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Resumo Geral  

Entender os padrões de diversidade das espécies sempre foi uma das grandes questões em 

Ecologia, principalmente em ambiente com alta heterogeneidade e uma rica biodiversidade 

como a Amazônia. Dentre os grupos com alta diversidade nesse bioma estão as serpentes, sendo 

atualmente conhecidas cerca de 225 espécies no bioma. Muitos estudos (ecológicos, de história 

natural, genéticos, etc.) têm sido realizados com serpentes na última década, mas ainda existe 

muita escassez de informação com relação à diversidade taxonômica, filogenética e 

distribuição. Isso porque as serpentes apresentam hábitos crípticos e são dificilmente 

detectadas, principalmente em regiões de florestas densas como a Amazônia. Estudos sobre 

conhecimento taxonômico, riqueza, distribuição espacial e biogeografia da biota são urgentes, 

considerando o alto grau de ameaça que a Amazônia sofre com relação a mudanças climáticas 

de uso da terra. Nesse sentido nós objetivamos caracterizar a composição, diversidade 

taxonômica e filogenética e a distribuição potencial de assembleias de serpentes na Amazônia. 

Para isso organizamos este estudo em três capítulos com objetivos distintos, porém 

convergentes em fornecer embasamento científico para a conservação da biodiversidade. No 

capítulo I relatamos a composição de assembleias de serpentes em seis áreas pouco exploradas 

da Amazônia brasileira, com base em amostragem de campo realizada ao longo de quatro anos 

usando métodos padronizados. Verificamos que a diversidade de serpentes é maior do que a 

esperada, o que foi apoiado pela amostragem de pelo menos três grupos de indivíduos que não 

puderam ser identificados ao nível da espécie e pela alta taxa de substituição de espécies nas 

assembleias. Destacamos ainda a importância de pesquisas de fauna padronizadas em áreas 

menos amostradas no bioma amazônico. No capítulo II, testamos por meio de modelos de 

distribuição de espécies (SDMs) se as espécies de serpentes são amplamente distribuídas no 

bioma e quais variáveis modulam essa distribuição potencial. A maioria das espécies não 

apresenta ampla adequabilidade de habitat, sendo os extremos leste e oeste da Amazônia as 

regiões mais adequadas. Por fim observamos que a vegetação e a precipitação modulam a 

distribuição de espécies no bioma. No capítulo III, investigamos a diversidade críptica de 

serpentes no bioma, utilizando filogenias expandidas e um modelo biogeográfico. Verificamos 

que a diversidade de serpentes é subestimada em até 19,6% e enfatizamos a importância de 

levar em consideração a cripticidade das espécies e suas histórias evolutivas, principalmente 

em estudos em grandes escalas e ambiente heterogêneo como a Amazônia. 

 

Palavras-chave: Squamata, diversidade taxonômica, diversidade filogenética, distribuição 

geográfica.  
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Abstract 

To understand the patterns of species diversity has always been one of the great questions in 

Ecology, especially on environments with high heterogeneity and rich biodiversity such as the 

Amazonia. One of the groups with high diversity in this biome is the snakes, currently 

comprising about 225 species. Many studies (e.g., ecological, natural history, genetics) have 

been performed with snakes over the last decade but there is still a large gap of information 

about taxonomic and phylogenetic diversity, as well as species distribution. The reason resides 

on the fact that snakes are cryptic animals and very difficult to spot, especially in regions with 

dense forests like Amazonia. Therefore, studies about taxonomy, richness, spatial and 

biogeographical distribution of snake’s biota are urgent, particularly considering the elevate 

degree of threat Amazonia region is suffering mostly related to human activities. This study is 

organized in three chapters with distinct goals but all converging to provide scientific basis 

towards biodiversity conservation. In the Chapter I we reported the composition of snake 

assemblages in six poorly explored regions in Brazilian Amazonia, based on four years of field 

sampling using standardized methods. It was possible to verify that the diversity of snakes is 

greater than expected, which was supported by the sampling of at least three groups of 

individuals that could not be identified at species level and for the high rate of species 

replacement among assemblages. We also demonstrated that standardized faunal inventories in 

poorly sampled areas in the Amazon biome are of paramount importance. In the Chapter II we 

used Species Distribution Modeling (SDMs) to test if snake species are widely distributed in 

the biome and which variables modulate this potential distribution. Most of species do not show 

a broad habitat suitability being the East and West of Amazonia the most suitable regions. 

Finally, we observed that vegetation and precipitation modulate the species distribution in 

Amazonia. In Chapter III we investigated the cryptic diversity of snakes in the biome by using 

extended phylogenies and a biogeographic model. We verified that the diversity of snakes is 

underestimated at up to 19,6% and emphasized the importance of taking species crypticity and 

their evolutionary histories into consideration, particularly in large scale studies and 

heterogeneous environments such as Amazonia. 

 

Keywords: Squamata, taxonomic diversity, phylogenetic diversity, geographic distribution. 
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Introdução Geral 

 

A Amazônia é a maior floresta tropical úmida do mundo, compreendendo 

aproximadamente 5,7 bilhões de hectares e correspondendo a 50% dos remanescentes florestais 

do planeta (WWF 2019). A floresta amazônica está relacionada ao funcionamento de diversos 

ecossistemas e desempenha um papel vital na manutenção da biodiversidade, ciclo hidrológico 

e sequestro de carbono (Fearnside 2018). O planejamento de estratégias de conservação e de 

uso de terra, frente a ausência de informações robustas para a maioria dos grupos biológicos, é 

um dos maiores desafios para os tomadores de decisão na Amazônia. A falta de informações 

básicas sobre a diversidade e distribuição de espécies, por exemplo, combinada com o 

conhecimento incipiente a respeito do ecossistema, tornam o desenvolvimento de planos de 

conservação difícil. O sucesso na determinação de áreas ou para a conservação ou uso 

sustentável na Amazônia brasileira seria muito melhor se a diversidade e distribuição das 

diferentes espécies animais e vegetais fossem bem conhecidas (Azevedo-Ramos & Galatti 

2002, Hortal et al. 2015). 

O conceito de diversidade biológica durante muito tempo se referia ao número de 

espécies que habitavam um determinado espaço geográfico. Tal pensamento foi sendo 

modificado ao longo do tempo, e passou a englobar a abundância dessas espécies no ambiente, 

a variação entre os organismos da mesma espécie e a forma como esses organismos se 

relacionam com outros organismos e com o ambiente. Dessa forma, diversidade biológica 

passou a ser entendida como um conjunto de três componentes: diversidade genética 

(diversidade intraespecífica), diversidade taxonômica (número de espécies) e diversidade 

funcional (diversidade de comunidades) (Lovejoy 1980, Norse et al. 1986, Magurran 2004, 

Amâncio & Caldas 2010, Podani et al. 2018).  

Estudos tradicionais buscaram entender a diversidade através das interações locais 

bióticas e abióticas, utilizando informações taxonômicas consideradas básicas para estudos 

sobre diversidade faunística. Uma delas, a riqueza, é a forma mais direta e comum de medir 

diversidade, e consiste simplesmente no número de espécies que temos numa determinada área 

de interesse (Melo 2008). Existe também a abundância de espécies, que consiste no número de 

indivíduos de uma mesma espécie. Outra informação taxonômica básica é a distribuição 

geográfica de uma espécie que visa delimitar a área de ocorrência em que determinada espécie 

é encontrada. Contudo, esses dados sobre composição de comunidades e distribuição das 

espécies são relativamente escassos para a maioria dos grupos taxonômicos e regiões, 

resultando nos chamados impedimentos Linneano e Wallaceano. Além disso, esses estudos não 

podiam inferir sobre as relações de parentesco, visto que não dispunham de filogenias 
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moleculares (Whittaker 1965, Peet 1974, Ricklefs 1990, Whittaker et al. 2005, Wilsey et al. 

2005b, Hamdan et al. 2017).  

Na diversidade filogenética, padrões filogenéticos resumem padrões gerais de variação 

no nível dos genes ou outras características das espécies, como características funcionais (Faith 

1994b). Diferentes cenários de extinção de taxa podem ser interpretados como perdas 

potenciais em diversidade de características e, desta forma, podem orientar as prioridades de 

conservação. Sendo assim, estratégias de conservação bem-sucedidas abrigam uma quantidade 

substancial de diversidade filogenética quanto os recursos disponíveis permitirem (Faith & 

Baker 2006, Faith 2018). 

Mudanças no padrão de distribuição das espécies afetam tanto a diversidade taxonômica 

quanto a filogenética, consequentemente afetando a estruturação das assembleias devido à 

alteração de riqueza e composição das espécies em uma determinada região (Buisson et al. 

2008, Bellard et al. 2012). Processos ecológicos potencialmente geram padrões distintos de 

distribuição de espécies (Braga 2016), sendo que os limites de distribuição geográfica tendem 

a refletir limites de nicho, uma vez que espécies podem ter densidades reduzidas ou estar 

ausentes quando há redução do fitness devido a restrições bióticas e abióticas (Holt 2003, 

Sexton et al. 2009). Dentre as interações abióticas que podem influenciar as distribuições das 

espécies estão os filtros ambientais, os quais podem ser acessados por meio de variáveis 

ambientais (Di-Bernardo et al. 2007, Fraga et al. 2011, 2013b, 2018).  

Variáveis ambientais são relativamente fáceis de quantificar, principalmente em largas 

escalas, e por isso têm sido bastante utilizadas em estudos macro ecológicos (Elith & Leathwick 

2009, Peterson et al. 2011). Uma ferramenta comumente utilizada para quantificar a 

distribuição de espécies baseada nessas variáveis é a modelagem de distribuição de espécies 

(SDM), que investiga conjuntos de condições ambientais adequadas para as espécies manterem 

populações viáveis (Soberón & Peterson 2005, Elith et al. 2011, Sexton et al. 2017). 

A herpetofauna da região Neotropical, em especial da região amazônica, é considerada 

uma das mais ricas do mundo (Vitt 1987, Duellman 1990, Vogt et al. 2001). Somente na 

Amazônia brasileira, 189 espécies de serpentes são conhecidas (Prudente et al. 2019). Esse 

número de espécies aumenta continuamente à medida que novas localidades são acessadas e 

novas espécies descritas. Enquanto algumas regiões têm sido bastante estudadas, como o Estado 

do Pará (Cunha & Nascimento 1993, Avila-Pires & Hoogmoed 1997, Frota et al. 2005, 

Prudente et al. 2018, 2019) e a Amazônia Central (Martins & Oliveira 1998, Lima et al. 2006, 

Vitt et al. 2008, Ilha & Dixo 2010, Fraga et al. 2013, Masseli et al. 2019), outros lugares 

permanecem desconhecidos (Azevedo-Ramos & Galatti 2001, Guedes et al. 2018).  
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Em comparação com outros grupos de vertebrados pesquisados, as serpentes, animais 

de hábitos crípticos, são raramente encontradas (Kéry 2002, Steen 2010). Detectar serpentes 

pode ser ainda mais difícil em florestas tropicais como a Amazônia, a qual apresenta uma densa 

vegetação (Fraga et al. 2014) e ainda é uma região com informações escassas sobre a taxonomia 

e distribuição de serpentes (Guedes et al. 2018). Sendo animais ectotérmicos, as serpentes 

podem estar sujeitas a certas condições ambientais relacionadas ao ambiente que podem filtrar 

a sua distribuição ou reduzir sua capacidade de dispersão e fluxo gênico (Fraga et al. 2017, 

2018, Gibbs et al. 2018, Masseli et al. 2019).  

Nos últimos anos, muitos estudos genéticos sobre serpentes têm sido publicados (e.g. 

Grazziotin et al. 2012, Zaher et al. 2009, Pyron et al. 2013, Machado et al. 2013, Zheng & 

Wiens 2016, Figueroa et al. 2016, Gibbs et al. 2018, Zaher et al. 2019) e mostrado que existe 

uma grande diversidade críptica de espécies (Arteaga et al. 2017, Hamdan et al. 2017, Torres-

Carvajal et al. 2019). Apesar disso, a maior parte das espécies ainda é considerada amplamente 

distribuída por áreas de floresta úmida ao longo da bacia amazônica, o que tem gerado 

similaridades entre regiões superiores a 60% na composição de espécies (Silva & Sites 1995, 

Fraga et al. 2018). Desse modo, a maioria das espécies são classificadas na lista da IUCN 

(International Union for Conservation of Nature) como Pouco Preocupantes (do inglês, Least 

Concern – LC - IUCN 2019) apesar de terem sido incluídas em estimativas sobre o declínio 

global de répteis (Gibbons et al. 2000).   

Considerando o exposto acima, o objetivo geral deste estudo foi caracterizar a composição, 

diversidade taxonômica e filogenética e a distribuição potencial de assembleias de serpentes na 

Amazônia. Para isso dividimos este trabalho em três capítulos: 

• Capítulo I: Riqueza de espécies e composição de assembleias de serpentes em áreas 

pouco acessíveis na Amazônia brasileira 

• Capítulo II: Vegetação e precipitação regulam a distribuição de serpentes na Amazônia 

• Capítulo III: Estimando diversidade críptica de serpentes na Amazônia por meio de 

filogenias expandidas baseadas em um modelo biogeográfico 
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Capítulo I: Riqueza de espécies e composição de assembleias de serpentes em áreas 

pouco acessíveis na Amazônia brasileira 

Luciana Frazão, Maria Ermelinda Oliveira, Marcelo Menin, Juliana Campos, Alexandre 

Almeida, Igor L. Kaefer & Tomas Hrbek 

(Em revisão na revista Biota Neotropica desde 25 de setembro de 2018) 

 

Abstract: Snakes are a diverse group of terrestrial vertebrates of the order Squamata. Despite 

that, in the Amazonian biome, information about distribution and identification of snakes is 

limited when compared to other groups. Additionally, in Amazonia there is a sampling bias 

towards sampling areas geographically close to urban centers and more densely populated areas. 

This in turn leads to false distribution gaps in poorly accessible areas of Amazonia. In this 

article we report the composition of snake assemblages in six areas of the Brazilian Amazonia, 

based on field sampling conducted over four years using standardized methods. We sampled 

seventy species from eight families: Typhlopidae (n=1), Leptotyphlopidae (n=1), Anillidae 

(n=1), Boidae (n=5), Colubridae (n=15), Dipsadidae (n=35), Elapidae (n=7) and Viperidae 

(n=5). The largest number of species was recorded in the Trombetas River area and the lowest 

in the Jatapu River area. The total beta diversity was 0.40 and the snake assemblages were 

structured mainly by replacement (72.5%). The time-limited search was the method that 

recorded the greatest number of individuals in the studied areas (44.1%) and also the greatest 

number of species (n=40). However, some species were recorded only by other methods such 

as interception and pitfall traps with directional fences. Despite the large number of species 

sampled in the study, no particular area comprised more than 40% of species registered in all 

the areas, indicating that snakes are poorly detected even with large sampling effort across 

multiple areas of a species distribution. 

 

Resumo: Serpentes compõem um diverso grupo de animais vertebrado terrestres pertencentes 

à ordem Squamata. Apesar de serem um dos grupos mais diversos do mundo, na Amazônia, as 

informações acerca da taxonomia e distribuição de serpentes são limitadas quando comparadas 

com as disponíveis para outros grupos de vertebrados. Além disso, na Amazônia existe um viés 

de amostragem em áreas geograficamente próximas aos centros urbanos e locais densamente 

povoados. Isso por sua vez leva a falsas diferenças de distribuição em áreas pouco amostradas. 

Neste artigo nós apresentamos a composição de assembleias de serpentes em seis áreas na 

Amazônia brasileira, baseada em amostragens de campo padronizadas e realizadas durante 

quatro anos. Foram amostradas 70 espécies de oito famílias: Typhlopidae (n=1), 

Leptotyphlopidae (n=1), Anillidae (n=1), Boidae (n=5), Colubridae (n=15), Dipsadidae (n=35), 
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Elapidae (n=7) e Viperidae (n=5). A maior riqueza foi registrada no Rio Trombetas e a menor 

no Rio Jatapu. A beta diversidade total foi de 0.40 e a substituição foi a principal força que 

estruturou as comunidades (72.5%). A Procura Visual Limitada por Tempo foi o método que 

registrou a maior abundância de serpentes nas áreas amostradas (44.1%) e também a maior 

riqueza (n=40). Entretanto, algumas espécies foram registradas somente por outros métodos 

como armadilhas de interceptação e queda. Apesar do grande número de espécies registradas, 

nenhuma das áreas compreendeu mais de 40% das espécies amostradas em todas as áreas, 

indicando que as serpentes são pouco detectadas mesmo com grande esforço amostral em 

diferentes áreas da distribuição das espécies. 

Keywords: Amazon Basin, Brazil, Ophidia, sampling methods, Squamata. 

Palavras-chave: Bacia Amazônica, Brasil, métodos de amostragem, Ophidia, Squamata. 

 

Introduction 

 

Snakes are a diverse group of terrestrial vertebrates of the order Squamata with 

approximately 3500 known species. They inhabit temperate to tropical environments, and are 

found in terrestrial and aquatic habitats (Wallach et al. 2014, Uetz & Hošek 2016). The 

Neotropical region comprises one of the world's richest herpetofaunas (Böhm et al. 2013, Meiri 

& Chapple 2016) with Brazilian Amazonia comprising 189 snake species (Prudente 2017). In 

spite of this, the knowledge of snakes is poor when compared to other herpetofaunal groups 

and distribution data for snake species remain incomplete (Guedes et al. 2018). This is mainly 

due to the cryptic habits of snakes which makes them difficult to encounter (Kéry 2002, Steen 

2010).      

