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RESUMO GERAL

A Tnbo Xenodontini BONAPARTE,1845 (Serpentes, Colubridae) é um grupo
neotropical que atualmente abrange seis géneros reconhecidos: Erythtrolamprus WAGLER,1830
Liophis WAGLER,1830, Lystrophis COPE, 1885, Umbrivaga ROZE,1964, Waglergphis ROMANO
& HOGE,1973 e Xenodon BOIE,1827. Uma introdugio ao estudo sistematico do grupo, bem
como uma revisao da literatura existente, sio apresentados no primeiro capitulo. O segundo
capitulo divulga os resultados obtidos na pesquisa de padrées de micro-ornamentagio de
escamas dorsais em serpentes da Sub-Familia Xenodontinae, com énfase na Trbo
Xenodontini. No terceiro capitulo, uma hipétese de relacionamento filogenético para a Tribo
Xenodontini ¢ apresentada, a partir da analise comparativa de 41 caracteres da morfologia
externa, historia natural, hemipénis e anatomia craniana para 31 espécies pertencentes a todos
os géneros de Xenodontini, com excegio de Umbrivaga e nove grupos externos (outros
xenodontineos). Uma primeira implementagdo da analise fillogenéuca resultou em 1605 arvores
mais parcimoniosas, com 127 passos (CI= 0,378; RI= 0,736). Uma analise posterior,
utilizando-se de ponderagdo sucessiva (“sucessive weighting”), resultou em 78 arvores mais
parcimoniosas (CI= 0,624; RI= 0,896). Para ambas as implementagdes sdo fornecidas arvores
de consenso estrito. A monofilia da Tribo Xenodontini é sustentada por uma sinapomortfia: a
presenca de discos apicais no hemipénis. A partir dos resultados acima expostos, sdo
corroboradas as seguintes modificagdes taxondmicas: a sinonimiza¢do de Waglerophis e
Thalesius a Xenodon; a revalidagdo de Lygophis Fitzinger, 1843; e a retirada de Liophis
amarali Wettstein, 1930 co género Liophis. ™o quarto capitulo, um novo género ¢ descrito

para esta serpente.



INTRODUCAO

As serpentes constituem uma linhagem bem sucedida de Squamata. Isto pode ser
evidenciado pelo grande numero de espécies existentes (cerca de 3000) e por sua ampla
distribuigdo geografica (CADLE, 1988, KEOGH, 1988). Embora o monofiletismo desse
grupo  seja  reconhectdo ha muito tempo (BELLAIRS & UNDERWOOD, 1951;
UNDERWOOD, 1967), suas relagdes fillogenéticas dentro de Squamata sdao enigmaticas, dada
a condi¢do altamente derivada em relagio aos demais escamados (ZAHER & RIEPPEL,
1999).

As chamadas serpentes “avangadas”, ou Colubroidea formam um grupo cujo
monofietismo é bem suportado (DESSAUER et al., 1987, CADLE, 1987). Este grupo de
serpentes ¢ organizado em quatro familias: Atractaspidae, Colubrnidae, Elapidae e Viperidae
(MCDOWELL, 1987, GREENE, 1997). Destas, Colubridae é a familia que abriga maior
numero de géneros e espécies. No entanto, existem evidéncias de origem molecular de que esta
familia seja parafilética (KRAUS & BROWN, 1998).

Os Colubridae apresentam ampla distribuicdo geografica (GREENE, 1997). Em
relagio a0 novo mundo, os colubrideos sdo arranjados em trés grandes sub-grupos: os
Colubrinae, os Natricinae e os Xenodontinae (VIDAL et al., 2000). Os Xenodontinae formam
um grupo muito diversificado, estando restrito as Ameéricas (incluindo as Antlhas). No
entanto, existem evidéncias de que esta sub-familia ndo seja um grupo monofilétco (CADLE,
1984 a,b,c; 1985).

As serpentes do Novo Mundo tém ha muito atraido a atengdao dos pesquisadores. A
filosofia tipclogica, que nfluiu decisivamente na taxonosnia realizada no séclo XIX e inicio do

século XX, detxou como heranga a proliferacio de espécies descritas com base em um numero



limitado de caracteres morfologicos — folidose, coloragio e dentigio maxilar - que, com o
tempo, mostraram-se  apenas como varagles intraespecificas (individuass, sexuais ou
ontogenéticas). Com o tempo, o reconhecimento dessas variagdes tomou inevitavel a
sinonimizagio de varios taxons, aumentando significaivamente o numero de nomes
disponivess na literatura. Apenas como um exemplo representativo, as serpentes do
"complexo" Liophis/ Leimadophis/Lygophis (atualmente reunidos sob o género Ligphis Wagler)
compdem um conjunto de cerca de 75 formas (espécies e subespécies) reconhecidas
atualmente, para as quais quase 300 nomes disponiveis constam na literatura (DIXON, 1980).
A maiona dos esquemas classificatorios mais antigos empregava alguns poucos
caracteres (ver p. ex., DUMERIL et al,, 1854; BOULENGER, 1894). A falta de um conceito
genérico uniforme também contributu para perpetuar sérios problemas taxonomicos na
matoria dos grupos herpetologicos. Muitos geéneros eram inconsistentes e mal definidos,
descritos pobremente com base em poucos caracteres. Com o advento da sistematica
filogenética, o procedimento tradicional de autoritarismo taxonomico, exercido por alguns
especialistas de renome em suas areas, foi, pouco a pouco, dando lugar a um férum de
discussio aberta e irrestrita das evidéncias empregadas através da formulagio de hipdteses
filogenéticas testaveis. As classificagdes e decisdes taxonomicas supra-especificas passaram a
tepresentar exclusivamente as hierarquias de grupo resultantes de analises filogenéticas
empregando o maior numero de evidéncias empiricas possivets [ver HENNIG (1966),
ELDREDGE E CRACRAFT (1980), WILEY (1981), FARRIS (1983), RIEPPEL (1988) para
uma discussdo detalhada dos métodos e filosofia da sistematica filogenética]. Esta mudanga no
pensamento sistematico em Biologia Evolutiva precipitou o renascimento dos estudos de
anatomi2a comparada. Mais recentemente, métodos moleculares ou imur.ologicos

(espectalmente a eletroforese de proteinas e fixagdo de micro-complemento) tém sido muito
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utets no esclarecimento das relagGes de parentesco entre as serpentes, com grande énfase nos
estudos moleculares que aplicam os métodos filogenéticos de parciménia nas analises de
sequeéncias nucleotidicas de genes nucleares e mitocondriais (SWOFFORD & OLSEN, 1990).

Apesar dos esforgos em obter novos caracteres para o esclarecimento das relagdes
entre espécies neotropicats e do refinamento dos métodos de analise, a sistematica supra-
especifica das serpentes ainda encerra muitos pontos obscuros e controversos (vide ZAHER,
1999; POUGH et al., 2001). A partir dos trabalhos de carater compreensivo de Cope e
Boulenger no final do século XIX, diferentes arranjos foram propostos para os colubrideos
neotropicats, dividindo este grupo em familias, “séries”, subfamilias e tribos sob diferentes
Critérios.

Com o desenvolvimento da sistematica filogenética, o centro das discussGes passou a
ser a vernficagio do monofiletsmo dos grupos previamente definidos pela sistematica
tradicional e o desenvolvimento de hipoteses de relagdes filogenéticas entre categonas
taxonomicas supraespecificas.

