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conventions. Guest editors of such volumes should follow the guidelines presented 

above and are responsible for all aspects of presentation and content, as well as the 

refereeing procedure and the compilation of an index. Prospective editors of special, 

subject−oriented volumes of Hydrobiologia/Developments in Hydrobiology are 

encouraged to submit their proposals to the editor−in−chief. 
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