Detection of snakes is even more difficult in densely vegetated tropical forests (Fraga 

et al. 2014). Additionally, the large number of rare, fossorial and semi-fossorial species, which 

are usually ignored or sub-sampled, is an aggravating factor for the reliable inference of patterns 

of distribution and abundance (Couto et al. 2007). This scenario makes it difficult to study 

taxonomy and systematics, infer biogeographic patterns and direct conservation efforts. 

Although some studies of Amazonian herpetofauna have been conducted in places far from 

urban centers (e.g. Frota et al. 2005; Prudente & Santos-Costa 2005, Bernarde et al. 2006, 2011, 

2013, Turci et al. 2008, França & Venancio 2010, Pantoja & Fraga 2012, Santos-Costa 2015, 

Vaz-Silva et al. 2015, Rodrigues et al. 2016, França et al. 2017, Fonseca et al. 2019), there is a 

sampling bias in favor of densely populated areas (Nelson et al. 1990).  

For snakes, occurrence points are usually close to large urban centers (Guedes et al. 

2018), such as Manaus (Martins & Oliveira 1998, Fraga et al. 2013) and Belém (Avila-Pires 
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1995, Silva et al. 2011, Prudente et al. 2013, 2018). In addition, comparisons between areas 

become difficult due to the different methods and sampling efforts employed in each study 

(Magnusson et al. 2005, Bernarde et al. 2012), which is also an issue for snakes (Bernarde et 

al. 2011, Guedes et al. 2018). Bernarde et al. (2013) observed that even though snakes have 

large geographic distributions in the Amazonian biome, only a small proportion of the total 

expected number of species occur—or are detected—at each location. 

An indication of the lack of knowledge of assemblage composition and distribution of 

Amazonian snakes is the frequent description of new species (e.g. Hoogmoed & Prudente 2003, 

Myers & McDowell 2014, Feitosa et al. 2015, Passos et al. 2016, Bernarde et al. 2018) and new 

occurrence records (e.g. Bernarde & Moura-Leite 1999, Franco & Ferreira 2003, Luiz et al. 

2017, Fraga et al. 2017). Thus, faunal surveys are important tools to generate basic knowledge 

on regional diversity and its spatial distribution in Amazonia (Vaz-Silva 2009, França & 

Venâncio 2010, Miranda et al. 2014), being essential for decision-making and formulation of 

conservation policies. 

The present study aims to increase the knowledge of distribution and beta diversity of 

snake assemblages in six unexplored areas of Amazonia. We provide information on the 

structure of snake assemblages such as composition, richness and relative abundance of species. 

We also compared the efficacy of the different sampling methods used in this study. 

 

Materials and Methods 

 

1. Study area 

Sampling was carried out in six areas of Amazonia, on opposite margins of major 

Amazonian rivers (Figure 1). These areas are characterized as upland terra firme (non-flooded) 

forests and four areas (Jatapu River, Negro River, Purus River and Japurá River) are located in 

the western and central Amazonia, which has a climate characterized as Af - Equatorial fully 

humid (Kottek et al. 2006). The other two areas (Tapajós River and Trombetas River) are 

located in eastern Amazonia in a region characterized as Am - Equatorial monsoonal (Kottek et 

al. 2006). The annual mean temperature within these areas ranges from 25°C to 27.5°C and the 

annual mean precipitation ranges from 2000 mm to 2800 mm (Bastos 1972, Radambrasil 1976, 

1977, Embrapa 1983, Parrota et al. 1995, Goulding et al. 2003, Peel et al. 2007, Silva et al. 

2008, Morato el al. 2018) (Table 1). These areas were chosen because they are still poorly 

studied in terms of Amazonian biodiversity, and generally are thought to belong to distinct areas 

of endemism (Cracraft 1985, Ribas et al. 2012). 
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Figure 1: Location of study areas (pairs of red dots) in the Brazilian Amazonia based on the distribution of the 

main tributaries of the Amazon River, Brazil: 1) Jatapu River; 2) Purus River; 3) Negro River; 4) Tapajós River; 

5) Trombetas River and 6) Japurá River. 

 

Table 1: Geographical location and environmental characteristics of each area sampled in the Brazilian 

Amazonia. 

Area name Bank Coordinates 

Annual 

Mean  

Temperatur

e (°C) 

Annual 

Mean  

Precipitation 

(mm) 

Rainy  

Season 

Jatapu River  
Right 58°11'24" W;02°01'31" S 

26.7 2026 Nov-Apr 
Left 58°15'21" W;01°55'53" S 

Negro River 
Right 64°53'30.4" W; 00°35'15.5" S 

27.5 2800 Mai-Jul 
Left 64°47'12.98" W; 00°23'57.58" S 

Purus River 
Right 63°13'2.4" W; 05°41'37.1" S 

26.5 2300 Nov-Mar 
Left 62°58'10.1" W; 04°58'0.2" S 

Tapajós River 
Right 55°11'6.3" W; 03°20'39.2" S 

25 2000 Dec-Jun 
Left 55°19'19.8" W; 03°18'54.36" S 

Trombetas 

River 

Right 56°47' 35.80" W; 01° 27' 16.48" S 
27 2000 Mar-Apr 

Left 56°46' 8.50" W; 01°25' 55.92" S 

Japurá River 
Right 69°01'46.3" W; 01°50'46.1" S 

25 2687 Dec-Jun 
Left 69°07'42.1" W; 01°43'7.7" S 



 15 

2. Sampling 

Sampling was carried out between September 2011 and September 2014, always in the end 

of the dry season. In each sampling area two modules were established, one on each river 

margin. Each module was approximately 1 km from the river bank and was composed of three 

parallel 3000 meter linear transects separated by 1000 m. Access to the trail system was via a 

500 to 1500 m trail. If any settlements were present, they were situated at least 10 km from the 

trail system, and consisted of few houses. The snakes were sampled in each module using the 

Time Constrained Search (TCS), pitfall traps with drift fences (PIT), Opportunistic Encounters 

(OE) and Occasional Encounters by Third Parties (OET). 

Time Constrained Search method consists of walking very slowly along forest trails 

searching for snakes; the search effort has been extended to all visually accessible microhabitats 

(Martins & Oliveira 1998). Each transect was sampled ten times by this method between 18:30 

and 22:00 by two observers, totaling an effort of 420 hours of searching in each area. 

The pitfall traps (PIT) remained open for 20 days. Four trapping stations 500 m apart were 

set along each trail. Each array contained four bins (100 L; 51-cm mouth diameter × 69 cm 

deep) in a Y-formation (e.g. Cechin & Martins 2000). The bins were separated by 10 m and 

linked by a polyethylene fence guide (10 m long × 1 m high, with the bottom 10 cm of the fence 

buried in the ground). Specimens were recovered from the buckets daily. Thus, a total of 24 

pitfall trap stations were checked each day to yield a total effort of 480 pitfall-days in each area. 

Occasional Encounters by Third Parties consist of other researchers (in our case researchers 

sampling other taxonomic groups) collecting animals of interest (Cunha & Nascimento 1978, 

Marques 1998) and Opportunistic Encounter occurs when the specimens are occasionally found 

during other activities performed by the researchers other than sampling such as during the 

survey of the area to be sampled (Martins & Oliveira 1998, Bernarde & Abe 2006, Sawaya et 

al. 2008). 

After collection, the specimens were euthanized, fixed in 10% formaldehyde, and 

subsequently deposited in the Coleção Zoológica Prof. Paulo Bührnheim (CZPB-RP) of the 

Universidade Federal do Amazonas and in the Coleção de Anfíbios e Répteis (INPA-H) of the 

Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA), both in Manaus, Brazil (Appendix I). The 

collections in the sampling areas were authorized by the Instituto Chico Mendes de 

Conservação da Biodiversidade (ICMBio/Brazil) through licenses 41180-2, 35424 and 40186. 

 

3. Species identification and taxonomic considerations 

Specimens were identified to the level of species by taxonomists specializing in Neotropical 

snakes with any uncertainties resolved by conferring specialized literature (e.g. Cunha & 
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Nascimento 1993, Martins & Oliveira 1998, Fraga et al. 2013, Bernarde et al. 2017). The names 

adopted in the present study follow Zaher et al. (2009), Carrasco et al. (2012), Grazziotin et al. 

(2012) and Costa & Bérnils (2018), where Colubridae and Dipsadidae are classified as distinct 

families within the superfamily Colubroidea. Even after a careful morphological verification 

by specialists, following upto date taxonomic keys, we could not assign multiple specimens of 

the genera Apostolepis, Drymoluber and Taeniophallus to species level. Therefore, we used the 

epithets Apostolepis aff. nigrolineata, Drymoluber aff. dichrous and Taeniophallus aff. 

occipitalis. Although these epithets do not necessarily imply the existence of new species, they 

are a recognition of greater-than-expected morphological variation and likely lineage variation 

within these genera. 

 

4. Data analysis 

The diversity of the sampled assemblages was evaluated through species richness which 

consists of the total number of species identified in an area of interest (Peet 1974, Wilsey et al. 

2005). To compare diversity among snake assemblages in the sampled areas we used beta 

diversity (Whittaker 1960) and diversity profiles, based on the Hill’s series (Peet 1974). 

Beta (P) diversity is used to describe the spatial dynamics of the snake communities 

sampled through the processes of replacement and nestedness (Legendre 2014). The 

replacement process measures the rate at which one set of species replaces the other between 

areas (Lastrom et al. 2015). Nestedness measures the difference of richness between areas, 

being defined by the degree of dissimilarity between them, but only in the form of subsets where 

sites with fewer species are subsets of areas with more species (Baselga 2010, Padoni & 

Salmora 2011, Legendre 2014). To estimate beta diversity and the type of process (nesting or 

turnover) that predominated in the sampled snake assemblages, we used the “beta.div” function 

(Legendre 2014) implemented in R to measure total beta diversity (BDtotal), estimated 

as Jaccard distance, between the sampled areas (BDtotal ranging from 0 to 0.5, with 0.5 

indicating high dissimilarity). To evaluate the relative importance of each site to the estimate 

of beta diversity we used the index of local contribution to total beta diversity (LCBD) 

suggested by Legendre & De Cáceres (2013). This index represents the degree of singularity of 

a sample unit in relation to the composition of assemblages sampled. All these analyzes were 

performed in the R environment (R Core Team 2019) using the "adesspatial" package 

(Legendre & Cáceres 2013). 

The diversity profile was calculated from Hill’s series using the equation Nα = [Log (p1α + 

p2α + p3α + ... + psα)] / (1α), where Nα is an index of diversity given an α and ps, where ps is 

the proportion of individuals of a species s in a given locality. When the value of α=0 the 
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diversity index is equivalent to species richness, when α=1 the diversity index is equivalent to 

the Shannon index and when α=2 the diversity index is equivalent to the Simpson index. The 

use of Hill’s series allows one to not only isolate the effects of using different indexes when 

estimating species diversity, but also to estimate how completely the local assembly was 

sampled (Melo 2008). 

In order to analyze the structure of the snake assemblages in the six study areas, we 

generated graphs of relative abundance of species. Relative abundance is a component of 

biodiversity and refers to how common or rare a species is relative to other species in a 

determined area. It is the percent composition of a specimen relative to the total number of 

specimens in the area (Magurran 2004). This method is used as an indicator of community 

structure and can be compared with theoretical models that try to describe, for example, how 

competition determines the structuring of a biological community (Margalef 1991, Magurran 

2004). 

To compare the efficacy of each sampling method (TCS, PIT, EO e OET) used in this study, 

we used the abundance and richness of snake species separated by sampling method. 

Abundance was standardized in terms of efficiency (abundance/effort) for each method (Rocha 

et al. 2014). For this comparison we used only the data referring to the TCS and PIT methods, 

since EO and OET methods had non-standard sampling efforts. 

 

Results 

 

Seventy snake species belonging to eight families were recorded: Aniliidae (n=1), Boidae 

(n=5), Colubridae (n=15), Dipsadidae (n=35), Elapidae (n=7), Leptotyphlopidae (n=1), 

Viperidae (n=5) and Typhlopidae (n=1). The highest number of species was recorded from the 

Trombetas River, where 28 snake species were collected (40% of the total species), followed 

by the Japurá and Tapajós Rivers with 25 species each (35.7% each), Purus River with 21 

species (30%), Negro River with 19 species (27.1%) and Jatapu River with 10 species (14.3%) 

(Table 2, Figures 2-7). 

 

Table 2: Richness and abundance (N) of snakes sampled in the areas of the Jatapu River (Jat), Negro River (Neg), 

Purus River (Pur), Tapajós River (Tap), Trombetas River (Tro) and Japurá River (Jap), located in Brazilian 

Amazonia. 

Family   Species Jat Neg Pur Tap Tro  Jap N 

Typhlopidae 

 Amerotyphlops 

reticulatus (Linnaeus, 

1758)  

- - 4 - 1 - 5 



 18 

Leptotyphlopidae 
 Trilepida macrolepis 

(Peters, 1858) 
- - - - - 1 1 

Aniliidae 
 Anilius scytale (Linnaeus, 

1758) 
- 1 - - 1 - 2 

Boidae 

 Boa constrictor 

constrictor Linnaeus, 

1758  

- - - 1 - - 1 

 Corallus caninus 

(Linnaeus, 1758) 
- - - - 2 - 2 

 Corallus hortulanus 

(Linnaeus, 1758) 
- 2 3 3 11 1 20 

 Epicrates cenchria 

(Linnaeus, 1758) 
- - 1 1 - - 2 

 Eunectes murinus 

(Linnaeus, 1758) 
- - - 1 - - 1 

Colubridae 

 Chironius exoletus 

(Linnaeus, 1758) 
- - - 1 - - 1 

 Chironius fuscus 

(Linnaeus, 1758) 
- - 1 1 - - 3 

 Chironius multiventris 

Schmidt & Walker, 1943  
- 1 3 - 1 - 5 

 Chironius scurrulus 

(Wagler in Spix, 1824) 
- 1 - 1 - - 2 

 Drymoluber aff. dichrous  - - - - 1 - 1 

 Drymoluber dichrous 

(Peters, 1863)  
- 1 1 2 - - 4 

 Leptophis ahaetulla 

ahaetulla (Linnaeus, 

1758) 

- - - - 2 - 2 

 Mastigodryas boddaerti 

boddaerti (Sentzen, 1796)  
- - - 3 - - 3 

 Oxybelis aeneus (Wagler 

in Spix, 1824)  
- - - 1 - - 1 

 Oxybelis fulgidus 

(Daudin, 1803)  
- - - 1 - - 1 

 Phrynonax polylepis 

(Peters, 1867)  
- 3 - 1 1 1 6 

 Rhinobothryum 

lentiginosum (Scopoli, 

1785)  

- - - - 1 - 1 

 Spilotes pullatus pullatus 

(Linnaeus, 1758) 
1 - - 2 - - 3 

 Spilotes sulphureus 

sulphureus (Wagler in 

Spix, 1824) 

- - 1 2 1 - 3 
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 Tantilla melanocephala 

(Linnaeus, 1758) 
- 1 - 2 1 - 4 

Dipsadidae 

 Apostolepis aff. 

nigrolineata 
- - - - 2 - 2 

 Atractus latifrons 

(Günther, 1868)  
1 1 - - - - 2 

 Atractus major 

Boulenger, 1894  
- - - - - 1 1 

 Atractus torquatus 

(Duméril, Bibron & 

Duméril, 1854) 

- 1 2 - - 2 5 

 Drepanoides anomalus 

(Jan, 1863)  
- - 1 - - - 1 

 Dipsas catesbyi (Sentzen, 

1796) 
- - - - 2 3 5 

 Erythrolamprus 

aesculapii aesculapii 

(Linnaeus, 1758) 

- 3 - - - - 3 

 Erythrolamprus 

pygmaeus (Cope, 1868)  
- - - - 3 - 3 

 Erythrolamprus reginae 

semilineatus (Linnaeus, 

1758) 

2 - - - 1 3 6 

 Erythrolamprus typhlus 

typhlus (Linnaeus, 1758) 
- - 2 - 5 1 8 

 Helicops angulatus 

(Linnaeus, 1758) 
- 1 - - 2 2 5 

 Helicops hagmanni Roux, 

1910 
2 1 - - - - 3 

 Helicops leopardinus 

(Schlegel, 1837) 
- - - - 2 - 2 

 Helicops tapajonicus 

Frota, 2005  
- - - 5 - - 5 

 Hydrops triangularis 

(Wagler in Spix, 1824)  
- - - - - 1 1 

 Imantodes cenchoa 

(Linnaeus, 1758) 
- - 1 3 1 8 13 

 Imantodes lentiferus 

(Cope, 1894)  
- - - - - 2 2 

 Leptodeira annulata 

annulata (Linnaeus, 

1758) 

1 - 2 2 1 - 6 

 Oxyrhopus formosus 

(Wied-Neuwied, 1820) 
- 1 - - 1 - 2 
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 Oxyrhopus occipitalis 