Neste contexto, os colubrideos do Novo Mundo tornaram-se alvo de diversos
trabalhos que tém por objetivo elucidar as relagdes de parentesco entre os diversos taxons e
testar desta manetra as hipOteses de monofiletismo previamente sugeridas para alguns
componentes desta fauna (CADLE, 1984a,b; CROTHER, 1995; ZAHER, 1999; VIDAL et
al., 2000). De especial interesse sdao as hipoteses de monofiletismo das sub-familias Dipsadinae
e Xenodontinae (ZAHER, 1999; CAMPBELL & SMITH, 1998). Especificamente, dentro da
Sub-Familia Xenodontinae, algumas tribos reconhecidas pela sistematica tradicional, tais como
os Nothopsini, Elapomorphini, Pseudoboini e Tachymenini, foram re-avaliadas a luz da
metodologia cladistica (SAVITZKI, 1974, FERRAREZZI, 1994; ZAHER, 1994; FRANCO,

2000). Dentro da irradiagio dos Xenodontinae, a Tribo Xenodontini também fo1 logo
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reconhecida como um grupo natural, gragas a presenga de discos apicais nas extremidades dos
lobos do hemipénis — uma caracteristica derivada que parecia ser exclusiva da tribo —
(DIXON, 1980). Entretanto, apesar de sua aparente homogeneidade, a tribo Xenodontini
nunca foi alvo de estudo filogenético detalhado. Esta tribo compreende seis géneros
neotropicais — Erythrolamprus Wagler, 1830, Ligphis Wagler, 1830, Lystrgphis Cope, 1885,
Umbrivaga Roze, 1964, Waglergphis Romano & Hoge, 1973, Xenodon Boie, 1827 — e representa o
objeto de estudo do presente trabalho. Com excegdo de Umbrivaga, cujas espécies encontram-se
restritas 2 Amazonia Ocidental, estes géneros tém ampla distribuigdo na América do Sul. Os
geéneros Erythrolamprus, Ligphis e Xenodon também estio presentes na Aménca Central
continental, com algumas espécies de Ligphis alcangando ou representando elementos
endémicos de diversas ilhas das Pequenas Antilhas (SCHWARTZ & HENDERSON, 1991).

O presente trabalho tem como objetivo principal fornecer novas informagdes a
respeito da sistematica e da evolugdo das serpentes da Tribo Xenodontini e encontra-se
estruturado da seguinte maneira: o Capitulo I formece uma revisio do conhecimento
sistematico existente sobre as espécies dos géneros Erythrolamprus, Liophis, Lystrophis, Umbrivaga,
Waglergphis e Xenodon. O Capitulo II explora os resultados obtidos na pesquisa de padrdes de
micro-ornamentagao de escamas dorsais em serpentes da Sub-Familia Xenodontinae, com
énfase na Tribo Xenodontini; o Capitulo IIT apresenta uma hipdtese fillogenética, baseada na
analise de dados morfolégicos, para a maiornia das espécies pertencentes a essa tribo, propondo
um reajuste das composi¢oes taxonomicas genéricas no intuito de representar a hierarquia
historica sugerida pela analise filogenética prévia; o Capitulo IV fecha este estudo, com a

descricdo de um novo género de serpente neotropical, como resultado da analise filogenética

apresentada aqut.

1X



REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

BELLAIRS A.A. & UNDERWOOD, G. 1951. The origin of snakes. Biol. Rev. 26: 193-237.

BOULENGER, G. A. 1894. Catalogue of the snakes in the British Museum (Natural
History).Vol.2. London, Trustees of the British Museum, x1 + 382 p.

CADLE, ]. E. 1984a. Molecular systematics of Neotropical xenodontine snakes: I. South
American xenodontines. Herpetologica, 40 (1): 8-20.

. 1984b. Molecular systematics of neotropical xenodontine snakes: II. Central American
xenodontines. Herpetologica, 40 (1): 21-30.

. 1984c. Molecular systematics of xenodontine colubrid snakes. III. Overview of
xenodontinae phylogeny and the history of New World snakes. Copeia, 641-652.

. 1988. Phylogenetic relationships among advanced snakes. A molecular perspective.
Univ. California Publ. Zool, 119: i-x + 1-77.

CAMPBELL, J.A. & SMITH, E. N.  1998. A new genus and species of colubrid snake from
the Sterra de las Minas of Guatemala. Herpetologica 54 (2): 207-220.

CROTHER, B.I. & HILLIS, D.M. 1995. Nuclear ribosomal DNA restriction sites,
phylogenetic information, and the phylogeny of some xenodontine (Colubridae) snakes. J.
Herpetol. 29 (2): 316-320.

DESSAUER, H.C,; CADLE, J.E. & LAWSON, R. 1987. Patterns of snake evolution
suggested by their proteins. Fieldiana: Zool. N.S. 34: 1-34.

DIXON, J.R. 1980. The Neotropical colubrid snake genus Ligphis. The generic concept.
Milwaukee Publ. Mus. Contrib. Biol. Geol. 31: 1-40.

DUMERIL, AM.C., BIBRON, G. & DUMERIL, A. 1854. Erpétologie générale ou histoire

naturelle compléte des reptiles. Pans, Librairie Encyclopedique de Roret.



FARRIS, J.A. 1983. The logical basis of phylogenetic inference. Advances in Cladistics 2: 7-36.

FERRAREZZI, H. 1993. Nota sobre o género Phalotris com revisio do grupo nasutus e
descricio de trés espécies novas (Serpentes, Colubridae, Xenodontinae). Mem. Inst.
Butantan, 55: 21-38.

GREENE, HW. 1997. Snakes: The Evolution of Mystery in Nature. Betkeley, Univ.
California Press.

HENNIG, W. 1968. Elementos de una Sistematica Filogenetica. Eudeba, Buenos Aires.

KEOGH, J.S. 1988. Molecular phylogeny of elapid snakes and a consideration of their
biogeographic history. Biol. J. Linn. Soc. 63: 177-203.

KRAUS, F. & BROWN, W.M. 1998. Phylogenetic relattonships of colubroid snakes based on
mitochondrial DNA sequences. Zool. J. Linn. Soc. 62: 421-442.

MCDOWELL, S.B. 1987. Snake systematics. p. 3-50, [»: SEIGEL, R.A..; COLLINS, ].T. &
NOVAK, Eds., Snakes: Ecology and Evolutionary Biology. New York, Mcmillan Co.

RIEPPEL, O. 1988. Fundamentals of Comparative Biology. Basel,Birkhauser Verlag,202 p.

SAVITZKY, A. 1974. The relationships of the xenodontine snakes related to Ninia.
M.Sc. Dissertation, 64 p.

SCHWARTZ, A. e HENDERSON, R. W., 1991. Amphibians and Reptiles of the West
Indies. Description, distributions, and Natural History. University of Flonda Press,
Gatnesville.

SWOFFORD, D.L. & OLSEN, G. J. 1990. Phylogeny reconstruction. p. 411-500, In: HILLIS,
D.M. & MORITZ, C. Eds. Molecular Systematics. Sunderland, Sinauer Assoc.

UNDERWOOD, G. 1967. A contribution to the classification of snakes. London,

Trustees of the British Musenm, 1-x + 179 p.

xi



VIDAL, N; KINDL, S. G.; WONG, A. & HEDGES, S.B. 2000. Phylogenetic relationships of
xenodontine snakes inferred from 125 and 16S ribosomal RNA sequences. Mol. Phyl.
Evol. 14 (3): 389-402.

WILEY, E. O. 1981. Phylogenetics. The Theory and Practice of Phylogenetic
Systematics. New York, ]. Wiley and Sons,

ZAHER, H. 1994. Phylogénie des Pseudoboini et évolution des Xenodontinae sud-
américains (Serpentes, Colubridae). Thése, Docteur en Sciences, Mus. Hist. Nat. Paris,
voll, xii+ 205 p.

ZAHER, H. 1999. Hemipenial morphology of the South American xenodontine snakes, with a
proposal for a monophyletic Xenodontinae and a reappraisal of Colubroid hemipenes.
Bull. Am. Mus. Nat. Hist., 240: 1-168.

ZAHER, H. & RIEPPEL, O. 1999. The phylogenetic relationships of Pachyrbachis problematicus,
and the evolution of limblessness 1n snakes (Lepidosauna, Squamata). C. R. Acad. Sci.

Paris (Sci. de la Terre et des Planetes) 329: 831-837.

Xii



CAPITULO I - O DESENVOLVIMENTO DA SISTEMATICA OFIOLOGICA E O
ESTADO ATUAL DO CONHECIMENTO SOBRE A TRIBO XENODONTINI

BONAPARTE, 1845 (COLUBRIDAE, XENODONTINAE).

As primeiras descrigdes de espécies relacionadas a Tribo Xenodontini datam do século
XVIII, a partir do que, sob influéncia da filosofia tipologica, foram descritas numerosas
espécies, muitas das quais se encontram hoje sinonimizadas.