Wagler in Spix, 1824  
- - - - - 1 1 

 Oxyrhopus petolarius 

digitalis (Linnaeus, 1758) 
- - - - - 3 3 

 Oxyrhopus vanidicus 

Lynch, 2009  
2 - - - - 1 3 

 Philodryas 

georgeboulengeri 

Grazziotin, Zaher, 

Murphy, Scrocchi, 

Benavides, Zhang & 

Bonatto, 2012  

- - - - - 1 1 

 Pseudoboa coronata 

Schneider, 1801  
1 2 - - - - 3 

 Pseudoboa martinsi 

Zaher, Oliveira & Franco, 

2008  

- 1 - - - - 1 

 Pseudoboa neuwiedii 

(Duméril, Bibron & 

Duméril, 1854)  

- - - 1 - - 1 

 Siphlophis cervinus 

(Laurenti, 1768)  
1 - - - - 1 2 

 Siphlophis compressus 

(Daudin, 1803) 
- 1 1 1 1 2 6 

 Taeniophallus 

brevirostris (Peters, 1863)  
- - - - - 1 1 

 Taeniophallus nicagus 

(Cope, 1895) 
1 - - - - - 1 

 Taeniophallus occipitalis 

(Jan, 1863)  
- - 2 1 - - 3 

 Taeniophallus aff. 

occipitalis 
- - - - 1 - 1 

 Xenodon rabdocephalus 

rabdocephalus (Wied, 

1824)  

- - - - - 1 1 

 Xenodon severus 

(Linnaeus, 1758)  
- - - - - 1 1 

 Xenopholis scalaris 

(Wucherer, 1861)  
- 1 3 - - - 4 

Elapidae 

 Micrurus averyi Schmidt, 

1939  
- - - - 1 - 1 

 Micrurus hemprichii 

hemprichii (Jan, 1858) 
- - 1 3 - - 4 
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 Micrurus langsdorffii 

Wagler in Spix, 1824  
- 2 1 - - 2 5 

 Micrurus lemniscatus 

lemniscatus (Linnaeus, 

1758)  

- - - - 1 - 1 

 Micrurus paraensis 

Cunha & Nascimento, 

1973  

- - - 1 - - 1 

 Micrurus spixii spixii 

Wagler in Spix, 1824  
- - 1 2 1 - 4 

 Micrurus surinamensis 

(Cuvier, 1817) 
- - - - 1 - 1 

Viperidade  

 Bothrops atrox (Linnaeus, 

1758)  
1 5 1 23 7 7 44 

 Bothrops bilineatus 

smaragdinus (Wied, 

1821)  

- - 2 - - - 2 

 Bothrops brazili Hoge, 

1954  
- - - - - 1 1 

 Bothrops taeniatus 

Wagler in Spix, 1824 
- - - - - 2 2 

 Lachesis muta (Linnaeus, 

1766) 
- - 1 - - - 1 

Number of 

individuals from 

each area 

 

 13 30 35 65 56 50 249 

Richness from 

each area 

 
  10 19 21 25 28 25   

Total of species                70  
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Figure 2: Snake species recorded in Jatapu River, Amazonas state, Brazil. A) Atractus latifrons; B) Bothrops atrox; 

C) Helicops hagmanni; D) Leptodeira annulata annulata; E) Oxyrhopus vanidicus; F) Pseudoboa coronata; G) 

Siphlophis cervinus; H) Taeniophallus nicagus. 
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Figure 3: Snake species recorded in Negro River, Amazonas state, Brazil. A) Anilius scytale; B) Chironius 

scurrulus; C) Erythrolamprus aesculapii aesculapii; D) Helicops angulatus; E) Helicops hagmanni; F) Pseudoboa 

coronata; G) Pseudoboa martinsi e H) Phrynonax polylepis. 
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Figure 4: Snake species recorded in Purus River, Amazonas state, Brazil. A) Atractus torquatus; B) Chironius 

fuscus; C) Chironius multiventris; D) Epicrates cenchria; E) Erythrolamprus typhlus typhlus; F) Lachesis muta; 

G) Micrurus hemprichii hemprichii e H) Micrurus spixii spixii. 
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Figure 5: Snake species recorded in Tapajós River, Pará state, Brazil. A) Boa constrictor constrictor; B) Bothrops 

atrox; C) Chironius scurrulus; D) Corallus hortulanus; E) Eunectes murinus; F) Imantodes cenchoa; G) 

Mastigodryas boddaerti boddaerti e H) Tantilla melanocephala. 
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Figure 6: Snake species recorded in Trombetas River, Pará state, Brazil. A) Amerotyphlops reticulatus; B) Corallus 

caninus; C) Dipsas catesby; D) Erythrolamprus typhlus typhlus; E) Helicops leopardinus; F) Micrurus lemniscatus 

lemniscatus; G) Oxyrhopus occipitalis e H) Rhinobothryum lentiginosum. 
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Figure 7: Snake species recorded in Japurá River, Amazonas state, Brazil. A) Atractus major; B) Atractus 

torquatus; C) Bothrops taeniatus; D) Hydrops triangularis; E) Micrurus langsdorffii; F) Oxyrhopus petolarius 

digitalis; G) Trilepida macrolepis e H) Xenodon rabdocephalus rabdocephalus. 

 

There was pronounced variation in patterns of species composition (Figure 8A), as 

suggested by the high value (0.40) of BDtotal using the Jaccard distance. Replacement was 

responsible for most of the differences in beta diversity patterns among our sampled areas, with 

a value of 0.29 (72.5% of the 0.40 value). Nestedness had a minor effect, with a value of 0.11 

(27.5% of the 0.40 value). We examined the interrelationships between these variables in a 

triangular plot (Figure 8B) that represents the replacement and nestedness values for all pairs 

of sampling areas according to Podani & Schmera (2011). The LCBD analysis showed that 



 28 

Jatapu River was the only area with a significant contribution for the overall beta diversity 

pattern (p = 0.012). 

 

 

Figure 8: A) Graphic representation of beta diversity analysis. (A) Matrix of presence-absence of snake species 

sampled in each area. Species codes in the columns represent: Ascy: Anilus scytale, Bcon: Boa constrictor 

constrictor, Ccan: Corallus caninus, Chor: Corallus hortulanus, Ecen: Epicrates cenchria, Emur: Eunectes 

murinus, Cexo: Chironius exoletus, Cfus: Chironius fuscus, Cmul: Chironius multiventris, Cscu: Chironius 

scurrulus, Dsp: Drymoluber aff. dichrous, Ddic: Drymoluber dichrous, Laha: Leptophis ahaetulla ahaetulla, 

Mbod: Mastigodryas boddaerti boddaerti, Oaen: Oxybelis aeneus, Oful: Oxybelis fulgidus, Ppol: Phrynonax 

polylepis, Rlen: Rhinobothryum lentiginosum, Spul: Spilotes pullatus pullatus, Ssul: Spilotes sulphureus 

sulphureus, Tmel: Tantilla melanocephala, Asp: Apostolepis aff. nigrolineata , Alat: Atractus latifrons, Amaj: 

Atractus major, Ator: Atractus torquatus, Dano: Drepanoides anomalus, Dcat: Dipsas catesbyi, Eaes: 

Erythrolamprus aesculapii aesculapii, Epyg: Erythrolamprus pygmaeus, Ereg: Erythrolamprus reginae 

semilineatus, Etyp: Erythrolamprus typhlus typhlus, Hang: Helicops angulatus, Hhag: Helicops hagmanni, Hleo: 

Helicops leopardinus, Htap: Helicops tapajonicus , Htri: Hydrops triangularis, Icen: Imantodes cenchoa, Ilen: 

Imantodes lentiferus, Lann: Leptodeira annulata annulata, Ofor: Oxyrhopus formosus, Oocc: Oxyrhopus 

occipitalis, Opet: Oxyrhopus petolarius digitalis, Ovan: Oxyrhopus vanidicus, Pgeo: Philodryas georgeboulengeri, 

Pcor: Pseudoboa coronata, Pmar: Pseudoboa martinsi, Pneu: Pseudoboa neuwiedii, Scer: Siphlophis cervinus, 

Scom: Siphlophis compressus, Tbre: Taeniophallus brevirostris, Tnic: Taeniophallus nicagus, Tocc: Taeniophallus 

occipitalis, Tsp: Taeniophallus aff. occipitalis, Xrab: Xenodon rabdocephalus rabdocephalus, Xsev: Xenodon 

severus, Xsca: Xenopholis scalaris, Mave: Micrurus averyi, Mhem: Micrurus hemprichii hemprichii, Mlan: 

Micrurus langsdorffii, Mlem: Micrurus lemniscatus lemniscatus, Mpar: Micrurus paraensis, Mspi: Micrurus spixii 

spixii, Msur: Micrurus surinamensis, Tmac: Trilepida  macrolepis, Batr: Bothrops atrox, Bbil: Bothrops bilineatus 

smaragdinus, Bbra: Bothrops brazili, Btae: Bothrops taeniatus, Lmut: Lachesis muta, Aret: Amerotyphlops 

reticulatus.( B) Triangular chart with breakdown of beta diversity components (nestedness and replacement) for 
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each area sampled. This graph represents the turnover and nesting values for all pairs of sampling areas. The larger 

blue point represents the centroid, and points interconnected by the centroid are mean values of similarity, turnover, 

and nestedness. 

 

The Hill’s series (Figure 9) shows that the values of beta diversity could only be 

compared between the Trombetas and Tapajós, Japurá and Tapajós, Japurá and Jatapu and 

between Purus, Negro and Jatapu rivers. The diversity among the combinations of remaining 

areas could not be compared since the generated curves intersect, revealing that those 

assemblages are not comparable to each other (Tóthmérész 1995). The highest diversity was 

found in the Trombetas River, and the lowest diversity was observed in the Jatapu River. 

 

Figure 9: Diversity profiles of snake assemblages calculated for six sampled areas in the Brazilian Amazonia using 

the Hill´s series. When α=0, the index is equal to the species richness, when α=1, we have a value almost identical 

to the Shannon index and when α=2, we have the Simpson index. 

 

The distribution of relative abundances in each area shows that the most abundant 

species were Erythrolamprus reginae semilineatus, Helicops hagmanni and Oxyrhopus 

vanidicus (Jatapu River), Bothrops atrox (Negro and Tapajós Rivers), Amerotyphlops 

reticulatus (Purus River), Corallus hortulanus (Trombetas River) and Imantodes cenchoa 

(Japurá River) (Figure 10). 
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Figure 10: Distribution of the relative abundances of snake species in each of the six sampled areas in the Brazilian 

Amazonia. See Figure 8 for acronyms. 

 

TCS was the method that registered the highest number of individuals in the studied 

areas (n = 110, 44.1% of the individuals sampled), with an efficacy of 0.27 individuals / hour. 

It was also the method that registered the highest number of species (n=41). The use of PIT 

resulted in 28 records of individuals (11.2% of the total number of individuals), and an efficacy 

of 0.05 individuals / day, with 17 species being registered by this method of which 7 species 

were registered only by PIT. 

The OET and OE methods represented 22.4% and 22.0% of the collected individuals, 

respectively, with 27 species collected by OET and 29 species by OE (Table 3). 

 

Table 3: Abundance of snake species sampled in six areas in the Brazilian Amazonia by the different sampling 

methods used. TCS: Time Constrained Search; PIT = Pitfalls traps with drift fences; OET = Occasional Encounters 

by Third Parties collection by third parties and OE = Occasional Encounters. 

  Sampling Methods 

Species PIT OET OE TCS 
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Amerotyphlops reticulatus 5 - - - 

Trilepida macrolepis - - 1 - 

Anilius scytale - - - 2 

Boa constrictor constrictor - 1 - - 

Corallus caninus - - - 2 

Corallus hortulanus - 8 1 11 

Epicrates cenchria - - 1 1 

Eunectes murinus - 1 - - 

Chironius exoletus - 1 - - 

Chironius fuscus - - 2 1 

Chironius multiventris - - 2 3 

Chironius scurrulus - 1 - 1 

Drymoluber aff. dichrous - - 1 - 

Drymoluber dichrous - - - 4 

Leptophis ahaetulla ahaetulla - 1 1 - 

Mastigodryas boddaerti boddaerti - 1 2 - 

Oxybelis aeneus - 1 - - 

Oxybelis fulgidus - 1 - - 

Phrynonax polylepis - - 1 5 

Rhinobothryum lentiginosum - - - 1 

Spilotes pullatus pullatus - - 3 - 

Spilotes sulphureus sulphureus - 1 1 1 

Tantilla melanocephala 1 1 1 1 

Apostolepis aff. nigrolineata - - 2 - 

Atractus latifrons 2 - - - 

Atractus major - - - 1 

Atractus torquatus 2 1 - 2 

Depranoides anomalus - 1 - - 

Dipsas catesbyi   - 1 - 4 

Erythrolamprus aesculapii aesculapii - - - 3 

Erythrolamprus pygmaeus 1 1 - 1 

Erythrolamprus reginae semilineatus 3 - 2 1 

Erythrolamprus typhlus typhlus 1 3 1 3 

Helicops angulatus - - - 5 

Helicops hagmanni - - 2 1 

Helicops leopardinus - - - 2 

Helicops tapajonicus - 5 - - 

Hydrops triangularis - - - 1 

Imantodes cenchoa - 2 - 11 

Imantodes lentiferus - - - 2 

Leptodeira annulata annulata - - 1 5 

Oxyrhopus formosus - - - 2 

Oxyrhopus occipitalis - - - 1 

Oxyrhopus petolarius digitalis - - - 3 

Oxyrhopus vanidicus - 1 - 2 

Philodryas georgeboulengeri - 1 - - 

Pseudoboa coronata 1 - 1 1 

Pseudoboa martinsi 1 - - - 



 32 

Pseudoboa neuwiedii - 1 - - 

Siphlophis cervinus - - 1 1 

Siphlophis compressus - 1 2 3 

Taeniophallus brevirostris 1 - - - 

Taeniophallus nicagus - - 1 - 

Taeniophallus occipitalis 2 - 1 - 

Taeniophallus aff. occipitalis 1 - - - 

Xenodon rabdocephalus 

rabdocephalus 
- - 1 - 

Xenodon severus - - 1 - 

Xenopholis scalaris 1 - 1 2 

Micrurus averyi - - - 1 

Micrurus hemprichii hemprichii 3 1 - - 

Micrurus langsdorffii - 2 - 3 

Micrurus lemniscatus lemniscatus - - 1 - 

Micrurus paraensis 1 - - - 

Micrurus spixii spixii 1 2 - 1 

Micrurus surinamensis - - - 1 

Bothrops atrox - 14 18 12 

Bothrops bilineatus smaragdinus - - - 2 

Bothrops brazili 1 - - - 

Bothrops taeniatus - 1 1 - 

Lachesis muta   - - 1 - 

Total number of individuals 28 56 55 110 

Richness 17 27 29 40 

 

Discussion 

 

The snake fauna recorded in this study corresponds to 37% of the species listed for the 

Brazilian Amazonia (Prudente 2017). The number of species collected per area was 

approximately 21, a quantity comparable to that found in other studies of Amazonian snakes 

employing similar methods and efforts (e.g. Turci & Bernarde 2008, França et al. 2017). 

However, other studies of Amazonian snakes (e.g. Bernarde 2011, Waldez et al. 2013, Morato 

et al. 2014, Freitas et al. 2017) registered more species and this difference is most likely due to 

the much greater sampling effort employed in these studies (ranging from a few months to 

years). Considering that our sampling was conducted for less than a month (20 days), it is very 

likely that the snake assemblages of each of the six studied areas contain additional still-to-be-

recorded species.      

The highest species richness and diversity was detected from the Trombetas River, 

probably due to the number of species (n=11) sampled exclusively in this area (Apostolepis aff. 

nigrolineata, Corallus caninus, Drymoluber aff. dichrous, Erythrolamprus pygmaeus, Helicops 

leopardinus, Leptophis ahaetulla ahaetulla, Rhinobothryum lentiginosum, Micrurus averyi, 
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Micrurus lemniscatus lemniscatus, Micrurus surinamensis and Taeniophallus aff. occipitalis). 

With the exception of the three unidentified species, the remaining eight species sampled only 

in Trombetas region are considered to be widely distributed in Amazonia (Costa & Bérnils 2018, 

Uétz et al. 2018) and they probably have not been observed in other areas due to the low 

detectability of snakes, especially those from tropical forests (Kéry 2002, Steen 2010, Fraga et 

al. 2014). Low detectability of snakes causes false absences in tropical assemblages (Fraga et 

al. 2014), but we have to consider that some species, even with low detectability, are sampled 

more frequently than others (e.g. Bothrops atrox, Corallus hortulanus), probably due to their 

high abundances.      

There is low similarity of species among the sampled areas since the snake assemblages 

in this study are structured mainly by replacement. It means that there is a strong heterogeneity 

in the Amazonian snake assemblages supported by the low species similarity and consequently 

high species substitution (turnover) indicated by beta diversity. However, it is important to 

consider that such high species turnover is partially related with differences in species richness 

among sampling localities. As an example, the Jatapu River area—the most depauperate area 

when considering number of species—showed a significant contribution for the overall beta 

diversity pattern. These results show the importance of spatially replicated snake surveys and 

corroborate Neckel-Oliveira & Gordo (2010) and Bernarde et al. (2012, 2013) in showing that 

although many snake species are widely distributed in the Amazonian biome, only a small 

proportion of the species occur—or are detected—in each locality. However, it is important to 

note that the high substitution of snake species in the sampled areas could be related to the 

broad spatial scale of our study (Soininen et al. 2017). This is because environmental variation 

increases with geographic scale (Heino et al. 2015).  

The most abundant species (n=44), which was responsible for dominance in two of the 

six localities, was the common lancehead (Bothrops atrox). This species is widely distributed 

throughout the Amazon Basin and has been reported as the most frequently sampled species in 

Amazonian snake surveys (Oliveira & Martins 2001, Fraga et al. 2011, Masseli et al. 2019). 

Corallus hortulanus and Imantodes cenchoa were other species with high abundance in this 

study. Within the genus Corallus, C. hortulanus has the largest geographic distribution (pan 

South American) and is the most abundant species of the genus. This is probably due to the fact 

that they prey on a wide variety of animals, using diversity of hunting tactics (Henderson & 

Pauers 2012). Imantodes cenchoa is distributed from the east coast of Mexico to Argentina. In 

Brazil, it occurs in the north, central-west and northeast regions and is relatively abundant 

throughout Amazonia (e.g. Fraga et al. 2011). In our study the highest abundance of this species 

was in the Japurá River, however, its elevated abundance in Japurá is an artefact of sampling 
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since on one night we collected a reproductive aggregation of one female and four males (Doan 

& Arriaga 1999, Prudente & Santos-Costa 2005). Many of the less abundant species of snakes 

registered in this study were singletons with poorly known natural histories and distributions 

(e.g., Pseudoboa martinsi) or species with secretive habits and patchy geographic distributions 

(e.g., Micrurus avery, Micrurus l. lemniscatus) (Luiz et al. 2018, Prudente et al. 2018, Martins 

& Oliveira 1999). These characteristics explain their low occurrence in faunistic surveys (e.g. 

Masseli et al. 2019).  

The TCS was the method that most frequently registered individuals in the study areas 

(44.1% of the total), sampling 40 species (57.1%). The following species were recorded only 

by this method: Anilius scytale, Corallus caninus, Rhinobothryum lentiginosum, Atractus major, 

Erythrolamprus aesculapii aesculapii, Helicops angulatus, Helicops leopardinus, Hydrops 

triangularis, Imantodes lentifurus, Oxyrhopus occipitalis, Oxyrhopus petolarius digitalis, 

Micrurus averyi and Micrurus surinamensis. Typically, TCS is the method that registers the 

greatest number of species (Avila-Pires et al., 2007) and this pattern is observed in surveys 

conducted in Amazonia (Duellman 1978, França & Venâncio 2010, Prudente et al. 2010, 

Pantoja & Fraga 2012, Waldez et al. 2013, Maynard et al. 2016). Arboreal and aquatic snake 

species are almost exclusively registered by this method (Avila-Pires et al. 2007, Prudente et al. 

2010). 

The pitfall traps captured 28 individuals (11.2%) representing 17 species (24.2%). The 

low rate of snake capture by this technique was expected. Greenberg et al. (1994) reported that 

PIT captured fewer species, but sampling with complementary techniques is highly 

recommended to obtain a better representation of the local fauna (Cechin & Martin 2000, Avila-

Pires et al. 2007), since individual techniques do not sample all environments or even all 

organisms in an environment. PIT mainly captures semifossorial and highly camouflaged 

terrestrial species, as observed in the present study where the species Amerotyphlops reticulatus, 

Atractus latifrons, Bothrops brazili, Micrurus paraensis, Pseudoboa martinsi, Taeniophallus 

brevirostris and Taeniophallus aff. occipitalis were recorded only by this method. Most of these 

species have secretive habits and high camouflage capacity which also makes them less 

detectable by visual search. 

The OET and OE, although not used for comparisons because they were not 

standardized, contributed 17 species sampled exclusively by these methods. The OET method 

was the only one that recorded Boa constrictor, Eunectes murinus, Chironius exoletus, Oxybelis 

aeneus, Oxybelis fulgidus, Drepanoides anomalus, Helicops tapajonicus, Philodryas 

georgeboulengeri and Pseudoboa newiedii, while OE was the only method to record Spilotes 

pullatus pullatus, Apostolepis aff. nigrolineata, Taeniophallus nicagus, Xenodon 



 35 

rhabdocephalus rabdocephalus, Xenodon severus, Micrurus lemniscatus lemniscatus, 

Trilepida macrolepis and Lachesis muta. These results corroborate other herpetofaunal studies 

in which OE and OET constitute complementary methods to TCS and PIT registering species 

that are not easily recorded using these last two methods (Macedo et al. 2008, Turci & Bernarde 

2008). 

In conclusion, Amazonia is highly diverse with 189 broadly distributed snake species 

known from the Brazilian portion of the biome, however, this number is likely an underestimate. 

In many taxonomic groups “widely distributed” taxa in reality are distinct lineages or species 

often structured by areas of endemism or ecoregions (e.g. Schultz et al. 2016). The existence of 

this greater-than-expected diversity of snakes is supported by the collection of at least 3 groups 

of individuals that could not be identified to the species level, i.e. were morphologically distinct 

from any known described species, and the high rate of species substitution of species in the 

local assemblages (72.5% of beta diversity explained by species turnover). These observations 

and conclusions only reinforce the conclusions of Fraga et al. (2014) and Guedes et al. (2018) 

that Amazonia has a high potential to contain still-to-be-discovered and described species, and 

parallel observations in other Amazonian herps (e.g. Carminer et al. 2017, Muniz et al. 2018, 

Bittencourt et al. 2019). Our results further highlight the importance of standardized faunal 

surveys in less well sampled areas in the Amazonian biome. 
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Apêndice I 

 

Data availability: Voucher specimens collected at the study sites. 

Jatapu River: Atractus latifrons (CZPB-RP 955); Bothrops atrox (CZPB-RP 914); 

Erythrolamprus reginae semilineatus (INPA-H 31967, 31968); Helicops hagmanni (CZPB-RP 

– 897, 917); Leptodeira annulata annulata (CZPB-RP 892); Oxyrhopus vanidicus (CZPB-RP 

887, 891); Pseudoboa coronata (CZPB-RP 910); Siphlophis cervinus (CZPB-RP 893); Spilotes 

pullatus pullatus (CZPB-RP 924); Taeniophallus nicagus (CZPB-RP 874). 

Negro River: Anilius scytale (CZPB-RP 866); Atractus latifrons (CZPB-RP 952); Atractus 

torquatus (CZPB-RP 954); Bothrops atrox (CZPB-RP 720, 721, 730, 754, 755); Chironius 

multiventris (INPA-H31675); Chironius scurrulus (CZPB-RP 870); Corallus hortulanus 

(CZPB-RP 871, 872); Drymoluber dichrous (CZPB-RP 923); Erythrolamprus aesculapii 

aesculapii (CZPB-RP 864, 865); Helicops angulatus (CZPB-RP – 888); Helicops hagmanni 

(CZPB-RP – 913); Micrurus langsdorffii  (CZPB-RP – 867, 911); Oxyrhopus formosus (CZPB-

RP 931); Phrynonax polylepis (CZPB-RP – 886, 920, INPA-H31674); Pseudoboa coronata 

(CZPB-RP 869, INPA-H31678); Pseudoboa martinsi (INPA-H 31580); Siphlophis compressus 

(CZPB-RP 889); Tantilla melanocephala (CZPB-RP – 793). 

Purus River: Amerotyphlops reticulatus (CZPB-RP – 915, 918, 919, 922); Atractus torquatus 

(CZPB-RP 948, 950); Bothrops atrox (CZPB-RP 890); Bothrops bilineatus smaragdinus 

(CZPB-RP 772, INPA-H 31563); Chironius fuscus (CZPB-RP 873, 921); Chironius 

multiventris (CZPB-RP 895, 896, 898); Corallus hortulanus (CZPB-RP 876, 877, INPA-

H31676); Drepanoides anomalus (CZPB-RP 769); Drymoluber dichrous  (CZPB-RP 935); 

Epicrates cenchria (INPA-H 31673); Erythrolamprus typhlus typhlus (CZPB-RP 909, INPA-

H 31679); Imantodes cenchoa (CZPB-RP 882); Lachesis muta (INPA-H31672); Leptodeira 

annulata annulata (CZPB-RP 881, 894); Micrurus hemprichii hemprichii (CZPB-RP 885); 

Micrurus langsdorffii (CZPB-RP 879); Micrurus spixii spixii (INPA-H31677); Siphlophis 

compressus (CZPB-RP 880); Spilotes sulphureus sulphureus (CZPB-RP 926); Taeniophallus 

occipitalis (CZPB-RP 875, 912); Xenopholis scalaris (CZPB-RP 878, 883, 884). 
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Tapajós River: Boa constrictor constrictor (CZPB-RP 621); Bothrops atrox (CZPB-RP 722-

727, 729, 732-734, 736, 739, 741, 748-750, 752, 753, 756-759, 861); Chironius exoletus 

(INPA-H31675); Chironius fuscus (CZPB-RP 801); Chironius scurrulus (CZPB-RP 925); 

Corallus hortulanus (CZPB-RP 760, 762, 928); Drymoluber dichrous (CZPB-RP 804, 860); 

Epicrates cenchria (CZPB-RP 858); Helicops tapajonicus (CZPB-RP – 795-797, 799, 959); 

Imantodes cenchoa (CZPB-RP 807-809); Leptodeira annulata annulata (CZPB-RP 805, 806); 

Mastigodryas boddaerti boddaerti (CZPB-RP 792, 794, 798); Micrurus hemprichii hemprichii 

(CZPB-RP 814, 816, 817); Micrurus paraenesis (CZPB-RP 815), Micrurus spixii spixii 

(CZPB-RP 812, 813), Oxybelis fulgidus (CZPB-RP 789); Oxybelis aeneus (CZPB-RP 863); 

Phrynonax polylepis (CZPB-RP 791); Pseudoboa neuwiedii (CZPB-RP 803); Siphlophis 

compressus (CZPB-RP 862); Spilotes pullatus pullatus (CZPB-RP 790, 811); Spilotes 

sulphureus sulphureus (CZPB-RP 929); Taeniophallus occipitalis (CZPB-RP 868); Tantilla 

melanocephala (CZPB-RP – 800, 802).   

Trombetas River: Anilius scytale (CZPB-RP 957); Bothrops atrox (CZPB-RP 719, 742-747); 

Chironius multiventris (CZPB-RP 856); Corallus hortulanus (CZPB-RP 761, 763-768, 771, 

831, 857, 932); Corallus caninus (CZPB-RP 854, 930); Dipsas catesbyi (CZPB-RP 837, 838); 

Erythrolamprus pygmaeus (CZPB-RP 818, 822, 823); Erythrolamprus reginae semilineatus 

(CZPB-RP 821); ); Erythrolamprus typhlus typhlus (CZPB-RP 819, 826, 828, 832, 841); 

Helicops angulatus (CZPB-RP – 825, 833); Helicops leopardinus (CZPB-RP – 827, 835); 

Imantodes cenchoa (CZPB-RP 775); Leptodeira annulata annulata (CZPB-RP 840); Leptophis 

ahaetulla ahaetulla (CZPB-RP 829, 855);  Micrurus averyi (CZPB-RP 839); Micrurus 

lemniscatus lemniscatus (CZPB-RP 842); Micrurus spixii spixii (CZPB-RP 843); Micrurus 

surinamensis (CZPB-RP 836); Oxyrhopus formosus (CZPB-RP 830); Phrynonax polylepis 

(CZPB-RP – 933); Rhinobothryum lentiginosum (CZPB-RP – 824); Siphlophis compressus 

(CZPB-RP 773); Spilotes sulphureus sulphureus (CZPB-RP 934); Taeniophallus aff. 

occipitalis (CZPB-RP 820); Tantilla melanocephala (CZPB-RP – 834). 

Japurá: Atractus major (CZPB-RP 953); Atractus torquatus (CZPB-RP 949, 951); Bothrops 

atrox (CZPB-RP 728, 731, 735, 737, 738, 740, 751); Bothrops brazili (CZPB-RP 899); 

Bothrops taeniatus (CZPB-RP 844, 845); Corallus hortulanus (CZPB-RP 770); Dipsas 

catesbyi (CZPB-RP 778, 847, 848); Erythrolamprus reginae semilineatus (CZPB-RP 905, 

906); Erythrolamprus typhlus typhlus (CZPB-RP 900); Helicops angulatus (CZPB-RP – 774, 

779); Hydrops triangularis (CZPB-RP – 903); Imantodes cenchoa (CZPB-RP 776, 777, 783-

788); Imantodes lentiferus (CZPB-RP 850, 916); Micrurus langsdorffii (CZPB-RP 902, 907); 

Oxyrhopus occipitalis (CZPB-RP 958); Oxyrhopus petolarius digitalis (CZPB-RP 782, 849, 

908); Oxyrhopus vanidicus (CZPB-RP 780); Philodryas georgeboulengeri (CZPB-RP 956); 
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Phrynonax polylepis (CZPB-RP – 810); Siphlophis cervinus (CZPB-RP 851); Siphlophis 

compressus (CZPB-RP 846, 852); Taeniophallus brevirostris (CZPB-RP 901); Trilepida 

macrolepis (CZPB-RP 904); Xenodon rabdocephalus rabdocephalus (CZPB-RP 853);  

Xenodon severus (CZPB-RP 781). 
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Capítulo II: Vegetação e precipitação regulam a distribuição de espécies de serpentes na 

Amazônia 

Luciana Frazão, Thaís Guedes, Wellyngton Ayala, Thaís Almeida-Correa, Ana Lúcia 

Prudente, Fernanda Werneck, Diego Cisneros-Heredia, Igor L. Kaefer & Tomas Hrbek 

(A ser submetido para a revista Diversity and Distributions) 

 

Resumo 

Na região Neotropical, a Amazônia apresenta o menor número de registros de serpentes em 

relação à sua área e isso se deve não somente à baixa detectabilidade do grupo, como também 

à elevada inacessibilidade da região, os baixos investimentos em pesquisa local e a relativa 

escassez de especialistas para explorar essa imensa área. Nesse sentindo, a modelagem de 

distribuição de espécies é uma ferramenta para prever locais não acessíveis que favorecem a 

ocorrência dessas espécies. Nesse estudo verificamos quais regiões da Amazônia são mais 

adequadas para a ocorrência de 156 espécies de serpentes na Amazônia e também que fatores 

ambientais regulam estas ocorrências. As regiões com maior probabilidade de ocorrência para 

as serpentes são as regiões oeste e leste da Amazônia, sendo que vegetação e precipitação 

regulam essa adequabilidade. Compilações provenientes de bancos de dados e de coleções 

biológicas, juntamente com SDMs, têm sido amplamente utilizadas como uma forma de reduzir 

o déficit Wallaceano. Dessa forma esperamos que futuras amostragens possam ser utilizadas 

para testar a acurácia dos modelos de distribuição de serpentes aqui fornecidos. 

 

Introdução 

 

  A Amazônia representa a maior floresta tropical contínua do mundo e abriga a maior 

biodiversidade conhecida, mas o chamado déficit Wallaceano (lacunas no nosso conhecimento 

sobre a distribuição de organismos - Whittaker et al. 2005) ainda é pronunciado e dificulta o 

entendimento de questões ecológicas, biogeográficas e evolutivas para diversos grupos animais 

e vegetais (Monnet et al. 2014, Rangel et al. 2015), e consequentemente dificulta o 

estabelecimento de políticas eficientes de conservação para as espécies (Diniz-Filho et al. 

2013, Redding et al. 2014, Forest et al. 2015). 

As florestas tropicais são conhecidas por abrigarem uma alta diversidade de serpentes 

(Bernarde et al. 2012, Fraga et al. 2013a) e na Amazônia são conhecidas 189 espécies somente 

na Amazônia brasileira (Prudente et al. 2019). Estudos têm sido realizados com serpentes nas 

últimas décadas, sejam de distribuição (e.g. França & Venancio 2010, Bernarde et al. 2013, 

Pantoja & Fraga 2012, Fraga et al. 2013a, Vaz-Silva et al. 2015, Rodrigues et al. 2016, Fonseca 
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et al. 2019, Prudente et al. 2019), de história natural (e.g. Bernarde et al. 2012, Santos-Costa et 

al. 2015), ecológicos (e.g. França et al. 2017, Fraga et al. 2018, Prudente et al. 2018, Almeida-

Correa et al. 2019, Masseli et al. 2019, Piatti et al. 2019) e filogenéticos (e.g. Figueroa et al. 

2016, Hamdan et al. 2017, Gibbs et al. 2018). Apesar disso, o conhecimento sobre serpentes na 

Amazônia ainda é incipiente quando comparado com outros grupos da herpetofauna e muitas 

espécies ainda são pouco conhecidas com relação a informações básicas que permanecem 

incompletas, como dados de distribuição e ecologia (Guedes et al. 2018, Prudente et al. 2019), 

principalmente daquelas espécies que são raras ou que ocorrem em apenas um determinado tipo 

de ambiente. 

Isso ocorre porque as serpentes são animais de hábitos crípticos e por isso dificilmente 

detectadas, principalmente em área de vegetação densa como a Amazônia (Kéry 2002, Steen 

2010, Fraga et al. 2014). Além do mais, serpentes possuem padrões irregulares de atividade, o 

que as torna um dos grupos de répteis mais difíceis de serem estudados e particularmente 

desafiadores para desenvolver e implementar estratégias de conservação (Parker & Plummer 

1987, Durso et al. 2011). Devido a essa lacuna de informação, serpentes são consideradas 

animais amplamente distribuídos, apesar das espécies não serem sempre amostradas em todos 

os lugares (Bernarde et al. 2012) e dos estudos filogenéticos recentes (Figueroa et al. 2016, 

Hamdam et al. 2017, Gibbs et al. 2018) mostrarem que na realidade espécies amplamente 

distribuídas são complexos de espécies. 