A décima edig¢do do Sistena Naturae de LINNAEUS (1758) determina o inicio da
taxonomia contemporanea, com o estabelecimento e formalizagio de uso de categorias
hierarquicas. Baseado na nomenclatura binominal, o sistema linneano proporcionou o
estabelecimento de normas universais de nomenclatura zoolégica (ICZN, 1986), sendo
internacionalmente adotado por causa da sua objettvidade e operacionalidade (ver
PAPAVERO, 1994). A época de Linnaeus, ainda eram poucas as espécies de serpentes
conhecidas no Novo Mundo. Segundo o amplo conceito genérico estabelecido por aquele
autor, todos os colubrideos foram alocados no género Coluber [o sistema considerava apenas
quatro generos de serpentes; KITCHELL JR. & DUNDEE (1994)]. Sio de Linnaeus as
descri¢des de varias espécies atualmente incluidas no género Ligphis; estas sdo: Coluber cobella
(=L. cobellus), C. corallinus (= L. triscalss), C. domicella (= L. poecilogyrus); C. jaculatrix (= L. lineatus),
C. lineatus, C. miliaris, C. minervae, C. reginae, C. triscalis, C. typhlus. Além dessas espécies, foram
descritas C. severus (=Xenodon) e C. minervae, um taxon incertae sedis segundo MICHAUD &
DIXON (1987). Na 12*. edigdo do Sisterna Naturae, foram acrescentadas outras espécies novas

de colubrideos, entre elas C. aesculapii (=Erythrolamprus) e C. agilis (= E. aesculapii).

Trabalhos posteriores mantiveram as espécies de colubrndeos com motrfologia

“generalizada” dentro do género Coluber, apresentando descricbes de novos géneros apenas



para as espécies mais diferenciadas (LACEPEDE, 1788, BROGNIART, 1800; OPPEL, 1810;
MERREM, 1820; CUVIER, 1829; DUMERIL, 1806).

A publicagio do tratado Erpetologie Générale por André Marie Constant Duméril,
Gabriel Bibron e, mais tarde, Auguste Duménil, marca uma nova fase no desenvolvimento da
taxonomia herpetologica, com descricdes bem mais detalhadas. Nesse trabalho, é dada
especial énfase aos diversos tipos de dentigdo maxilar nas serpentes. Os colubrideos estdo
organizados em Aghphodontes ou Azémiophides e Opistoghphes ou Aphobérgphides (DUMERIL &
BIBRON, 1844, DUMERIL, BIBRON & DUMERIL, 1854). Paralelamente, ¢ também
utilizando o tipo de dentigio maxilar como principal cnitério de classificagio, BONAPARTE
(1845; 1850; 1852; apud ZAHER, 1991) apresentou um sistema em que a “Tribus Inocu” da
“Ordo Ophidi?’ (serpentes nio pegonhentas) era dividida em diversos grupos supra-genéricos.
No trabalho de 1845, é cunhado o nome Xenodontina, como um dos sub-grupos da familia dos
Heterodontidae. Mais tarde (1850, 1852), esses dois grupos sao considerados distintos, arranjados
sob a familia Colubridae, sem uma justificativa explicita (ZAHER, 1991).

Em meados do século XIX, o Museu Brtanico iniciou a publicagio de varios catilogos
de suas colecdes herpetologicas. Esses catilogos tinham carater compreensivo, incluindo
espécies nio representadas nas colegdes inglesas, motivo pelo qual tornaram-se obras de
referéncia para a taxonomia de serpentes. GUNTHER (1858) publicou o catilogo dos
Colubrines (incluindo Elapidae). Seguindo as idéias vigentes na época, este autor organizou as
espécies segundo a folidose e o tipo de dentigdo maxilar. Entretanto, as diagnoses para os
géneros e grupos supra-genéricos sao muito pobres. Em seu catalogo, Giinther arranja as
espécies atualmente incluidas na tribo Xenodontini em trés diferentes familias: Coronellidae
(Coronella, Liophis e Erythrolamprus), Natricidae (Xenodon) e Dryadidae (Dromicus).

Um pouco mais tarde, JAN & SORDELLI (1860-1881) publicariam sua magnifica
Iconographie Générale, considerada por VANZOLINI (1977; p. 88) como a “colegio do homem
(pesquisador) pobre”, dada a exceléncia dos desenhos de Sordelli. O sistema de Jan,

personalistico e ndo-ortodoxo, contou com as opinides da maioria dos melhores herpetologos



da época (VANZOLINI, op.cit,). Nessa obra, os atuais Xenodontini foram incluidos na
Familia Coronellidae, subfamilias Rhinaspidinae (onde espécies atualmente alocadas em
Lystrophis foram incluidas pelo autor no género Heterodon), Coronellinae (Ligphis, Erythrolamprus)
e Xenodontinae (Xenodon).

No final do século XIX, a influéncia dos herpetélogos Edward Drinker Cope, nos
Estados Unidos, e George Albert Boulenger, na Inglaterra, determinou o surgimento da
moderna sistematica herpetologica. BOULENGER (1893-96), em seu Catalogue of the Snakes in
the British Museum, apresentou uma classificagdo ortodoxa, baseada essencialmente em
caracteres de folidose, padrio de coloragio e dentigdo maxilar (somente alguns caracteres
osteoldgicos foram empregados). O catalogo € uma obra de grande importancia até os dias de
hoje e influenciou enormemente o desenvolvimento da sistematica ofioldgica, gragas a sua
objetividade, clareza e abrangéncia. Nessa obra, os Xenodontini encontram-se agrupados na
Subfamilia Colubrinae (aglifos): Dromicus, Ligphis, Xenodon, Lystrophis, Aporophis, Rhadinaea e
Dipsadomorphinae (opistdglifos): Erythrolamprus.

Fo1 precisamente Cope quem determinou novo folego a pesquisa sistematica do grupo
através da analise de novos caracteres anatomicos, tais como a morfologia hemipeniana e
anatormia pulmonar, apresentados em uma séne de trabalhos sobre a classificagio das
serpentes, publicados entre 1893 e 1900. Em sua .Anafytical Table (COPE, 1886), a maior parte
dos Xenodontini encontrava-se ainda organizada dentro dos coromellines, (com status de
subfamilia), sob os géneros Xenodon, Ligphis, Opheomorphus, Aporophis (este descrito por Cope
anos antes), Dromicus e Lystrophis. Dentro daquela concepgio, o género Erythrolamprus foi
alocado em outra subfamilia (Scytalinae), por apresentar os dentes maxilares posteriores
sulcados (dentigdo opistoglifa). Ja no Prodromus, esbogo do sistema que seria desenvolvido nos
anos seguintes, grandemente baseado na morfologia hemipeniana, COPE (1893) apresenta a
Familia Xenodontidae, entdo caracterizada pela presenga de sulco espermatico bifurcado (swfus
double). Esta familia foi por sua vez dividida, de acordo com a dentigdo maxilar, em

Xenodontinae (aglifas) e Scytalinae (opistoglifas). No ano seguinte, em seu trabalho intitulado



Classtfication of Snakes (COPE, 1894), este autor enfatiza a presenga de discos apicais no
hemipénis das espécies dos géneros Xenodon, Liophis, Opheomorphus, Aporophis, Dromicus,
Lystrophis e Erythrolamprus, canhando o termo Disciferi para espécies com essa estrutura. Pela
primeira vez, um hemipénis discado ¢ tlustrado em um trabalho (Opheomorphus alticolus = Liophis
reginae sensu DIXON, 1980). Mais uma vez, o género Erythrolamprus foi considerado a parte dos
demais géneros, sendo alocado entre os Scytalinae por apresentar dentigio opistoglifa.

Ja a obra Classification of the Ophidia (COPE, 1895) apresenta modificagSes substanciosas
no sistema apresentado pelo autor em 1894, a partir de analises mais acuradas de estruturas
pulmonares e principalmente da morfologia hemipeniana, que se encontra profusamente
ilustrada nessa obra. Cope restringiu a utilizagdo do taxon Xenodontinae para géneros aglifos
com discos apicais no hemipénis, alocando os demais géneros americanos dentro da subfamilia
Dromicinae. Foi também criada a Familia Dipsadidae para agrupar os colubrideos com
dentigio opistoglifa, sendo engida uma nova subfamilia, Erythrolamprinae, para abrigar
Erythrolamprus e Lygophis, separando estes géneros dos Scytalinae pela presenga de discos apicais
e auséncia de calices na porgdo apical do hemipénis. Nessa obra, aparece niidamente a
preocupagio de estabelecer um sistema coerente nio apenas com os caracteres morfoldgicos
estudados até o momento, mas também com a distribuicio geografica dos tixons. Em obra
postuma, COPE (1900) amplificou e modificou o seu sistema sem, no entanto, apresentar

modificagdes em relagdo ao grupo aqui estudado.