A Amazônia é uma região ambientalmente heterogênea e sua biodiversidade varia 

consideravelmente no espaço (Ritter et al. 2018). Estudos ecológicos mostraram que mudanças 

sutis ao longo de gradientes ambientais influenciam padrões de coocorrência de serpentes em 

escala regional (Fraga et al. 2011, Almeida-Correa et al. 2019) e local (Masseli et al. 2019). O 

clima pode ser um fator importante na determinação da distribuição da biodiversidade, tanto 

em escala espacial quanto em escala temporal, e pode limitar a distribuição das espécies através 

de filtros fisiológicos, especialmente em animais ectotérmicos como é o caso das serpentes 

(Martins & Oliveira 1998, Blain et al. 2009). Como animais ectotérmicos, as serpentes são 

influenciadas por condições climáticas que afetam, em diferentes escalas, seus padrões de 

forrageamento, fecundidade e sobrevivência, limitando quando e onde uma espécie ocorre na 

paisagem (Oliveira & Martins 2001, Fraga et al. 2013b). Além do clima, fatores estruturais 

(altitude, vegetação, solo, etc.), desempenham um papel importante na estruturação da 

distribuição de espécies de plantas e animais em toda a Amazônia e para serpentes, estudos têm 

mostrado a importância da vegetação, abertura do dossel e zona ripária   na distribuição e 

estruturação das assembleias de serpentes em escalas locais (Masseli et al. 2019) e regionais 

(Fraga et al. 2011, Almeida-Correa et al. 2019).  
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Na Amazônia, estudos testando a influência de variáveis climáticas e estruturais sobre 

a distribuição das serpentes foram conduzidos em escalas locais e regionais, porém pouco se 

sabe sobre o efeito dessas variáveis sobre a distribuição de serpentes na escala ampla do bioma 

(e.g., Cavalheri et al. 2015). Entender o papel de variáveis ambientais e estruturais na 

distribuição das espécies é crucial, (Moreno-Rueda et al. 2009, Reading et al. 2010, Nori et al. 

2013, Wu 2016, Terribilie et al. 2018) face a perda de habitats, causada principalmente pelo 

desmatamento, e também o aquecimento global que tem alterado distribuição de algumas 

espécies, incluído serpentes (Penman et al. 2010, Wu 2016), restringindo distribuições (Penman 

et al. 2010, Terribile et al. 2018) e promovendo declínios populacionais drásticos (Reading et 

al. 2010).  

Dessa forma, o objetivo desse trabalho foi utilizar dados de distribuição de espécies de 

serpentes Amazônicas para, por meio ferramentas de modelagem de distribuição de espécies 

(SDM) testar: 1) Se a adequabilidade de habitat é homogênea ao longo da Amazônia e caso não 

seja, identificar as áreas mais adequadas e 2) Quais variáveis ambientais mais contribuem para 

a adequabilidade de habitat para serpentes na Amazônia.  

 

Material e Métodos 

 

Área de Estudo 

O bioma Amazônia abrange cerca de 7 milhões de km2 (Fig. 1) cobertos, 

predominantemente, por floresta tropical úmida densa (Hansen et al. 2013). O clima é tropical 

úmido equatorial, podendo ser Af (tropical úmido) ou Am (tropical de monsões) de acordo com 

a classificação de Köppen-Geiger (Kottek et al. 2006), com precipitação anual variando de 

1.500 a 3.000 mm e temperatura média de 27,9 °C durante a época seca a 25,8 °C na época de 

chuvas. A umidade relativa é alta com média de 88% na época de chuva e 77% na época seca 

(Bastos 1972, Radambrasil 1976, 1977, Embrapa 1983, Parrota et al. 1995, Goulding et al. 

2003, Peel et al. 2007, Silva et al. 2008, Morato el al. 2018). 

Diferentes tipos de vegetação podem ser encontrados na Amazônia: 1) florestas de terra 

firme (Falesi 1984); 2) várzeas (Junk et al. 1989); 3) igapós (Junk et al. 2011) e 4) áreas 

naturalmente abertas, como campinas e capoeiras (Fine et al. 2006). Tais habitats distintos 

desempenham papel importante na estruturação da distribuição de espécies de plantas e animais 

em toda a Amazônia (Gibbs et al. 2018). 

 

Dados de distribuição das serpentes amazônicas 
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Os dados de distribuição (coordenadas) de serpentes no bioma Amazônia foram os 

disponibilizados por Thaís Guedes e são uma parte dos dados utilizados por Guedes et al. 2018, 

complementados com dados da literatura e dados de coleta de campo realizadas durante quatro 

anos (2011-2014) nas áreas do Rio Jatapú, Negro, Purus, Tapajós, Trombetas e Japurá (Tabela 

01), por meio de coletas padronizadas (Pitfall traps e Procura Visual Limitada por Tempo) e 

coletas por terceiros e encontros ocasionais, realizadas pelo Projeto Sisbiota BioPHAM/CNPq 

(563348/2010). 

 

Tabela 1: Localização geográfica de cada uma das áreas amostradas pelo Projeto Sisbiota na Amazônia brasileira. 

Áreas Margem Coordenadas 

Rio Jatapu  
Right 58°11'24" W;02°01'31" S 

Left 58°15'21" W;01°55'53" S 

Rio Negro  
Right 64°53'30,4" W; 00°35'15,5" S 

Left 64°47'12,98" W; 00°23'57,58" S 

Rio Purus 
Right 63°13'2,4" W; 05°41'37,1" S 

Left 62°58'10,1" W; 04°58'0,2" S 

Rio Tapajós 
Right 55°11'6,3" W; 03°20'39,2" S 

Left 55°19'19,8" W; 03°18'54,36" S 

Rio Trombetas  
Right 56°47' 35,80" W; 01° 27' 16,48" S 

Left 56°46' 8,50" W; 01°25' 55,92" S 

Rio Japurá 
Right 69°01'46,3" W; 01°50'46,1" S 

Left 69°07'42,1" W; 01°43'7,7" S 

 

 Os registros incluídos foram georreferenciados usando o Sistema de Posicionamento 

Global (Global Position System, GPS) com uma acurácia entre 10 e 20 metros. Registros com 

múltiplas observações da mesma espécie e no mesmo lugar foram tratados como única amostra. 

A base de dados usada nas análises soma 17.138 registros totais, dos quais 9.950 são localidades 

únicas. Foram obtidos dados satisfatórios (mais do que cinco registros por espécie, de acordo 

com Hernandez et al. 2006, Peterson et al. 2007) de distribuição para 161 das 225 espécies de 

serpentes com ocorrência reportada para a Amazônia (Figura 1). 
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Figura 1: Dados de ocorrência de 225 espécies de serpentes levantados em museus de história natural e coleções 

científicas, bases de dados públicas, artigos científicos e trabalhos de campo, distribuídos pelo bioma amazônico. 

 

Variáveis ambientais 

 Foram utilizadas 19 variáveis bioclimáticas obtidas na plataforma WorldClim 2.0 (Fick 

& Hijmans 2017) (disponível em: http://www.worldclim.org/com). Também inserimos como 

variáveis camada topográfica SRTM (The Shuttle Radar Topography Mission, Farr et al. 2007), 

índice de aridez global, potencial de evapotranspiração (Trabucco & Zomer 2009), e cobertura 

vegetal relativa (Hansen et al. 2013). Consideramos este conjunto de variáveis de alta relevância 

para as serpentes, baseados nos dados disponíveis e no conhecimento sobre ecologia e fatores 

que afetam a distribuição e riqueza das espécies (e.g., Di Cola et al. 2008, Mullin & Seigel 

2009, Zanella & Cechin 2009) (Tabela 1). A relevância biológica das variáveis foi avaliada 

considerando o hábito da espécie e a contribuição das variáveis em MDS preliminares usando 

o teste de Jackknife (Phillips et al. 2009). Esse método avalia a contribuição de cada variável 

para o desempenho dos modelos através da construção de modelos com cada variável isolada e 

depois removendo cada uma das variáveis por vez. Para observar a importância das variáveis 

individualmente nos modelos de distribuição das espécies, construímos um gráfico com a 

frequência (%) dos valores de percentual de contribuição e permutação das variáveis para as 

espécies de serpentes amostradas. 

 Utilizamos correlação de Pearson, para testar o grau de interdependência entre variáveis 

e eliminar aquelas variáveis altamente correlacionadas do modelo. Dentre os pares de variáveis 

auto correlacionadas (>0,75) utilizamos apenas uma variável dos modelos com intenção de 
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deixar o conjunto mais heterogêneo possível. Ao final do teste de correlação 13 variáveis foram 

validadas como independentes e empregadas nos modelos (Tabela 2).  As variáveis foram 

padronizadas com a resolução de cinco arc minutos (~8,3 km2 no Equador) por célula na 

extensão do bioma Amazônia. Essa resolução é considerada adequada para serpentes, uma vez 

que abriga a área de vida de espécies da família Boidae (entre 5 e 8 km2), consideradas as 

maiores serpentes viventes, e portanto com as maiores áreas de vida em potencial, uma vez que 

nas serpentes tamanho corporal e área de vida são correlacionados (Puente-Rolón & Bird-Picó 

2004). 

 

Tabela 2: Variáveis bioclimáticas utilizadas para elaborar os modelos de distribuição de espécies de serpentes na 

Amazônia. 

Variável Código 

Média da amplitude diurna  BIO 02 

Isotermalidade BIO 03 

Temperatura mínima do mês mais frio BIO 06 

Amplitude da temperatura anual BIO 07 

Precipitação do mês mais úmido BIO 13 

Precipitação do mês mais seco BIO 14 

Sazonalidade de precipitação BIO 15 

Precipitação do período mais quente BIO 18 

Precipitação do período mais frio BIO 19 

Índice de aridez global IAG 

Potencial de evapotranspiração PET 

Cobertura vegetal C_VEG 

Altitude STRM 

 

Modelos de Distribuição de Espécies 

 A partir dos dados de ocorrência e das variáveis ambientais selecionadas, foram 

elaborados modelos de distribuição para cada espécie de serpente amostrada utilizando o 

algoritmo MaxEnt 3.3.3k (Phillips et al. 2006) com o pacote “dismo” (Hijmans et al. 2017) 

implementado na linguagem R (R Core Team 2019). MaxEnt gera previsões a partir de dados 

de presença, com base no princípio da entropia máxima, que assume que a melhor aproximação 

para uma distribuição de probabilidade desconhecida é aquela que satisfaz qualquer restrição à 

sua distribuição (Phillips et al. 2006, Elith et al. 2011). Devido à escassez de estudos de longo 

prazo que coletam dados confiáveis de ausência para espécies, MaxEnt é um algoritmo 
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adequado e amplamente utilizado, sendo considerado mais robusto que outros métodos para 

gerar modelos a partir de um número reduzido de pontos de ocorrência (Elith et al. 2011), como 

ocorre para muitas espécies de serpentes amazônicas. 

Para regular a parametrização dos modelos gerados para cada espécie utilizamos um 

método que automatiza a seleção dos parâmetros features (ajuste das funções aos conjuntos de 

dados em diversas escalas de complexidade) e β (regularizador dos parâmetros), através do 

pacote ENMeval (Muscarella et al. 2014). O pacote utiliza todas as combinações possíveis de 

parâmetros e calcula o valor de AIC (Akaike Information Criterion) e suas derivações (⌂AIC, 

peso AIC) para cada modelo. O AIC tem maior capacidade de avaliar o tipo de modelo do que 

métricas dependentes de AUC, area under the receiver operating characteristic curve (Lobo 

et al. 2008, Warren & Seifert 2011) e menores valores de ⌂AIC indicam os melhores modelos. 

Foi escolhido para cada espécie o modelo com menor valor de ⌂AIC. 

 

Avaliação da acurácia do modelo 

Os modelos foram executados 20 vezes de forma independente utilizando o método de 

validação cruzada. Em cada réplica foram divididos 75% dos dados de ocorrência para a 

calibração dos modelos (treino) e os outros 25% para avaliação (teste). O desempenho foi 

avaliado através do AUC, uma métrica independente de um único limiar de probabilidade que 

quantifica o grau em que o modelo identifica acuradamente dados de presença de espécies em 

comparação ao acaso (Lobo et al. 2008). Ao final foi calculada a média dos AUCs e das 

superfícies de adequabilidade entre as 20 corridas independentes. Valores de AUC menores do 

que 0,5 indicam modelos com distribuição iguais ao acaso, valores entre 0,5-0,7 indicam 

modelos com habilidade de predição fraca, valores entre 0,7–0,9 indicam modelos com 

habilidade moderada de predição e valores de AUC maiores que 0,9 indicam modelos com uma 

forte habilidade de predição (Hemsing 2010). Foram gerados mapas de distribuição potencial 

das espécies, com cada pixel representando adequação de 0 (representando condições 

inadequadas) a 1 (adequação máxima) (Phillips et al. 2006). Posteriormente esses mapas foram 

sobrepostos e foram calculadas as médias dos valores de adequabilidade total, utilizando a 

linguagem R (R Core Team 2019), de forma que pudéssemos obter um mapa com o padrão de 

adequabilidade geral para serpentes na Amazônia. 

 

Resultados 

 

 Das 225 espécies de serpentes com distribuição levantadas para este estudo, 156 

seguiram os critérios para as análises de modelagem de distribuição de espécies (Material 
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Suplementar – Figuras S1 – S26). Em média, a performance dos modelos foi boa (AUCTraining 

= 0,86 e AUCTest = 0,83) com valores de AUC variando de 0,63 – 0,99, sendo que apenas duas 

espécies (1,2%) apresentaram modelos com habilidade de predição fraca (Trilepida macrolepis 

- AUCTraining = 0,63 e Philodryas patagoniensis - AUCTraining = 0,66). A maioria das espécies 

de serpentes (71,2%) apresentaram modelos com habilidade de predição moderada e o restante 

das espécies (27,6%) apresentaram modelos com habilidade forte de predição (AUCTraining 

>0,9), sendo que as espécies que tiveram melhor predição de distribuição foram Helicops 

apiaka, Eunectes deschauenseei e Phimophis guianensis, cada uma com AUCTraining = 0,99. Na 

Tabela 2 apresentamos todos os valores de AUC para as espécies de serpentes utilizadas nos 

modelos de distribuição de espécies. 

 

Tabela 3: Valores de AUC de treino (AUCTraining) e AUC de teste (AUCTest) para 156 espécies de serpentes 

amazônicas.  

Espécie 
AUC 
Training 

AUC 
Test 

Espécie 
AUC 
Training 

AUC 
Test 

Helicops apiaka 0,99 0,99 Micrurus filiformis 0,86 0,84 

Eunectes deschauenseei 0,99 0,99 Boa constrictor 0,86 0,82 

Phimophis guianensis 0,99 0,99 Hydrodynastes bicinctus 0,86 0,86 

Micrurus nattereri 0,98 0,98 Micrurus paraensis 0,85 0,83 

Atractus trilineatus 0,98 0,96 Bothrops atrox 0,85 0,83 

Bothrops marajoensis 0,98 0,97 Siphlophis compressus 0,85 0,83 

Trilepida dimidiata 0,98 0,91 Dipsas pavonina 0,85 0,82 

Micrurus ornatissimus 0,97 0,97 Clelia clelia 0,85 0,84 

Chironius laurenti 0,97 0,92 Atractus snethlageae 0,85 0,81 

Bothrops mattogrossensis 0,97 0,95 Atractus caxiuana 0,85 0,84 

Erythrolamprus dorsocorallinus 0,97 0,95 Corallus caninus 0,85 0,84 

Atractus alphonsehogei 0,97 0,87 Oxyrhopus petolarius 0,85 0,83 

Thamnodynastes lanei 0,96 0,95 Erythrolamprus reginae 0,85 0,83 

Micrurus putumayensis 0,96 0,92 Spilotes pullatus 0,85 0,83 

Micrurus narduccii 0,96 0,95 Xenodon rabdocephalus 0,84 0,82 

Epicrates maurus 0,95 0,89 Chironius exoletus 0,84 0,83 

Atractus emmeli 0,95 0,94 Chironius fuscus 0,84 0,82 

Phalotris nasutus 0,95 0,93 Drymoluber dichrous 0,84 0,81 

Atractus poeppigi 0,95 0,94 Erythrolamprus aesculapii 0,84 0,80 

Pseudoboa neuwiedii 0,95 0,93 Oxyrhopus occipitalis 0,84 0,82 
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Oxyrhopus vanidicus 0,95 0,93 Micrurus hemprichii 0,84 0,83 

Atractus collaris 0,94 0,93 Leptophis ahaetulla 0,84 0,82 

Atractus elaps 0,94 0,93 Taeniophallus brevirostris 0,84 0,81 

Micrurus langsdorffi 0,94 0,93 Drepanoides anomalus 0,84 0,82 

Helicops trivittatus 0,94 0,90 Atractus natans 0,84 0,85 

Amerotyphlops minuisquamus 0,93 0,90 Pseudoboa coronata 0,84 0,81 

Micrurus albicinctus 0,93 0,87 Eunectes murinus 0,83 0,82 

Lygophis meridionalis 0,93 0,91 Erythrolamprus miliaris 0,83 0,81 

Erythrolamprus almadensis 0,93 0,90 Helicops angulatus 0,83 0,81 

Siagonodon septemstriatus 0,93 0,93 Xenodon severus 0,83 0,79 

Atractus albuquerquei 0,93 0,91 Mastigodryas moratoi 0,83 0,87 

Mastigodryas bifossatus 0,93 0,89 Imantodes lentiferus 0,83 0,80 

Helicops hagmanni 0,92 0,90 Oxybelis aeneus 0,83 0,80 

Helicosp polylepis 0,92 0,91 Erythrolamprus typhlus 0,83 0,76 

Micrurus scutiventris 0,92 0,91 Oxyrhopus melanogenys 0,83 0,81 

Helicosp pastazae 0,92 0,93 Erythrolamprus pygmaeus 0,82 0,81 

Micrurus annellatus 0,92 0,90 Philodryas argentea 0,82 0,79 

Apostolepis pymi 0,92 0,88 Anilius scytale 0,82 0,80 

Atractus torquatus 0,92 0,88 Mastigodryas boddaerti 0,82 0,77 

Apostolepis nigrolineata 0,91 0,88 Bothrops bilineatus 0,82 0,80 

Pseudoboa nigra 0,91 0,89 Dipsas indica 0,82 0,80 

Taeniophallus nicagus 0,91 0,90 Micrurus spixii 0,82 0,78 

Bothrocophias microphthalmus 0,91 0,90 Dipsas catesbyi 0,82 0,81 

Psomophis joberti 0,90 0,71 Epicrates cenchria 0,82 0,81 

Taeniophallus quadriocellatus 0,90 0,83 Chironius multiventris 0,82 0,79 

Ninia hudsoni 0,90 0,84 Xenopholis scalaris 0,81 0,78 

Taeniophallus occipitalis 0,90 0,87 Philodryas viridissima 0,81 0,78 

Bothrocophias hyoprora 0,90 0,88 Micrurus collaris 0,81 0,73 

Bothrops moojeni 0,90 0,93 Leptodeira annulata 0,81 0,78 

Philodryas georgeboulengeri 0,90 0,86 Corallus batesii 0,81 0,77 

Siphlophis cervinus 0,90 0,88 Oxybelis fulgidus 0,81 0,78 

Dipsas bucephala 0,90 0,87 Erythrolamprus breviceps 0,80 0,72 

Oxyrhopus trigeminus 0,89 0,87 Tantilla melanocephala 0,80 0,76 

Micrurus averyi 0,89 0,87 Drymarchon corais 0,80 0,77 

Drymobius rhombifer 0,89 0,83 Helicops leopardinus 0,79 0,76 
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Chironius carinatus 0,89 0,88 Bothrops taeniatus 0,79 0,74 

Bothrops brazili 0,89 0,85 Dendrophidion dendrophis 0,79 0,72 

Erythrolamprus cobella 0,89 0,85 Phrynonax poecilonotus 0,79 0,72 

Pseudoeryx plicatilis 0,89 0,87 Rhinobothryum lentiginosum 0,79 0,72 

Atractus major 0,88 0,87 Lachesis muta 0,78 0,74 

Erythrolamprus oligolepis 0,88 0,84 Epicrates crassus 0,78 0,63 

Erythrolamprus taeniogaster 0,88 0,85 Atractus schach 0,78 0,72 

Erythrolamprus poecilogyrus 0,88 0,84 Xenodon merremii 0,78 0,76 

Hydrodynastes gigas 0,88 0,86 Micrurus remotus 0,78 0,62 

Hydrops martii 0,88 0,86 Spilotes sulphureus 0,77 0,75 

Amerotyphlops reticulatus 0,87 0,83 Siphlophis worontzowi 0,77 0,71 

Chironius scurrulus 0,87 0,85 Philodryas olfersii 0,77 0,66 

Pseudoboa martinsi 0,87 0,86 Phrynonax polylepis 0,76 0,71 

Amerotyphlops brongersmianus 0,87 0,81 Corallus hortulanus 0,76 0,73 

Oxyrhopus formosus 0,87 0,85 Micrurus surinamensis 0,76 0,71 

Crotalus durissus 0,87 0,80 Chironius flavolineatus 0,76 0,69 

Atractus latifrons 0,87 0,83 Oxyrhopus rhombifer 0,74 0,72 

Hydrops triangularis 0,86 0,85 Apostolepis nigroterminata 0,74 0,74 

Epictia tenella 0,86 0,82 Sibon nebulatus 0,72 0,67 

Micrurus lemniscatus 0,86 0,84 Phrynonax sexcarinatus 0,72 0,74 

Imantodes cenchoa 0,86 0,84 Dipsas variegata 0,71 0,68 

Drymoluber brazili 0,86 0,68 Philodryas patagoniensis 0,67 0,55 

Thamnodynastes pallidus 0,86 0,82 Trilepida macrolepis 0,64 0,49 

 

Áreas mais propícias à ocorrência de serpentes dominaram principalmente os extremos 

oeste e leste da Amazônia. A região com a menor adequabilidade para as espécies foi a sudeste 

(Figura 2). Os mapas de adequabilidade mostram que muitas espécies apresentam distribuição 

potencial restrita (Figura S1 – S26), mesmo sendo consideradas como espécies amplamente 

distribuídas, como é o caso de Atractus major e Hydrops martii (Figura S3 e S14). Algumas 

espécies, como por exemplo Atractus caxiuana e Bothrops moojeni, apesar de terem poucos 

registros de ocorrência, apresentam ampla distribuição potencial (Figura S3 e S5). 
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Figura 2: Mapa de adequabilidade média de habitat para as serpentes amazônicas. Áreas com maiores 

probabilidades de ocorrência de espécies de serpentes se concentram nos extremos oeste e leste da Amazônia. 

 

A análise da frequência de importância das variáveis escolhidas para os SMDs de 

serpentes amazônicas mostrou que a cobertura vegetal (C_VEG) foi a variável mais 

frequentemente importante para a modelagem da maioria das espécies (N=49), correspondendo 

a uma frequência de importância de 31,41%. A segunda variável com maior contribuição para 

os SMDs foi a precipitação do mês mais seco (BIO 14 – 28,84%), seguida por precipitação do 

período mais frio (BIO 19 – 11,53%), temperatura mínima do mês mais frio (BIO 6 – 8,33%), 

altitude (STRM – 7,05%), sazonalidade de precipitação (BIO 15 – 5,12%), precipitação do 

período mais quente (BIO 18 – 3,84%), média da amplitude diurna (BIO 2 – 1,28%), amplitude 

da temperatura anual (BIO 7 – 1,28%), índice de aridez global (IAG – 0,64%), potencial de 

evapotranspiração (PET – 0,64%), isotermalidade (BIO 3 – 0%) e precipitação do mês mais 

úmido (BIO 13 – 0%) (Figura 3). 
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Figura 3: Frequência relativa (%) de importância de cada variável utilizada na modelagem de distribuição para a 

riqueza de serpentes na Amazônia. Para acrônimos, ver Tabela 1. 

 

Discussão 

As serpentes amazônicas apesar de serem consideradas amplamente distribuídas, de 

modo geral apresentam distribuições potenciais geograficamente restritas dentro do bioma. As 

regiões com melhor adequabilidade média de habitat para as serpentes são os extremos leste e 

oeste da Amazônia, sendo que a cobertura vegetal e precipitação modulam essa adequabilidade. 

As regiões da Amazônia com maior adequabilidade para as serpentes foram a leste (área 

de endemismo Belém) e a oeste (mais precisamente as áreas de endemismo de Napo e Imeri). 

A área de endemismo de Belém apresenta 101 espécies de serpentes conhecidas (Prudente et 

al. 2018), o que representa cerca de 45% das espécies estimadas para a Amazônia. Apenas 28% 

da cobertura florestal original dessa região se encontra intacta, sendo representada por 

formações naturais (floresta de palmeiras, pequenas manchas de formações abertas e savanas 

amazônicas), formações pioneiras (mangue, restinga, comunidades aluviais) e áreas alagadas 

(Almeida et al. 2014). Embora essa região tenha sido originalmente coberta predominantemente 

por formações florestais, ela apresenta fitofisionomias de vegetação aberta que abrigam uma 

fauna em grande parte distinta daquela que ocorre em habitats florestais. A maioria destas 

espécies (e.g.,  Amerotyphlops brongersmianus, Anilius scytale e Mastigodryas boddaerti) de 

vegetação aberta estão presentes também nos biomas vizinhos como o Cerrado ou Caatinga 

(por exemplo, Behling et al. 2000, Silva & Bates 2002) o que mostra a natureza historicamente 

dinâmica do contato entre esses biomas e a importância dessa área para a distribuição das 

espécies de serpentes amazônicas. 
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A região oeste da Amazônia é considerada uma das áreas prioritárias de conservação do 

mundo, devido à elevada riqueza de espécies de diferentes taxa. Esse padrão é congruente com 

os resultados encontrados para anfíbios (Bass et al. 2010, Godinho & Da Silva 2018), aves, 

mamíferos e plantas (Terborgh et al. 1990, Haugassen & Peres 2005, Steege et al. 2006). Essa 

região apresenta um clima mais estável que, combinado com solos mais ricos originados de 

sedimentos andinos, pode estar relacionado ao gradiente de diversidade oeste-leste detectado 

por alguns grupos de organismos amazônicos, como árvores e mamíferos (Hoorn et al. 2010). 

Isto sugere que um clima favorável e/ou relativamente estável pode ser um fator importante na 

diversificação, seja através de um aumento nas taxas de especiação ou numa diminuição nas 

taxas de extinção ou ambos (Cheng et al. 2013). Além disso, esta região contém algumas das 

maiores precipitações anuais da Amazônia, onde no extremo oeste da região chega até 4.000 

mm e 2.500 a 3.000 mm nas regiões mais ao leste (Brown 1987, Prance 1989, Duellman 1990, 

Bass et al. 2010), sendo este um fator importante para a distribuição das espécies de serpentes 

(Martins & Oliveira 1998). 

Nossos modelos mostram que algumas serpentes apresentam distribuição potencial 

restrita, como por exemplo as espécies Bothrocophias hyoprora e Micrurs natteri, ocorrendo 

em apenas uma ou duas áreas de endemismo. Áreas de endemismo representam unidades 

biogeográficas onde houve restrição espacial de parte de uma biota causada por um processo 

comum de isolamento (Platnick 1991). Na Amazônia, estudos têm mostrado que diversas 

espécies de primatas, lagartos, anuros e pássaros não são amplamente distribuídas na região 

(Avila-Pires 1995, Ron 2000, Ribas et al. 2012, Hamdan et al. 2017) e que elas na verdade 

constituem complexos de espécies, com ocorrência limitada nessas áreas de endemismo, 

fundamentadas pela hipótese de rios como barreira (Wallace 1852, Wiley 1988, Fernandes et 

al. 2012, Smith et al. 2014, Oliveira et al. 2017) e refúgios do Pleistoceno (Haffer 1969, 

Vanzolini & Williams 1970, Rocha & Kaefer 2019). A Amazônia não é homogênea e sim um 

mosaico de distintas áreas de endemismo separadas pelos principais rios, cada uma com suas 

próprias relações evolutivas e assembleias bióticas (da Silva et al. 2005, Ribas et al. 2012) e, 

portanto, diferentes espécies adaptadas a essas condições particulares. 

Algumas espécies (e.g., A. major, D. rhombifer e H. martii), apresentam distribuição 

potencial restrita, sendo essa menor do que a distribuição apontada pelos pontos de ocorrência, 

da mesma forma que outras espécies (A. caxiuana, A. natans e E. crassus) apresentam 

distribuição restrita de acordo com os pontos de ocorrência, porém ampla distribuição potencial. 

Isso ocorre porque a modelagem prevê a distribuição potencial das espécies baseada apenas nas 

variáveis abióticas, o que, portanto, caracteriza o nicho climático da espécie (Grinnell 1917). 

As condições ambientais atuais (temperatura, chuva e sazonalidade ambiental) limitam a 



 62 

distribuição espacial das espécies de répteis (Guisan & Hofer 2003, Santos et al. 2006, Feldman 

et al. 2015), porém interações bióticas, como competição por alimento, são reconhecidas como 

potencialmente fortes entre as serpentes simpátricas em áreas tropicais (Andreone & Luiselli 

2000, Madsen & Shine 2000, Teixeira et al. 2017), agindo sobre o padrão de coocorrência de 

espécies e, consequentemente, possivelmente afetando a estrutura de assembleias de serpentes. 

Outro fator que influencia a distribuição das espécies e que não é incorporado na modelagem 

são as barreiras físicas, como os rios. Os rios atuam como barreira geográfica para a dispersão 

das espécies, e vários estudos já demosntraram que a distribuição de espécies de diferentes 

grupos de vertebrados terrestres como aves, primatas, anfíbios e répteis (Ribas et al. 2012, 

Boubli et al. 2015, Moraes et al. 2016) é limitada pelos rios, sendo este um importante fator a 

ser incorporado em estudos usando SDMs. 

 A variável que mais contribuiu para os modelos de distribuição das espécies de serpentes 

foi a cobertura vegetal e a precipitação no mês mais seco. Ainda que a cobertura vegetal seja 

predominantemente de floresta densa, diferentes tipos de vegetação são encontrados na 

Amazônia e desempenham um papel importante na estruturação da distribuição de espécies de 

plantas e animais em toda a Amazônia, incluindo as serpentes (por exemplo, Cavalheri et al. 

2015). Espera-se que a variação na porcentagem de cobertura vegetal afete a biodiversidade, já 

que a adição de complexidade estrutural vertical aumenta o volume total de nicho disponível 

para as espécies. De fato, estudos recentes sugerem que a evolução do micro-habitat modula a 

maior parte da diversidade morfológica em serpentes (Grundler & Rabosky 2014, Esquerre & 

Keogh 2016, Alencar et al 2017) e a arborealização provavelmente resulta de pressões seletivas 

sobre caracteres morfológicos, incluindo o comprimento da cauda, o tamanho e robustez do 

corpo e a posição do coração (Lillywhite & Henderson 1993, Martins et al. 2001, Alencar et al 

2017). Indiretamente, a cobertura vegetal pode afetar a distribuição de serpentes devido a 

variação em fatores como a intensidade de luz e a disponibilidade de presas (Foley et al. 2005, 

Mayaux et al. 2005). Para as espécies arborícolas em especial (por exemplo, L. ahaetulla, C. 

batesii, O. aeneus, P. viridissima e B. bilineatus) a cobertura vegetal é um fator ainda mais 

determinante, uma vez que esta limita a habilidade de forrageio e a disponibilidade de sítios de 

repouso (Martins & Oliveira 1998). No entanto, é preciso levar em consideração que as áreas 

mais adequadas para a ocorrência de espécies em nossos modelos, são áreas próximas aos rios 

e também locais onde há desmatamento. Essas regiões apresentam maior acessibilidade, o que 

possibilita um maior encontro e registro de serpentes e causa um viés de amostragem que acaba 

sendo nos modelos de distribuição de espécies.  

 Poucas espécies são fisiologicamente equipadas para tolerar ambientes considerados 

hostis (Fraser & Currie 1996). Dessa forma a precipitação no mês mais seco funcionaria como 
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filtro para a distribuição das espécies, especialmente em animais ectotérmicos como as 

serpentes. Muitas espécies (e.g., Micrurus e Atractus spp.) possuem hábito fossorial e requisitos 

específicos de micro-habitat. Solos mais secos, causados por temperaturas mais quentes e 

precipitação reduzida, podem forçar essas espécies a cavar mais fundo no solo para encontrar 

umidade suficiente ou caçar outras presas fossoriais (Bickford et al. 2010). Se mudanças na 

umidade do solo causarem mudanças nas populações de outras espécies de presas fossoriais, 

como anfisbenas e cecílias, essas espécies provavelmente também serão afetadas uma vez que, 

em geral, as serpentes respondem fortemente às densidades de presa (Shine & Madsen 1997, 

Bickford et al. 2010, Almeida et al. 2016). Além disso, a fisiologia e ecologia das serpentes são 

fortemente dependentes de faixas específicas de variáveis climáticas, tais como temperatura 

para termorregulação e precipitação e umidade do solo para ciclos de reprodução e atividade 

de forrageio (Almeida et al. 2016, Bisneto & Kaefer 2019). 