Os Xenodontineos

A partir do trabalho revisivo de DUNN (1928), os colubrideos do Novo Mundo
passaram a ser geralmente alocados em trés subfamilias distintas: Colubrinae, Natricinae e
Xenodontinae (DOWLING & DUELLMAN, 1978, DOWLING, et al., 1983; McDOWELL,

1987, FERRAREZZI, 1994; ZAHER, 1999). No entanto, arranjos alternativos foram



propostos (AMARAL, 1930 a, b; 1937; 1978; DOWLING, 1967, UNDERWOQOD, 1967,
SMITH et al., 1977).

DUNN (1928) reconheceu o grupo dos xenodontineos (sob o nome “Ophiinae”)
como formado exclusivamente por colubrideos americanos. No entanto, este grupo foi
reconhecido com base na bifurcagio do sulco espermatico do hemipénis, que pode hoje ser
considerada uma condigio plesiomorfica e, desta maneira, inadequada para a sua diagnose
(ZAHER, 1999).

Autores procuraram organizar os géneros de xenodontineos em tribos, sob diferentes
pontos de vista, mas com a morfologia do hemipénis como fonte preponderante de caracteres
para decisdes de cunho taxonémico (DOWLING, 1967; 1975; DOWLING & DUELLMAN,
1978, DOWLING et al, 1983; JENNER, 1981; JENNER & DOWLING, 1985;
FERRAREZZI, 1994). No entanto, interpretages ultra-simplificadas de estruturas
hemipenianas levaram por vezes a discordincias a respeito da correta alocagdo de alguns
generos (ZAHER, 1999).

Por outro lado, o reconhecimento de dois grandes grupos entre os xenodontineos ¢é
sustentado por caracteres morfologicos (reinterpretacio mais acurada de caracteres
hemipenianos), imunolégicos (fixagio de micro-complemento) e bioquimicos (analise de
proteinas do soro). A estes grupos da-se atualmente o status de subfamilias — Dipsadinae e
Xenodontinae (tomada em sentido estrito), que correspondem grosseiramente aos grupos
setentrional e mendional de xenodontineos (“northern and southern groups™) propostos por
JENNER (1981) e aos clados centro- e sul-americanos reconhecidos por CADLE (1984 a, b).

Os Xenodontinae stricto sensu tém sido arranjados em um numero variavel de tribos.
Algumas dessas tribos sio consideradas grupos monofiléticos [Elapomorphini
FERRAREZZI (1993; 1994); Pseudoboini - BAILEY (1967), JENNER (1981), JENNER &
DOWLING (1985), ZAHER (1994; 1996); Tachymenini — BAILEY (1967), FRANCO (2000);

Xenodontini - DOWLING & DUELLMAN (1978), DIXON (1980), MYERS (1986)].



O reconhecimento da Tribo Xenodontini como um grupo natural

A Trbo Xenodontini agrupa atualmente os géneros Erythrolamprus Wagler, Ligphis
Wagler, Lystrophis Cope, Umbrivaga Roze, Waglerogphis Romano & Hoge e Xenodon Boie.
Distribui-se por toda a Aménca do Sul e parte da Aménca Central, incluindo as Antilhas
(PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1970; MAGLIO, 1970; SCHWARTZ & HENDERSON,
1991). Como dito anteriormente, esta tribo € ha muito aceita como um grupo monofilético
sustentado por uma caracteristica morfolégica derivada do hemipénis, a presenga de discos
lisos nas extremidades apicais dos lobos (DOWLING & DUELLMAN, 1978; JENNER, 1981;
DOWLING et al., 1983; JENNER & DOWLING, 1985, FERRAREZZI, 1994; ZAHER,
1999). Este carater foi inicialmente observado por COPE (1894; 1895) em espécies dos
géneros Aporophis e Opheomorphus (hoje na smnonimia de Liophis), Xemodon, Lystrophis e
Erythrolamprus. Nesses trabalhos, Cope dissecou e descreveu os hemipénis de varas espécies,
atentando para a importancia sistematica deste Orgdo. Descreveu pela primeira vez a
ornamentacgdo caracteristica de Xenodontini (hemipénis espinhoso, bilobado e com discos
apicais). No entanto, Cope deu énfase maior ao tipo de denti¢io na definigdo dos grupos de
colubrideos, motivo pelo qual alocou Erythrolamprus nos “Glyphodonta”, enquanto os demais
géneros foram associados aos “Agliphodonta”. Apesar dos trabalhos do Cope terem
demonstrado a utlidade da morfologia hemipeniana para a sistematica, classificagdes
posteriores (p. ex., AMARAL, 1930a,b; 1937) desconsideraram os caracteres hemipenianos,
optando por um sistema mais conservador. O reconhecimento de um grupo natural de
xenodontineos com disco apical no hemipénis s6 ocorreu na década de 60, quando
DOWLING (1967) atnbuiu-lhes o status de tribo. Posteriormente, DOWLING &
DUELLMAN (1978) apresentaram uma diagnose e um "check-list" das espécies alocadas na
tribo proposta por DOWLING (1967). O esquema classificatorio de Dowling e Duellman para

a tribo Xenodontini é seguido em diversos travalhos posteriores (JENNER, 1981; JENNER &



DOWLING, 1985) e corroborado por dados imunoldgicos (fixagdo de micro-complemento;
CADLE, 19844, b, ¢).

MYERS (1986) acrescenta um carater de cunho comportamental, o achatamento
defenstvo da regido do pescogo, como uma provavel sinapomorfia de Xenodontini. No
entanto, este carater esta também presente em muitos outros grupos de colubrideos
(CARPENTER & FERGUSON, 1977).

Mais recentemente, FERRAREZZI (1993) e ZAHER (1994), trabalhando,
respectivamente, com a filogenia de Elapomorphini e Pseudoboini, aceitaram o monofiletismo
de Xenodontni.

DIXON (1980) apresentou o seu ponto de wvista (baseado explicitamente na sua
expeneéncia pessoal com o grupo) sobre a filogenia dos Xenodontini. Os dados imunolégicos
levantados por CADLE (1984a) corroboraram a formagio de um clado incluindo Ligphis,
Erythrolamprus, Waglerophis e Xenodon. O mesmo aconteceu com dados obtidos a partir da
analise de genes mitocondriais (RNA ribossomal 125 e 16S) (VIDAL et al., 2000). Ja o estudo
filogenético baseado inteiramente em caracteres da musculatura cefalica (MORO, 1999)
mostrou-se em grande parte incongruente com dados imunolégicos, moleculares e de
morfologia hemipeniana, agrupando taxons ha muito reconhecidos como pertencentes a
linhagens diversas (por exemplo, colocando Hydrodynastes e Psomgphis dentro do género Ligphis).
Entretanto, este estudo baseou-se em uma pequena amostragem de espécies de alguns géneros
de xenodontineos, o que deve ter contribuido na elaboragio destes resultados pouco
plausiveis.

Seguramente, o mator problema dentro dos Xenodontini é o relacionamento entre
"superespécies", espécies e subespécies do género Ligphis Wagler, 1830. Este género abrange
atualmente 40 espécies reconhecidas, muitas delas com subespécies mal definidas.
Virtualmente todas as espécies e subespécies sdo definidas com base em caracteres de folidose
e coloracido, que fornecem pouca informagio filogenética. Além disso, existem evidéncias de

que este género seja um agrupamento merofilético (MOURA-LEITE, 1994). Além de Liophis



ser definido essencialmente por caracteres plesiomorficos, agrupa grande parte das espécies de
Xenodontini, com caracteristicas morfologicas (meristicas e morfométricas) bastante variaveis
(DIXON, 1980; MYERS, 1986). Posto isso, ¢ provavel que varios géneros incluidos na
sinonimia de Ligphis tenham seu status genénco confirmado apds uma analise cladistica da
tribo (especialmente Leimadophis Fitzinger, 1843; Dromicus Bibron, 1843 e Lygophis Fitzinger,
1843).

Visto o exposto acima, conclui-se que a Tribo Xenodontini necessita ser investigada
quanto ao relacionamento intragrupo (relages interespecificas e intergenéricas) ja que alguns
dos géneros que compdem esta tribo parecem estar definidos com base em caracteres
plesiomdrficos que devem ser revistos. O grande numero de espécies envolvidas e a dimensio
da drea geografica em questdo inviabilizaram a inclusdo de todas as espécies de Xenodontini na
analise fillogenética apresentada no Capitulo III. Entretanto, o numero de espécies analisado
(47% do total de espécies reconhecidas) é adequado para abordar de forma objetiva as relagGes
interespecificas e intergenérica dos Xenodontini, tendo faltado somente representagio do
género Umbrivaga, para o qual ndo houve exemplar disponivel nas colegdes estudadas.

A seguir, é apresentada uma revisdo da literatura existente para cada um dos géneros

associados a Tribo Xenodontini.

1. Género Erythrolamprus Wagler, 1830

O género Enythrolamprus WAGLER ¢é atualmente composto por seis espécies: E.
aesculapii (LINNAEUS, 1758) — espécie-tipo, com quatro subespécies reconhecidas - E. 4.
aesculapii , E. a. monogona Jan, 1863, E. a. tetragona jan, 1863 e E. a. venustissimus (Wied, 1821); E.
bizona Jan, 1863; E. guentherr Garman, 1883; E. mimus (Cope, 1868), com trés subespécies
reconhecidas: E. m. mimus, E. m. impar Schmdt, 1926 e E. m. micrurus Dunn & Bailey, 1939, E.
ocellatus Peters, 1868; e E. psendocorallus Roze, 1959. Distribui-se de Honduras até o sul do Brasil

(PETERS & OREJAS-MIRANDA, 1970; VANZOLINI, 1986). Este género ¢ essencialmente



definido pela tendéncia de apresentar dentigio opistoglifodonte (dentes pés-diastemais
sulcados) e padrdo de coloragdo “coral” em anéis tansversais inteiros e coloridos (PETERS &
OREJAS-MIRANDA, 1970; ROZE, 1959). A presen¢a de dentes pos-diastemais sulcados ou
acanalados € uma caracteristica vaniavel dentro das espécies de Erythrolamprus. Segundo ROZE
(gp.ait.), este género é o exemplo mais ilustrativo da condigdo polimérfica aglifo/opistoglifo
entre os colubrideos. O padrio de colorido "coral" (anéis vermelhos, pretos e brancos) é
reconhecidamente um reflexo da relagdo mimética das espécies deste género com o modelo
presente nas “corats verdadeiras” do género Micrurus MARQUES & PUORTO, 1991), e por
isso deve ser interpretado com cautela, do ponto de vista filogenético. A existéncia de outros
"mimicos" (corais falsas) pertencentes a outras tribos, subfamilias e mesmo de uma outra
familia (Anildae), mostra a ocorréncia de notaveis convergéncias (POUGH et al,, 1988). Da
mesma maneira, ¢ necessaria uma analise cuidadosa da tendéncia a apresentar dentigio do tipo
opistoglifa, que pode estar relacionada a dieta ofi6faga, caracteristica deste género (MARQUES
& PUORTO, 1994), uma vez que a influéncia da dieta sobre a morfologia das estruturas
tréficas do cranio das serpentes ¢ conhecida (CAMILLERI & SHINE, 1990). A presumivel
relagio mimética entre Erythrolamprus e Micrurus foi estudada por MERTENS (1956). Mais
tarde, EMSLEY (1966) relacionou o padrio de coloragdo de E. ocellatus (em que o tradicional
padrdo anelado € substituido por manchas ocelares) a auséncia do modelo Mirurus na ilha de
Tobago. WICKLER (1968), POUGH (1988) e CAMPBELL & LAMAR (1989) reforgaram os
argumentos a favor das relagdes miméticas entre corats verdadeiras e falsas. SAZIMA & ABE
(1991) estudaram de maneira comparativa a ecologia e o comportamento defensivo de virias
espécies de corais verdadeiras e falsas, concluindo que tanto convergéncia quanto afinidades
filogenéticas podem estar relacionadas as semelhangas encontradas entre elas. No mesmo ano,
MARQUES & PUORTO (1991) investigaram o polimorfismo de E. aesculapii, obtendo grande
correlagio entre os diferentes padrdes desta espécie e os padrdes de duas espécies simpatricas
de Micrurus (M. frontalis € M. coralbinus), corroborando a hipotese de mimetismo entre as

espécies. MARQUES & PUORTO (1994) estudaram posteriormente o comportamento



alimentar e a dieta de E. aesenlapii, confirmando o carater eminentemente ofiéfago desta
espécie. Este cariter pode ser considerado uma novidade evolutiva em Xenodontini, bem
como a hipertrofia da glandula de Duvernoy, carater este também registrado por aqueles
autores, e diretamente relacionado ao habito alimentar.

Histoérico taxonoémico: WAGLER (1830) descreve o género Erythrolamprus para
abrigar as espécies Coluber aesculapii Linnaeus, 1758, C. agilis Linnaeus, 1758 e C. venustissimus
Wied, 1821, baseado em caracteres folidoticos e de coloragdo. As espécies C. agilis ¢ C.
venustissimus sido atualmente consideradas sinomimas de E. aesavlapi. O polimorfismo
apresentado por esta espécie determinou a descrigdo de varios taxons distintos. FITZINGER
(1843) descreve Erythrophis, designando como espécie tipo Erythrolamprus venustissimus (Wied).
Este género nio sena utlizado posteriormente por nenhum autor. Um pouco mais tarde,
DUMERIL, BIBRON & DUMERIL (1854) descrevem trés novas espécies: Erythrolamprus
milberts, E. intrincatus ¢ E. bauperthuisi (todas sinonimos de E. aesculapzi). No catalogo do Museu
Britanico, GUNTHER (1858) apresenta a variagio encontrada em Erythrolamprus venustissimus
(= E. aesculapsi) como uma séne de variedades (“A”, “B”, “C” e “D”). COPE (1860) descreve
E. albopustulatus (=E. aesculapsi). JAN (1863) revisa a espécie E. aesculapii e considera a existéncia
de seis subespécies. A seguir, PETERS (1868) descreve a espécie E. ocellatus (considerada
atualmente como espécie valida). No mesmo ano, COPE (1868) descreve a espécie
Opheomorphus mimus (=Erythrolamprus mimus, espécie também considerada valida). GARMAN
(1883) descreve a espécie E. guentheri (valida atualmente) para a "vanedade D" de E.
venustissimus  em  GUNTHER  (1858). Posteriormente, SCHMIDT (1936) descreve
Erythrolamprus aesculapii impar (= E. mimus impar). DUNN & BAILEY (1939) revisam o género e
elevam E.aesculapii biona Jan a categona de espécie. Realocaram Opheomorphus mimus Cope em
Erythrolamprus, reconhecendo trés subespécies: E. m. mimus, E. m. impar (realocagio de
E.aesculapii inspar Schmudt) e E. m. micrurus, descrita como nova naquela oportunidade.
MACHADO (1945) atesta a presenca de E. aesculapii monozona para o Estado do Rio de Janeiro,

Brasil, reconhecendo duas outras subespécies como também ocorrentes no Brasil:
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E.a.[aesculapni) e E. a. venustissima. Alguns anos depois, MERTENS (1956), em trabalho sobre as
relagGes miméticas entre as cobras corais, reconhece como valida a subespécie E. aesculapii
tetrazona Jan. ROZE (1959) revisa o género para a Venezuela, descrevendo duas novas
espécies: E. psewdocorallus e E. bailyi (= E. a. aesaulapii). HOGE & LANCINI (1960)
mencionam a possivel sinonimia entre E. bauperthuis e E. a. aesculapsi, enderecando para
estudos futuros a confirmagio desta hipotese. Alguns anos apés, EMSLEY (1966) estuda
exemplares de E. oce/latus da lha de Tobago, concluindo ser este taxon melhor alocado como
uma subespécie valida de E. aeseulapsi. PETERS & OREJAS-MIRANDA (1970) reconhecem
seis espécies, uma com cinco e outra com trés subespécies, e apresentam chaves de
identificagio para as mesmas. CUNHA & NASCIMENTO (1980), confirmando as suspeitas
de HOGE & LANCINI (1960), sinonimizam E. bauperthuisi com E. a. aesculapii. ABUYS
(1983) revisa o género para o Sunname, descrevendo os exemplares de E. aesculapii daquele
pais. CAMPBELL & LAMAR (1989) questionam a sinonimia entre E. bauperthuisi e E. a.
aesculapdi, com base na analise de caracteres morfoldgicos, coloragdo e escutelagio. ABUYS
(1990) descreve um exemplar que nio se encaixa nas diagnoses das espécies atualmente aceitas,
sugerindo que a mesma possa pertencer a um novo taxon. HARDY JR. & BOOS (1995)
revisam o género para Trinidad e Tobago, revalidando E. ocellatus com base na analise de
caracteres morfologicos, coloragdo e isolamento geografico. Varas obras enfocando faunas
regionais oferecem redescrigbes das espécies de Erythrolamprus, como por exemplo ROZE
(1966), CUNHA & NASCIMENTO (1978; 1993), PEREZ-SANTOS & MORENO (1988,
1991), CEI (1993).