 No Neotrópico a Amazônia apresenta o menor número de registros de serpentes em 

relação à sua área (Guedes et al. 2018) e isso se deve não somente à baixa detectabilidade do 

grupo, como também à elevada inacessibilidade da região, os baixos investimentos em pesquisa 

local e a relativa escassez de especialistas para explorar essa imensa área. Dessa forma, 

compilações provenientes de bancos de dados e de coleções biológicas, juntamente com SDMs, 

têm sido amplamente utilizadas como uma forma de reduzir o déficit Wallaceano. Esperamos 

que futuras amostragens possam ser utilizadas para testar a acurácia dos modelos de distribuição 

de serpentes aqui fornecidos. 
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Material Suplementar 

 

Figura S1: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Amerotyphlops 

brongersmianus, Amerotyphlops minuisquamus, Amerotyphlops reticulatus, Anilius scytale, Apostolepis 

nigrolineata e Apostolepis nigroterminata. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa 

adequabilidade e áreas verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies 

foram registradas. 
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Figura S2: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Apostolepis pymi, 

Atractus albuquerquei, Atractus alphonsehogei, Atractus caxiuana, Atractus collaris e Atractus elaps. Áreas 

brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S3: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Atractus emmeli, 

Atractus latifrons, Atractus major, Atractus natans, Atractus poeppigi e Atractus schach. Áreas brancas e 

laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente adequados. Os 

pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S4: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Atractus 

snethlageae, Atractus torquatus, Atractus trilineatus, Boa constrictor, Bothrocophias hyoprora e Bothrocophias 
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microphthalmus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes 

habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 

 

 

Figura S5: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Bothrops atrox, 

Bothrops bilineatus, Bothrops brazili, Bothrops marajoensis, Bothrops mattogrossensis e Bothrops moojeni. Áreas 
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brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 

 

Figura S6: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Bothrops taeniatus, 

Chironius carinatus, Chironius exoletus, Chironius flavolineatus, Chironius fuscus e Chironius laurenti. Áreas 

brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S7: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Chironius 

multiventris, Chironius scurrulus, Clelia clelia, Corallus batesii, Corallus caninus e Corallus hortulanus. Áreas 

brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S8: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Crotalus durissus, 

Dendrophidion dendrophis, Dipsas bucéfala, Dipsas catesbyi, Dipsas indica e Dipsas pavonina. Áreas brancas e 

laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente adequados. Os 

pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 

 



 85 

 

Figura S9: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Dipsas variegata, 

Drepanoides anomalus, Drymarchon corais, Drymobius rhombifer, Drymoluber brazili e Drymoluber dichrous. 

Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S10: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Epicrates cenchria, 

Epicrates crassus, Epicrates maurus, Epictia tenella, Erythrolamprus aesculapii e Erythrolamprus almadensis. 

Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S11: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Erythrolamprus 

breviceps, Erythrolamprus cobella, Erythrolamprus dorsocorallinus, Erythrolamprus miliaris, Erythrolamprus 

oligolepis e Erythrolamprus poecilogyrus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa 

adequabilidade e áreas verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies 

foram registradas. 

 



 88 

 

Figura S12: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Erythrolamprus 

pygmaeus, Erythrolamprus reginae, Erythrolamprus taeniogaster, Erythrolamprus typhlus, Eunectes 

deschauenseei e Eunectes murinus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa 

adequabilidade e áreas verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies 

foram registradas. 
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Figura S13: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Helicops 

angulatus, Helicops apiaka, Helicops hagmanni, Helicops leopardinus, Helicops trivittatus, Helicosp pastazae e 

Helicosp polylepis. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes 

habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S14: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Helicops 

trivittatus, Hydrodynastes bicinctus, Hydrodynastes gigas, Hydrops martii, Hydrops triangularis e Imantodes 

cenchoa. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S15: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Imantodes 

lentiferus, Lachesis muta, Leptodeira annulata, Leptophis ahaetulla, Lygophis meridionalis e Mastigodryas 

bifossatus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S16: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Mastigodryas 

boddaerti, Mastigodryas moratoi, Micrurus albicinctus, Micrurus annellatus, Micrurus averyi e Micrurus collaris. 

Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S17: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Micrurus filiformis, 

Micrurus hemprichii, Micrurus langsdorffi, Micrurus lemniscatus, Micrurus narduccii e Micrurus nattereri. Áreas 

brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 

 



 94 

 

Figura S18: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Micrurus 

ornatissimus, Micrurus paraensis, Micrurus putumayensis, Micrurus remotus, Micrurus scutiventris e Micrurus 

spixii. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S19: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Micrurus 

surinamensis, Ninia hudsoni, Oxybelis aeneus, Oxybelis fulgidus, Oxyrhopus formosus e Oxyrhopus melanogenys. 

Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats altamente 

adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S20: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Oxyrhopus 

occipitalis, Oxyrhopus petolarius, Oxyrhopus rhombifer, Oxyrhopus trigeminus, Oxyrhopus vanidicus e Phalotris 

nasutus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S21: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Philodryas 

argentea, Philodryas georgeboulengeri, Philodryas olfersii, Philodryas patagoniensis, Philodryas viridissima e 

Phimophis guianensis. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas 

verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S22: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Phrynonax 

poecilonotus, Phrynonax polylepis, Phrynonax sexcarinatus, Pseudoboa coronata, Pseudoboa martinsi e 

Pseudoboa neuwiedii. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas 

verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S23: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Pseudoboa nigra, 

Pseudoeryx plicatilis, Psomophis joberti, Rhinobothryum lentiginosum, Siagonodon septemstriatus e Sibon 

nebulatus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S24: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Siphlophis 

cervinus, Siphlophis compressus, Siphlophis worontzowi, Spilotes pullatus, Spilotes sulphureus e Taeniophallus 

brevirostris. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes 

habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Figura S25: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Taeniophallus 

nicagus, Taeniophallus occipitalis, Taeniophallus quadriocellatus, Tantilla melanocephala, Thamnodynastes 

lanei e Thamnodynastes pallidus. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade 

e áreas verdes habitats altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram 

registradas. 
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Figura S26: Áreas de distribuição potencial e registros de ocorrência das espécies de serpentes Trilepida 

dimidiata, Trilepida macrolepis, Xenodon merremii, Xenodon rabdocephalus, Xenodon severus e Xenopholis 

scalaris. Áreas brancas e laranjas indicam habitat inadequados e de baixa adequabilidade e áreas verdes habitats 

altamente adequados. Os pontos pretos indicam os locais em que as espécies foram registradas. 
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Capítulo III: Estimando diversidade críptica de serpentes na Amazônia por meio de 

filogenias expandidas baseadas em um modelo biogeográfico 

Luciana Frazão, Érico Polo, Igor L. Kaefer & Tomas Hrbek 

 (A ser submetido para a revista Scientific Reports) 

 

Resumo 

A identidade das espécies é uma das grandes lacunas do conhecimento da biodiversidade, 

especialmente em regiões megadiversas como na Amazônia, sendo a cripticidade das espécies 

uma das principais causas. Nos últimos anos, muitos estudos filogenéticos sobre serpentes têm 

sido publicados e mostrado que existe uma grande diversidade críptica de espécies. Apesar 

disso, as espécies de serpentes são ainda consideradas taxonomicamente únicas e amplamente 

distribuídas por áreas de floresta úmida ao longo da bacia amazônica. Nesse estudo, 

investigamos se existe variação da diversidade filogenética em assembleias de serpentes 

amazônicas baseados em modelos hipotéticos de diversificação críptica e verificamos quanto 

de é subestimada nesses modelos ao ignorar a cripticidade das espécies. Para isso utilizamos 

filogenias expandidas e modelos hipotéticos de cripticidade, baseados em uma filogenia datada 

de serpentes e também em um modelo biogeográfico de diversificação na Amazônia, as áreas 

de endemismo. Nossos resultados mostram que as serpentes não estão amplamente distribuídas 

na Amazônia e que a variação na diversidade filogenética pode ser de até 19,6% entre os 

modelos de cripticidade, sendo que a maior parte da variação está entre o norte e sul da 

Amazônia. Nesse sentido é preciso considerar a cripticidade das espécies de serpentes na 

Amazônia e incluir pelo menos os principais eventos de divergência, como o padrão norte e sul.  

Ainda não sabemos em que grau a falta de reconhecimento das espécies crípticas afeta a o 

reconhecimento de padrões biogeográficos e a conservação da biodiversidade no geral, mas 

devemos considerá-las como uma parte importante do ecossistema ao invés de um fenômeno 

raro. 

 

Introdução 

 

Estudos têm mostrado que diferentes grupos taxonômicos de vertebrados são 

considerados complexos de espécies, como primatas, lagartos, anuros e pássaros (Avila-Pires 

1995, Ron 2000, Ribas et al. 2012), caracterizados por apresentar várias linhagens evolutivas 

independentes nomeadas como uma única espécie ao longo de sua distribuição geográfica. 

Esses complexos podem apresentar espécies restritas e aparentadas entre si ocorrendo em 

diferentes áreas adjacentes delimitadas por rios (interflúvios), denominadas áreas de 
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endemismo (da Silva et al. 2005). As áreas de endemismo são fundamentadas pela hipótese de 

rios como barreira (Wallace 1852, Wiley 1988, Fernandes et al. 2012) e dos refúgios do 

Pleistoceno (Haffer 1969, Vanzolini & Williams 1970, Rocha & Kaefer 2019).  

Na hipótese de rios como barreira, sucessivos eventos de vicariância, direcionados pela 

dinâmica dos rios, isolaram a biota e promoveram especiação alopátrica (Cracraft 1985, Ribas 

et al. 2012). Dessa forma, muitos estudos têm mostrado que os grandes rios da Bacia Amazônica 

são as principais barreiras isoladoras para as comunidades atuais de animais, delineando a 

distribuição de espécies em muitos grupos de vertebrados (da Silva et al. 2005), estabelecendo 

as áreas de endemismo na Amazônia. Atualmente, com base na distribuição de aves e primatas, 

nove áreas de endemismo são reconhecidas para a Amazônia: Guiana, Imeri, Napo, Inambari, 

Rondônia, Negro, Tapajós, Xingu e Belém (da Silva et al. 2005, Borges & da Silva 

2012, Smith et al. 2014). 

Sendo assim, as comunidades não são homogêneas na Amazônia, sendo esse bioma um 

mosaico de diferentes áreas de endemismo separadas pelos principais rios (Ribas et al. 2012). 

Além disso, espécies que são consideradas únicas e amplamente distribuídas, de baixa 

preocupação de conservação, podem na verdade ser múltiplas espécies crípticas, 

morfologicamente similares (Angulo & Icochea 2010). Dessa maneira, as relações filogenéticas 

das espécies devem ser incorporadas em diferentes abordagens usadas para medir 

biodiversidade, e diminuir essa lacuna de conhecimento sobre a identidade e diversidade de 

espécies crípticas. Nesse sentido a diversidade filogenética (Magurran 2004) é uma medida que 

formou a base da conservação global e tem sido amplamente utilizada por pesquisadores para 

orientar as prioridades de conservação (Barak et al. 2016, Pollock et al. 2017) por incorporar a 

história evolutiva compartilhada dessas espécies. 

Ainda que haja o reconhecimento de que espécies crípticas ocorrem e não são raras, não 

se sabe o quanto dessa diversidade permanece desconhecida, especialmente em regiões 

tropicais ricas e relativamente pouco exploradas, como a Amazônia (Funk et al. 2012). Sendo 

a maior e possivelmente mais diversificada floresta tropical de terras baixas da Terra (Primack 

& Corlett 2005), a Amazônia abriga uma quantidade significativa de diversidade críptica. Parte 

da razão pela qual a diversidade críptica permanece mal caracterizada na Amazônia é uma 

amostragem insuficiente, já que muitas regiões são de difícil acesso. Além disso, há poucos 

estudos genéticos em larga escala de organismos amazônicos e, portanto, estimativas confiáveis 

do nível de diversidade críptica são escassas (Funk et al. 2012), o que leva ao negligenciamento 

dessa diversidade críptica, principalmente em espécies consideradas amplamente distribuídas, 

como é o caso da maior parte das serpentes. 
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As serpentes apresentam alta diversidade na Amazônia, com 189 espécies descritas 

somente na porção brasileira (Prudente et al. 2019), e apesar disso o conhecimento taxonômico 

e filogenético do grupo é baixo em relação ao restante do Neotrópico (Guedes et al. 2018). Essa 

riqueza de espécies ainda é subestimada, porque em comparação com outros grupos de 

vertebrados pesquisados, as serpentes, animais de hábitos crípticos, são raramente encontradas  

(Kéry 2002, Steen 2010, Fraga et al. 2018), principalmente em florestas tropicais como a 

Amazônia, a qual apresenta uma densa vegetação (Fraga et al. 2014).  

Nos últimos anos, muitos estudos filogenéticos sobre serpentes têm sido publicados (e.g. 

Zaher et al. 2009, Grazziotin et al. 2012, Pyron et al. 2013, Machado et al. 2013, Zaher et al. 

2019) e mostrado grande diversidade críptica de espécies (Arteaga et al. 2017, Hamdan et al. 

2017, Torres-Carvajal et al. 2019, Jadin et al. 2019), inclusive no bioma amazônico (Figueroa 

et al. 2016, Carrasco et al. 2019). Apesar disso, espécies de serpentes são ainda consideradas 

unidades taxonômicas amplamente distribuídas por áreas de floresta úmida ao longo da bacia 

amazônica (Fraga et al. 2018). 

Muitos estudos que objetivam entender os padrões das comunidades utilizando a 

diversidade filogenética acabam por utilizar filogenias de comunidades pontuais extrapolando 

para outras regiões (por exemplo, Fraga et al. 2018, Santorelli et al. 2018). Isso pode gerar 

similaridade entre regiões superior a 60% na composição de espécies (da Silva & Sites-Jr 1995), 

representando, portanto, uma subestimativa das diversidades filogenéticas das comunidades de 

serpentes amazônicas. Delimitar as espécies de serpentes torna-se fundamental para a 

conservação da diversidade biológica levando-se em consideração que o número de espécies 

atualmente reconhecidas para a Amazônia encontra-se subestimado (Prudente et al. 2019).  E 

qualquer mudança no conceito de espécie afeta diretamente muitos campos de pesquisa 

importantes, incluindo taxonomia, biogeografia, ecologia, conservação e macroevolução 

(Agapow et al. 2004). Desconsiderar a cripticidade das espécies leva a subestimativas da 

diversidade, e, portanto, pode acarretar em tomadas de decisões errôneas do ponto de vista 

conservacionista.   

Considerando que a Amazônia apresenta elevada diversidade críptica, que as espécies 

de serpentes possuem forte estruturação genética em nível populacional e que esta pode estar 

correlacionada com as áreas de endemismo, tivemos como objetivos: 1) verificar se existe 

variação da diversidade filogenética em assembleias de serpentes amazônicas em modelos 

hipotéticos de diversificação e 2) se houver variação, verificar quanto de diversidade 

filogenética é subestimada nesses modelos.   

 

Material e Métodos 
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Área de Estudo 

O bioma Amazônia corresponde a uma área de cerca de 7 milhões de km2 coberta 

predominantemente por floresta tropical úmida densa, onde é encontrada a maior diversidade 

biológica de todas as florestas do mundo (Hansen et al. 2013). O clima é tropical úmido 

equatorial, podendo ser Af (tropical úmido) ou Am (tropical de monsões) de acordo com a 

classificação de Köppen-Geiger (Kottek et al. 2006), com precipitação anual variando de 1.500 

a 3.000 mm e temperatura média de 27,9 °C durante a época seca e 25,8 °C na época de chuvas. 

Nove áreas de endemismo são reconhecidas para a Amazônia, sendo elas Guiana, Imeri, 

Napo, Inambari, Rondônia, Negro, Tapajós, Xingu e Belém (Cracraft 1985, da Silva et al. 

2005, Borges & da Silva 2012, Smith et al. 2014), separadas por grandes rios que cortam o 

bioma (Figura 1). 

 

 

Figura 1: Bioma amazônico e áreas de endemismo propostas para a região, mostrando os principais rios que as 

delimitam. 

 

Obtenção dos Dados 

Três fontes principais de dados foram utilizadas para as análises do modelo testado: 1) 

um modelo biogeográfico de diversificação de espécies para a Amazônia, 2) dados de 

distribuição das espécies de serpentes amazônicas, estimadas via pontos de ocorrência 

(coordenadas geográficas) e 3) uma hipótese filogenética na forma de uma topologia com 
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comprimento dos ramos e tempo de diversificação da análise de caracteres moleculares das 

espécies de serpentes amostradas na Amazônia. 

 

Modelo Biogeográfico 

  Utilizamos como modelo biogeográfico de diversificação as áreas de endemismo da 

Amazônia e o tempo de divergência entre elas como proposto por Ribas et al. (2012), baseado 

no estudo de aves do gênero Psophia. Neste modelo as áreas de endemismo na Amazônia  se 

formaram seguindo a seguinte ordem: (a) 3.0 –2.7 Ma  a planície ocidental Amazônica é um 

grande sistema interligado de zonas úmidas e seus limites não são conhecidos com precisão, 

(b) 2.7–2.0 Ma: separação das zonas norte e sul da Amazônia, (c) 2,0-1,0 Ma: separação da área 

de endemismo Inambari, (d) 1.3–0.8 Ma: estabelecimento da área de endemismo Rondônia e 

Napo, (e) 1.0–0.7 Ma: origem das áreas de endemismo Jaú e Guiana e (f) 0.8–0.3 Ma: 

isolamento das áreas de endemismo Tapajós, Belém e Xingu. 

 

Dados de distribuição de serpentes  

  Compilamos quatro bancos de dados de distribuição geográfica de serpentes no bioma 

Amazônico, sendo incluídos somente registros identificados em nível de espécie. O primeiro 

consiste de registros georreferenciados disponibilizados em Guedes et al. (2018); o segundo 

consiste em registros verificados presentes na Coleção Herpetológica do Instituto Nacional de 

Pesquisas da Amazônia (INPA); o terceiro consiste nos dados geográficos de serpentes 

coletadas ao longo da execução do projeto SISBIOTA durante um período de quatro anos 

(2011-2015); o quarto consiste no levantamento de ocorrência de espécies amazônicas em 

literatura específica. Foram levantados dados de 225 espécies de serpentes com 17138 pontos 

de ocorrência no total, cobrindo grande parte do bioma Amazônico (Figura 2). 
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Figura 2: Distribuição geográfica de 225 espécies de serpentes no bioma amazônico. Cada ponto preto consiste 

no registro (coordenada geográfica) de ocorrência das diferentes espécies. 