Morfologia hemipeniana: ZAHER (1999) sintetiza as referéncias constantes na
literatura e apresenta descrigdes comparativas da morfologia hemipeniana das espécies do

género.

Anatomia craniana: DIXON (1930) apresenta uma ilustracio do cranio de E.

aesculapri
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Citogenética: Sio conhecidos os canidtipos de E. aesculapii e E. bigona, ambas com
numero dipléide de 28 cromossomos (BECAK & BECAK, 1969; GUTIERREZ et al., 1985).

Em E. bigona, os cromossomos sexuais sao sub-metacéntricos, sendo W menor que Z.

2. Género Liophis Wagler, 1830

O género Ligphis Wagler (espécie-tipo Coluber cobella Linnaeus), segundo a conceituagdo
atual, engloba 75 taxons com status especifico ou subespecifico, distribuidas desde as Antilhas
e América Central continental até o sul da América do Sul (MAGLIO, 1970; PETERS &
OREJAS-MIRANDA,1970; DIXON,1980). A historia do género Ligphis (sensu lato) é
extremamente complexa e confusa, tendo sido descritos quase 300 taxons (espécies e
subespécies) nos ultimos 240 anos. Os taxons atualmente aceitos estio listados na Tabela 1.

DIXON (1980; 1989) foi o grande revisor da taxonomia do género Ligphis. Dada a
complexidade do problema, orunda da profusio de taxons disponiveis na literatura, o autor
optou por alocar todos os Xenodontini com morfologia generalizada em um sé género,
estabelecendo grupos de espécies com base em caracteres folidoticos e de coloragao. Assim,
Ligphis passou a abrigar as espécies relacionadas aos géneros Ligphis (sensu stricto),
Leimadophis Fitzinger,1843, Lygophis Fitzinger (partim), 1843 e Dromicus Bibron (partim), que
eram os géneros entdo aceitos naquela época. Naquele momento, a postura de Dixon foi
“estratégica”, uma vez que as diagnoses desses géneros eram pobres e falivess. Isso pode ser
visto com clareza ao utllizar-se as chaves dicotomicas do catalogo de PETERS & OREJAS-
MIRANDA (1970). Como uma revisaio meticulosa das centenas de espécies e subespécies
descritas esta fora do escopo deste projeto, sio aqui apresentadas somente as principats
referéncias bibliograficas anteriores a revisaio de DIXON (1980) — ou seja, aquelas que
apresentam as descriges ou informagdes sistematicas importantes sobre os géneros colocados

na sinonimia de Ligphis. Em seguida, é apresentado o levantamento da literatura publicada apds

esta obra referencial.
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FITZINGER (1843) apresenta varnios generos novos de serpentes. Seis deles sio
baseados em espécies atualmente associadas a Ligphzs: Opheomorphus (espécie-tipo Coluber miliaris
Linnaeus), Leimadophis (espécie-tipo Coronella almadensis Wagler), Pariopeltis (espécie-tipo Coluber
triscalis Linnaeus), Psendophis (espécie-tipo Xenodon schotti Schlegel), Calophis (espécie-tipo Coluber
cursor Lacépede) e Lygophis (espécie-tipo Herpetodryas lineatus Schlegel, 1837 = Coluber lineatus
Linnaeus,1758). Apesar das descrigdes destes géneros nunca terem sido publicadas
(VANZOLINI, 1977), os nomes sio considerados disponiveis por apresentarem indicagio
(designagdo de espécies-tipo). COPE (1863) descreve o género Rhadinaea. O mesmo autor
(COPE, 1878) apresenta a descrigio original do género Aporgphis. BOULENGER (1894)
redescreve os géneros Ligphis Wagler, Rhadinaea Cope e Aporgphis Cope, onde aloca as espécies
até entdo descritas e atualmente incluidas em Ligphis. BOULENGER (1894) provavelmente
desconhecia ou nio aceitava os géneros criados por FITZINGER (1843), pois ndo existem
referéncias a estes em nenhum lugar da sua obra. O género Dromicus Bibron, no entender de
Boulenger, nio abrigava nenhuma espécie atualmente relacionada a Ligphis. AMARAL (1927)
chama a atengdo para esta omissio de BOULENGER (1894), revalidando e rearranjando
Leimadophis Fitzinger. Neste trabalho, também sinonimiza Rhadinaea Cope em Ligphis Wagler.
AMARAL (1930a,b) rearranja as espécies constantes em BOULENGER (1894),
stnonimizando Aporgphis Cope a Lygophis Fitzinger (por prioridade). Da mesma maneira, agrupa
as espécies listadas por Boulenger em Dromicus e Liophis num unico género, Leimadophis
Fitzinger. Considerou também Rhadinaea Cope sinonimo de Ligphis Wagler. DUNN (1932;
1944) redefine Leimadophis, Liophis e Lygophis pela presenga/auséncia de diastema no maxilar,
presenca/auséncia de fossetas apicais em escamas dorsais e pelo padrio de desenho dorsal,
considerando Rhadinaea um género valido. AMARAL (1944) discute as caracteristicas até entao

utllizadas para diagnosticar aqueles géneros, reafirmando sua posigio sobre o assunto
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(AMARAL,1930a,b), "estimulando, desse modo, outros investigadores a esclarecer o assunto
por meio de minuciosa revisio". PETERS (1963) demonstra que a presenca de didstema
maxilar, empregada por DUNN (1932) para diferenciar Liophis e Leimadophis é inviavel para
este fim, dada a vanabilidade intraespecifica por ele verficada na espécie-tipo de Ligphis.
PETERS & OREJAS-MIRANDA (1970) consideram validos os géneros Dromicus, Leimadophis,
Liophis e Lygophis. MAGLIO (1970) revisa os xenodontineos das Antilhas, definindo grupos de
espécies de acordo com caracteres morfologicos externos, osteologia craniana e morfologia
dos hemipénis. Um desses grupos (“melanotus group”) incluia os Xenodontini das Antilhas. A
presenga de discos apicais nos lobos do hemipénis ¢ considerado por MAGLIO (1970) como
forte evidéncia das relagdes dessas espécies com aquelas do complexo Leimadophis/ Dromicus.
Na oportunidade, sugere sinonimizar esses dois tixons, devendo entio prevalecer o nome
Dromicus Bibron por prioridade. MYERS (1974) revisou e redefiniu Rbadinaea Cope, mostrando
ser este um grupo distante de Ligphis/Leimadaophis/ Lygophis/ Dromicus. CUNHA &
NASCIMENTO (1976) revisam as espécies de Ligphis ocorrentes na regido leste do Para.
HOGE, ROMANO & CORDEIRO (1977) analisam o status de Leimadophis poectlogyrus
amazonicus, aceitando a proposta de MAGLIO (1970) de sinonimia de Leimadophis Fitzinger em
Dromicus BIBRON. DIXON & MARKEZICH (1979) revalidam e redescrevem Ligphis
taeninrus TSCHUDI. DIXON (1980) redefine Ligphis Wagler, ao qual sinonimiza Lygophis
Fitzinger, Leimadophis Fitzinger e Dromicus Bibron. O mesmo autor (DIXON, 1981) revisa as
espécies de Ligphis das Pequenas Antilhas, redescrevendo L. ormatus (GARMAN), L. cursor
(LACEPEDE), L. perfusus (Cope), L. triscalis (Linnaeus) e L. julize (Cope). DIXON &
THOMAS (1982) redefinem Ligphis saggitifer (Jan), passando Rbadinaea modesta Koslowsky para
o status de subespécie da mesma. DIXON (1983a) revisa Ligphis ezinephelus Cope e recuz a

categoria de subespécies desta L. bimaculatus Cope, L. albiventris Jan, L. psendocobella Peracca e L.
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fraseri Boulenger. DIXON (1983b) define o "grupo Ligphis cobella", no qual agrupa L. cobella
Linnaeus, L. breviceps Cope, L. frenatus (Werner) e L. longiventris Amaral. DIXON (1983c)
reavalia o status de Liophis miliaris, que ja havia sido revisado por GANS (1964), passando L.
amazonicus (Dunn), L. chrysostomus (Cope) e L. mossoroensis Hoge & Lima-Verde a categoria de
subespécies da mesma. L. purpurans é smonimizada a L. miliaris. DIXON (1983d) revisa Ligphis
reginae (Linnaeus) e L. williamsi (Roze), descrevendo como espécie nova L. andinus. CUNHA,
NASCIMENTO & AVILA-PIRES (1983) descrevem Liophis carajasensis. ABUYS (1984a,b) ,
desconhecendo ou ndo acettando o trabalho de DIXON (1980), descreve as espécies
associadas a Leimadophis, Liophis e Lygophis ocorrentes no Suriname. MIRANDA &
COUTURIER (1984) revisam Liophis typhlus para a Argentina, questionando as subespécies até
entdo aceitas. DIXON (1985a) revisa Ligphis anomalus (Gunther) e L. elegantissimus Koslowsky,
descrevendo também uma espécie nova afim destas, L. vangolini. DIXON (1985b) descreve L.
maryellenae. No mesmo ano DIXON & THOMAS (1985) descrevem Ligphis atraventer. MYERS
(1986) descreve uma nova espécie, Ligphis problematicus, discutindo de forma critica a
inadequagdo do conceito genérico de Ligphis. DIXON (1987) revisa as "espécies verdes" de
Liophis. L. typhlus, L. jaegers, L. viridis e L.guenther. MICHAUD & DIXON (1987) revisam o
"complexo Ligphis lhneatus' (L. bneatus (Linnaeus), L. flavifrenatus (Cope), L. meridionalis
(Schenkel), L. dilepis (Cope) e L. paucidens HOGE). LEMA (1989), independentemente, revisa
e descreve as espécies deste complexo ocorrentes no nordeste do Brasil. DIXON (1989)
publica um "check-list", com chaves dicotomicas e mapas de distribuicio para as espécies de
Ligphis, sintetizando os dados apresentados em trabalhos anteriores. CABRERA (1991)
apresenta dados complementares a descrigio de Liophis vangolini. DIXON (1991) revisa Liophis
alrradensis (Wagler), descrevendo na oportunidade uma nova espécie, L. @7 DIXON &

MARKEZICH (1992) reavaliam a taxonomia e variagdo geografica de Ligphis poeecilogyrus

18



(Wied), reconhecendo a existéncia de quatro subespécies: L. p. poecilogyrus, L. p. caesius (Cope),
L. p. schotti (Schlegel) e L. p. sublineatus (Cope). DIXON & MICHAUD (1992) revisam L.
melanotus (Shaw), descrevendo duas novas subespécies: L. . lamari e L. m. nesos. DIXON
(2000) descreve duas espécies novas, procedentes do noroeste da América do Sul, L. janaleae e
L. vitts, afins de L. taeniurus.

Morfologia hemipeniana: ZAHER (1999) sintetiza as referéncias constantes na
literatura e apresenta descrigGes comparativas das espécies do género. OUTEIRAL et al.
(1995) tlustram o hemipénis de Liophis typhlus.

Anatomia craniana: FABIAN-BEURMANN (1970) descreve a osteologia craniana
de Liophis miliaris. Mais tarde, a mesma autora (FABIAN-BEURMANN, 1973; 1975) compara,
respectivamente, a anatormia craniana de L. mibaris, L. anomalus e L. jaegeri e de Letmadophis
poectlogyrus a Leimadophis abmadensis. MORO (1994) compara a musculatura cefalica das espécies
L. sagittifer, L. guentheri e L. poectlogyrus. A mesma autora fornece dados sobre a musculatura de
varnias espécies do género (MORO, 1999).

Citogenética: Ligphis miliaris e L. epinephelus tém nimero cromossomico diploide igual
a 28 (BECAK & BECAK, 1969; GUTIERREZ et al., 1985). Em L. miliaris, o cromossomo

sexual W ¢ acrocéntrico, um pouco menor do que o Z.

3. Género Lystrophis Cope, 1885

O género Lystrophis é caracterizado pela presenga de um focinho muito curto e elevado,
em que o escudo rostral tem forma de ancora, projetando-se para tras até o ponto de sutura
entre os pré-frontais e o frontal, separando os escudos internasais. A presen¢a de um nimero

pequeno de dentes maxilares, bem como a existéncia de escudos sub-caudais pares, o

19



diagnosticam em relagdo a Heterodon Latreille, muito similar na morfologia externa e padrdes de
coloragio (WEAVER, JR., 1965; OREJAS-MIRANDA, 1966; PETERS & OREJAS-
MIRANDA, 1970, HOGE et al., 1975). Seis espécies sdo atualmente alocadas no género
Lystrophis. L. dorbigny: (Dum., Bibr. & Dum., 1854), espécie-tipo, com quatro subespécies
descritas: L. d. dorbignyi (Dum., Bibr. & Dum., 1854), L. d.chacoensis Lema, 1994, L. d. onentalis
Lema, 1994 e L. d uruguayensis Lema, 1994; L. histricus (Jan,1863); L. matogrossensis Scrocchi &
Cruz, 1993; L. nattereri (Steindachner,1867); L. pulher (Jan,1863) e L. semicinctus (Dum., Bibr. &
Dum., 1854). Este género distribui-se da regido central da Argentina até o sudeste do Brasil,
Bolivia, Paraguai e Uruguai (OREJAS-MIRANDA, 1966; PETERS & OREJAS-MIRANDA,
1970; SCROCCHI & CRUZ, 1993).

O género Lystrophis é criado por COPE (1885) para alocar as espécies sul-americanas
de Heterodon Latreille. O conceito de DUMERIL et al. (1854) sobre Heterodon incluia espécies
ocorrentes na América do Norte, América do Sul e Madagascar, sendo baseado mnteiramente
em caracteres morfologicos externos e denticio. Essa opmido é seguida por autores
subsequentes na descrigio de espécies sul-americanas similares (JAN, 1863;
STEINDACHNER, 1867). A extraordinana semelhanga entre as espécies, especialmente entre
aquelas presentes no Novo Mundo, leva PETERS (1953) a afirmar que “as diferengas entre
Heterodon e Lystrophis sio basicamente superficiais e que a distingdo de Lystrophis [como um
género a parte] foi mantida por causa da grande separagio geografica”. Ambos os géneros
apresentam, além da semelhanga na morfologia, padrio de coloragdo e proporgdes corporais,
um focinho muito curto e acuminado (com a escama rostral modificada), e similaridades
cranianas — maxilares muito curtos, com poucos dentes, dispostos de forma dicranteriana.
Estas similaridades poderiam ser explicadas por duas hipoteses alternativas: con-ergéncia ou