 

Dados Filogenéticos de Serpentes 

Utilizamos como base o modelo filogenético proposto por Zheng & Wiens (2016), 

sendo essa uma das filogenias datadas de Squamata mais completas e recentes disponíveis na 

literatura. Essa filogenia foi construída com base na análise de máxima verossimilhança de um 

conjunto de dados combinado de 52 genes e 4162 espécies, o qual inclui 212 táxons que 

ocorrem na Amazônia.  

 

Análises 

Assumindo-se que as linhagens de serpentes amazônicas se diversificaram de acordo 

com o modelo biogeográfico proposto por Ribas et al. (2012), a árvore filogenética de Zheng 

& Wiens (2016) foi editada de modo a incluir espécies crípticas hipotéticas para as espécies 

amostradas no presente trabalho. Para isto, considerou-se que a filogenia proposta para o gênero 

Psophia representa uma filogenia de áreas de endemismo amazônicas, extensível a qualquer 

grupo de organismos que ocupe duas ou mais dessas áreas e que tenha origem igual ou maior 

que os 2,74 milhões de anos. Por exemplo, uma espécie cuja idade seja estimada em 5 m.a. e 

que ocupe as oito áreas de endemismo seria considerada como sendo um complexo de oito 

espécies crípticas, cada qual ocupando uma das áreas. 
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Foram considerados também modelos intermediários mais conservadores. A filogenia 

proposta por Ribas et al. (2012) contém sete eventos de especiação (nós). Além de 

considerarmos a hipótese de até oito espécies crípticas por espécie, consideramos também cada 

uma das seis possibilidades de agrupamento dos descendentes de cada nó, totalizando sete 

modelos de especiações crípticas (modelos biogeográficos hipotéticos). Em cada um desses 

modelos, cada espécie na filogenia de Zheng & Wiens (2016), considerada nosso modelo nulo, 

foi substituída por uma sub-árvore da filogenia de Ribas et al. (2012) subordinada ao modelo 

biogeográfico hipotético e às áreas de ocorrência da espécie (como exemplificado na Figura 3).  

Para verificar se existe variação da diversidade filogenética em assembleias de serpentes 

amazônicas, em cada filogenia resultante dos modelos biogeográficos hipotéticos foi calculado 

o valor de Diversidade Filogenética (PD- Faith 1992a). A PD é uma métrica de diversidade 

filogenética amplamente utilizada e é obtida pela soma dos comprimentos dos ramos da árvore 

filogenética das espécies que compõem uma determinada comunidade (Faith 1992a). 

Para avaliar o quanto cada um dos modelos biogeográficos hipotéticos afetaria medidas 

de diversidade em estudos reais, foram simuladas parcelas de 5 Km2, tamanho normalmente 

utilizado em levantamentos de espécies de serpentes (e.g. Fraga et al. 2018), distribuídas 

aleatoriamente por toda extensão dos pontos amostrados e que contivessem pelo menos 10 

espécies diferentes, com o auxílio do programa QGis (2019). As parcelas obtidas foram então 

utilizadas para se calcular a Diversidade Média Beta Taxonômica (TBD – Whitaker 1960) e a 

Diversidade Beta Filogenética (PBD – Graham & Fine 2008) em cada um dos modelos 

biogeográficos hipotéticos. Para evidenciar as variações entre TBD e PBD médias em cada um 

dos modelos, calculamos as diferenças entre as diversidades médias entre os modelos 

biogeográficos hipotéticos. 
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Figura 3: Modelos de cripticidade de serpentes seguindo o modelo biogeográfico proposto por Ribas et al. (2012) 

e a filogenia datada para serpentes de Zheng et al. (2016). Utilizamos como exemplo uma espécie do gênero 

Anilius. (A) Cenário 1: Uma única espécie distribuída amplamente na Amazônia; (B) Cenário 2: Diversificação 

das linhagens norte e sul; (C) Cenário 3: Surgimento da linhagem Inambari; (D) Cenário 4: Surgimento da 

linhagem Rondônia; (E) Cenário 5: Surgimento da linhagem Napo; (F) Cenário 6: Surgimento das linhagens 

Guiana e Jaú; (G) Cenário 7: Surgimento da linhagem Belém e (H) Cenário 8: Surgimento das linhagens Xingu e 

Tapajós. 
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O ambiente R (R Core Team 2019) foi utilizado para todas as simulações, edições das 

árvores e cálculos. As edições das árvores foram realizadas com funções dos pacotes “ape” 

(Paradis & Schliep 2018) e “phytools” (Revell 2012). A PD foi calculada somando-se o 

tamanho de todos os ramos das árvores utilizando os pacotes “vegan” e “picante” (Kembel et 

al. 2010) e o programa Phylocom. A TBD foi calculada a partir da variância das 

dissimilaridades de Jaccard com a função “beta.div” do pacote “adespatial” (Dray et al. 2018), 

com 1000 permutações. A PBD foi calculada como sendo a média das similaridades retornadas 

pela função “phylosor” (Bryant et al. 2008) e subtraída de 1 para refletir as distâncias entre as 

parcelas. 

 

Resultados  

 

Das 212 espécies de serpentes amazônicas encontras em Zheng & Wiens (2016), 118 

foram utilizadas nesse estudo, 129 espécies de serpentes ocorrem na área de endemismo 

Guiana, 51 na Jaú, 116 na Napo, 133 na Inambari, 118 na Rondônia, 91 na Belém, 110 na 

Tapajós e 111 espécies na Xingu. A riqueza entre os modelos biogeográficos hipotéticos 

testados variou de 118 a 582 espécies de serpentes. A diversidade filogenética (PD) variou de 

2695,705 a 3352,665, o que representa uma variação de até 19,6% entre os modelos 

biogeográficos hipotéticos testados (Figura 4) 

 

 

Figura 4: Diversidade Filogenética (PD) total calculada pra cada árvore filogenética de espécies de serpentes 

amazônicas gerada em cada um dos modelos de biogeográficos hipotéticos. 
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Foram geradas 144 parcelas ao total, sendo 33 na área de endemismo Napo, 31 na 

Inambari, 22 na Guiana, 17 na Belém, 16 na Rondônia, 13 na Tapajós, 12 na Xingu e nenhuma 

na Jaú. Com relação às Diversidades Beta Taxonômica e Filogenética calculadas nas parcelas 

simuladas, os resultados variaram em média de 0,407-0,478 a 0,458 – 0,471 (Figura 5), o que 

representa uma variação de 15,0% e 2,8%, respectivamente (Figura 6). 

 

 

Figura 5: Diversidade beta filogenética (PBD – losangos verdes) e taxonômica (BTD – quadrados vermelhos), de 

serpentes amazônicas calculada para cada conjunto de parcelas de amostragem simuladas em cada um dos oito 

modelos biogeográficos. 
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Figura 6: Diferenças entre as diversidades beta filogenética (BPD - losangos verdes) e taxonômica (BTD – 

quadrados vermelhos) de serpentes amazônicas calculadas para cada conjunto de parcelas de amostragem 

simuladas em cada um dos modelos biogeográficos hipotéticos. 

 

Discussão 

 

 A identidade das espécies é uma das grandes lacunas do conhecimento da 

biodiversidade, especialmente em regiões megadiversas como na Amazônia, sendo a 

cripticidade das espécies uma das principais causas (Funk et al. 2012). Descobrir espécies 

crípticas e consequentemente entender com mais precisão os padrões de diversidade é 

fundamental do ponto de vista da conservação por duas razões principais: (1) O conhecimento 

dos padrões geográficos de diversidade é essencial para identificar regiões com altos níveis de 

riqueza e endemismo de espécies, às vezes denominadas hotspots de biodiversidade, que 

garantem status de conservação especial (Myers et al. 2000, Orme et al. 2005) e (2) entender a 

distribuição de espécies individuais é indispensável para compreensão de padrões 

biogeográficos e da história evolutiva das espécies e assim atribuir status de conservação a cada 

uma delas (Angulo & Icochea 2010).  

A variação de 19,6% na PD entre os diferentes modelos biogeográficos hipotéticos pode 

parecer baixa, ainda mais levando em consideração que outros grupos biológicos, como anuros, 

chegam a ter níveis de cripticidade taxonômica de até 39% para a região Neotropical (Giam et 

al. 2011). É importante ressaltar que nosso estudo subestima a cripticidade das espécies, pois 

não inclui nas análises barreiras bióticas para a diversificação (ex. competição), fatores 

climáticos, além de não incluir espécies que diversificaram recentemente, com diversificação 

datadas muito depois do surgimentos das áreas de endemismo (2,74 m.a.), como é o caso da 

espécie Bothrops atrox, conhecida popularmente como jararaca-do-norte, para a qual estudos 

têm demonstrado que a espécie dispersou-se rapidamente pela bacia amazônica, gerando  

diferentes linhagens e constituindo, portanto, um complexo recente de espécies não descritas 

(Wüster et al. 1996, Carrasco et al. 2012, Pyron et al. 2013). 

A maior variação de PD entre os modelos biogeográficos hipotéticos 1 (nulo) e 2 (norte 

e sul) enfatizam a importância dos eventos de diversificações mais antigos, como a 

diversificação entre as regiões norte e sul da Amazônia, separadas pelo Rio Amazonas. De fato, 

esse é um padrão comum em muitos grupos de espécies de vertebrados analisados no bioma 

Amazônia (e.g., Kaefer et al. 2012, Ribas et al. 2012, Fouquet et al. 2015, Oliveira et al. 2016, 

Rojas et al. 2018). No caso de serpentes, características ecológicas como tamanho corporal 

pequeno (Feldman et al. 2016), comportamento de forrageio (Fraga et al. 2017) e ectotermia 
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(Hilman et al. 2014) evidenciam a baixa vagilidade do grupo. Isso implicaria que grandes rios, 

como é o caso do Rio Amazonas, devem limitar a distribuição de espécies de serpentes no 

bioma, o que corrobora estudos envolvendo diferentes espécies na Amazônia, como Atractus 

zidoki e A. hoogmoedi (Prudente & Passos 2010) e Bothrops atrox (Gibbs et al. 2018). 

 A área de endemismo Inambari apresentou a maior riqueza de espécies em nosso estudo. 

Esse resultado é corroborado por outros estudos sobre diversidade na Amazônia (da Silva et al. 

2005, López-Osorio et al. 2010) e por isso esta área tem sido colocada como prioritária para a 

conservação no bioma. Inambari é a maior área de endemismo da Amazônia, com 1,326,684 

Km2 (da Silva et al. 2005), o que pode explicar sua alta diversidade de espécies, uma vez que 

áreas maiores tendem a abrigar um maior número de espécies (da Silva et al. 2005, López-

Osorio et al. 2010). Além disso, Inambari é a área de endemismo mais antiga, tendo sido 

formada entre 2,0-1,0 Ma (Ribas et al. 2012), o que também explica a alta riqueza desta área, 

uma vez o tempo de persistência de uma linhagem em uma região é positivamente relacionado 

a taxas de diversificação e, consequentemente, resulta em maior número de espécies compondo 

as comunidades (Stephens & Wiens 2003, Smith et al. 2014).  

As diversidades betas taxonômica e filogenética apresentam maiores diferenças entre os 

modelos com divergência mais profunda. A diversidade beta é a mudança de espécies ao longo 

de um gradiente ambiental (Whitaker 1960). Este conceito tem sido usado para quantificar a 

dissimilaridade entre comunidades biológicas e como uma maneira de explorar como as 

comunidades ecológicas são montadas, bem como quais mecanismos são responsáveis pela 

distribuição espacial desigual da biodiversidade na Terra (Hillebrand 2004).  No entanto, a 

diversidade beta taxonômica não leva em consideração que as espécies não representam 

unidades independentes devido à história evolutiva compartilhada (Qian & Xiao 2012). A 

incorporação da história evolutiva dentro do conceito de diversidade beta leva a uma abordagem 

evolutiva para explorar padrões espaciais de biodiversidade: o conceito de diversidade beta 

filogenética (Graham & Fine 2008). Assim, a diversidade beta filogenética mede como as 

relações entre espécies mudam ao longo de um espaço geográfico da mesma forma que a 

diversidade beta taxonômica mede as mudanças na composição de espécies (Graham & Fine 

2008). Dessa forma, espécies que são consideradas amplamente distribuídas, mas que na 

realidade seriam complexos de espécies crípticas com distribuição restrita, indicariam que tanto 

a diversidade beta como a diversidade gama total (total) de serpentes é subestimada. Estudos 

filogenéticos têm mostrado que existe uma grande diversidade críptica de espécies na 

Amazônia (e.g. Grazziotin et al. 2012, Zaher et al. 2009, Pyron et al. 2013, Machado et al. 2013, 

Zheng & Wiens 2016, Figueroa et al. 2016, Gibbs et al. 2018, Zaher et al. 2019, Arteaga et al. 

2017, Hamdan et al. 2017, Torres-Carvajal et al. 2019). Dessa forma tornou-se evidente que 
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essas espécies, inicialmente consideradas como um único táxon, representam de fato complexos 

caracterizados por muitas linhagens profundamente divergentes e que deveriam ser 

consideradas em medidas conservacionistas.   

No geral, estudos que analisaram um táxon amazônico amplamente distribuído não 

apontaram a existência de apenas uma espécie amplamente distribuída (e.g. Colston et al. 2013, 

Hamdan et al. 2017, Torres-Carvajal et al. 2019). Estas descobertas implicam que os dados 

públicos depositados em, por exemplo, GenBank, Gbif ou IUCN são frequentemente falhos e 

que análises baseadas em tais dados podem ser imprecisas. Como consequência de não 

reconhecer a verdadeira diversidade das serpentes, os estudos macroecológicos não 

reconhecerão os padrões reais de estruturação geográfica e, em última instância, não 

contribuirão para a compreensão dos processos evolutivos e ecológicos que levam a essa 

diversidade e a mantêm, o que dificulta o estabelecimento de medidas conservacionistas.  

Ainda não sabemos em que grau a falta de reconhecimento das espécies crípticas afeta 

o entendimento de padrões biogeográficos e evolutivos, bem como a conservação da 

biodiversidade no geral, mas devemos considerá-las como uma parte importante do ecossistema 

ao invés de um fenômeno raro. Espécies crípticas merecem nossa atenção (Espíndola et al. 

2016), devendo ser identificadas e seus traços biológicos estudados cuidadosamente (Goldstein 

& DeSalle 2011, Jörger & Schrödl 2013, Renner 2016). A falta de dados moleculares de 

serpentes e utilização daqueles disponíveis de forma generalizada, leva a negligenciar centenas 

de possíveis espécies ao mapear áreas prioritárias para conservação (por exemplo, Jenkins et 

al. 2013). Sendo assim, é preciso considerar que as espécies não são amplamente distribuídas 

na Amazônia e estudos que utilizam informações de filogenias disponíveis devem incluir pelo 

menos os principais eventos de divergências na Amazônia, como o padrão norte e sul.   
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Conclusões Gerais 

 

• Serpentes amazônicas constituem um grupo com diversidade taxonômica maior do que 

a esperada, visto que nossas amostragens revelaram pelo menos três grupos de 

indivíduos que não puderam ser identificados a nível de espécie; 

• As assembleias de serpentes na Amazônia apresentam altas taxas de substituição de 

espécies, uma vez que 72,5% da diversidade beta foi explicada pelo turnover das 

espécies; 

• Métodos de coletas complementares são essenciais para a amostragem de serpentes na 

Amazônia, principalmente devido à baixa detectabilidade do grupo e visto que elas são 

encontradas em diferentes tipos de ambientes, podendo ser terrestres, aquáticas, 

arborícolas e fossoriais. Além disso, métodos de coleta padronizados permitiram a 

comparação de riqueza de espécies serpentes entre as áreas amostradas, possibilitando 

ampliar o conhecimento sobre padrões de diversidade de serpentes na Amazônia;  

• Os modelos de distribuição de espécies mostraram que as regiões com maior 

adequabilidade para serpentes são os extremos leste e oeste da Amazônia, sendo que 

muitas espécies não apresentam ampla distribuição potencial no bioma, sendo limitadas 

a uma ou duas áreas de endemismo. 

• Algumas espécies apresentaram distribuição potencial ampla, ainda que sua ocorrência 

observada seja restrita. Isso sugere que, além de fatores climáticos, barreiras geográficas 

e interações bióticas, como competição, também podem ser responsáveis pelos padrões 

de distribuição das espécies. 

• Dois fatores, vegetação e precipitação do mês mais seco, são potencialmente 

importantes na distribuição potencial de serpentes amazônicas via efeitos diretos (e.g. 

fisiológicos) e indiretos (e.g. disponibilidade de habitat e presas).  

• A diversidade filogenética de serpentes pode ser subestimada em até 19,6% na 

Amazônia. Isso porque as espécies são consideradas amplamente distribuídas, não 

sendo levados em conta os fatores históricos e a cripticidade das espécies. 

Consequentemente, estimativas de diversidade taxonômica e de diversidade beta 

também devem ser subestimadas. 

 