relacionamento filogenético (OREJAS-MIRANDA, 1966). Trés caracteristicas morfologicas —
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a presenca de glandulas adrenais muito desenvolvidas, a morfologia particular da musculatura
do tronco e a posigdo relativa do musculo adductor mandibulae externus superficialis; e
uma caracteristica biolégica — dieta essencialmente anuréfaga — sdo apresentadas por SMITH
(1964) como fortes evidéncias de proximidade filogenética entre Lystrophis, Xenodon e Heterodon
(e talvez Lioheterodon). Baseado nisso, UNDERWOOD (1967) discute detalhes da anatomia
craniana desses géneros de forma comparada, sumarizando o conhecimento anatémico
existente e concordando com esse arranjo. A despeito da grande similaridade morfoldgica
observada entre Lystrophis e Heterodon, evidéncias favoraveis a hipitese de convergéncia
ornginam-se do estudo acurado da morfologia e omamentagio hemipenianas, iniciado por
COPE (1900) e utlizado por DUNN (1928) para colocar esses géneros em diferentes
subgrupos da Sub-Familia Ophiinae (=Xenodontinae) , em fun¢io das diferencas apresentadas
na oramentagdo apical do hemipénis (respectivamente, discado e capitado). Esquemas
classificatérios posteriores consideram Heterodon e Lystrophis em distintos grupos de
Xenodontinae (DOWLING & DUELLMAN, 1978, JENNER, 1981; JENNER &
DOWLING, 1985). Dados imunoldgicos apresentados por CADLE (1984c; 1988) vieram
corroborar o distanciamento filogenético entre as espécies desses géneros. Enquanto uma
analise compreensiva do relacionamento dos géneros de Xenodontinae nio € realizada (o que
envolve o teste de monofiletismo da maioria das tribos reconhecidas), Heterodon deve ser mais
propriamente incluido como um Xenodontinae incertae sedis. Por outro, lado, Lystrophis
apresenta caracteristicas morfologicas e anatomicas (especialmente da anatomia craniana e
ornamentacio hemipeniana) que atestam sua alocagio dentro da Trbo Xenodontini.
Evidéncias de que o género Lystrophis representa um grupo monofilético sido apresentadas por

MORO (1999), baseadas na analise da musculatura craniana.
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Histérico Taxonémico: FITZINGER (1826) apresenta o novo taxon Rhinostoma
nasua (=Lystrophis dorbibnyr). No entanto, por nio ser acompanhado de uma descrigio, defini¢io
ou indicagio, este nome é considerado nomem nudum (VANZOLINI, 1977). DUMERIL ¢ al
(1854) desctevem Heterodon dorbignyi e H. semicinctus. GUNTHER (1858) mantém em seu
catalogo estas espécies sob o género Heterodon. JAN (1863) descreve Heterodon histricus e H.
pulcher. Estas espécies sdo iustradas na iconografia de JAN & SORDELLI (1860-1881).
STEINDACHNER (1864) menciona um exemplar de H. histricus coletado por Natterer no
interior do Brasil, com caracteristicas que o diferenciam do tipo. Mais tarde
(STEINDACHNER,1867), utiliza-o como tipo de uma espécie nova, Heterodon nattereri. COPE
(1885) cria o género Lystrophis para abrigar as espécies sul-americanas outrora associadas a
Heterodon Latreille. A diagnose desse género é baseada na escutelagio do corpo e em sua
distribuigdo geografica (sul-americana, em contraposigao a Heterodon, com trés espécies norte-
americanas). BOULENGER (1894) considera L. nattereri um snonimo de L. histricus e L.
pulcher sinénimo de L. semicinctus, no que é seguido por diversos autores (AMARAL, 1930b, c;
1937). MULLER (1928) descreve a subespécie L. semicnctus weiseri, que ¢ invalidada logo a
seguir por AMARAL (1930 a). LEMA (1961) estuda a variagdo das manchas dorsais em L.
dorbignyi, denotando o polimorfismo existente. BAILEY (1962) apresenta o problema
nomenclatural causado pela prioridade de Rhinostoma. Em fungdo desse impasse, encaminha
proposta para a comissio de nomenclatura zooldgica propondo a manutengio do género
Lystrophis. Esta mogdo é aprovada (INT. COMM. ZOOL. NOM,, 1964), suprimindo a
utilizagido de Vipera (Rhinostoma) nasua Wagler, 1830, sinoénimo sénior de L. dorbignyi Dum.,
Bibr. & Dum. OREJAS-MIRANDA (1966) efetua a primeira revisio do geénero,
redescrevendo as espécies L. dorbignyr, L. histricus e L. semicinctus, ocorrentes no Uruguat.

PETERS & OREJAS-MIRANDA (1970) apresentam chaves de identificagdo, sinonimia e
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distribui¢io geografica para as espécies do género. HOGE etal (1975) revalidam L. natterers
Steindachner, com base em caracteres folidoticos, de coloragdo e de osteologia craniana. CEI
(1986) fornece redescrigbes para as espécies ocorrentes no norte e nordeste da Argentina.
VINAS & OLMEDO (1988) apresentam a variagdo cromatica em exemplares de L. histricus
procedentes da Argentina. SCROCCHI & CRUZ (1993) efetuam uma revisio das espécies de
Lystrophis, descrevendo uma nova espécte, L. matogrossensis e revalidando L. pulcher Jan. LEMA
(1994) considera a existéncia de subespécies para Lystrophis dorbignys.

Morfologia hemipeniana: ZAHER (1999) sintetiza as referéncias constantes na
literatura e apresenta descrigbes comparativas das espécies do género.

Anatomia craniana: MORO (1999) apresenta caracteres da musculatura craniana para
todas as espécies do género.

)

Citogenética: Dados sobre o canotipo de Lystrgphis ndo foram encontrados na

literatura.

4. Género Umbrivaga Roze, 1964

O genero Umbrivaga ROZE,1964 fo1 definido com base em caracteres folidoticos,
padrio de desenho e na posigdo peculiar dos dentes pos-diastemais e pré-maxilar projetados
para tras (ROZE, 1964). Como fo1 dito acima, nem a folidose nem o padrio de coloragio
fornecem dados suficientes para a recontrugao de filogenias e, em fungiao de sua grande
plasticidade, sdo muitas vezes mal interpretados sob a perspectiva filogenética. O mesmo

pode-se dizer da dentigio. Conclui-se que o status genérico de Umbrivaga merece também ser

reavaliado.
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O género Umbrivaga Roze é composto por trés espécies bastante raras: U. mertensi Roze,
1964, a espécie tipo; U. pyburni Markezich & Dixon, 1979 e U. pygmaea (Cope, 1868). Distribui-
se apenas no norte da América do Sul, na Venezuela, no Equador e na Colombia (PETERS &
OREJAS-MIRANDA, 1970; MARKEZICH & DIXON, 1979).

Histérico Taxonémico: COPE (1868) descreve Ligphis pygmaens. Mais tarde,
BOULENGER (1894) redescreve a espécie, mantendo a alocagdo genérica dada por COPE.
ROZE (1964) descreve Umbrivaga mertensi, fornecendo diagnose e chave para espécies
potencialmente confundivess, entdo relacionadas aos géneros Leimadophis Fitzinger e Urotheca
Bibron. MARKEZICH & DIXON (1979) revisam Umbrivaga, descrevendo uma espécie nova,
U. pyburni. Com base em opinido emitida por Myers, alocam Ligphis pygmaens Cope no género
Umbrivaga.

Morfologia hemipeniana: Foram descritos os hemipénis de U. mertensi ROZE, 1964)
e U. pyburni MARKEZICH & DIXON, 1979).

Anatomia craniana: Sio conhecidos apenas dados sobre a morfologia dos ossos pré-
maxilar, maxilar, palatino e pterigoide (ROZE, 1964; MARKEZICH & DIXON, 1979).

Citogenética: Dados sobre o caridotipo de Umbrivaga nao foram encontrados na

literatura.

5. Género Waglerophis Romano & Hoge, 1973

O género Waglergphis Romano & Hoge, 1973 fo1 criado para abrigar a espécie Xenodon
merremii. Dos géneros relacionados em Xenodontini, este é seguramente o mais bem definido
por fundamentar-se em caracteristicas da musculatura e osteologia cefalicas e hemipenianas

que conferem a espécie uma morfologia muito distinta da encontrada nas espécies de Xenodon,
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pretensamente o grupo-irmao de Waglerophis. No entanto, em fungio deste dltimo género ser
monotipico, os caracteres diagnosticos devem ser revistos através de uma analise global que
envolva todos os Xenodontini, pois aparentemente as caracteristicas derivadas de W.merremii
correspondem apenas a autapomorfias, que nio necessariamente justificam a validade desse
genero. Waglerophis merremii € uma espécie restrita 2 América do Sul, onde ocorre das Guianas
att o centro da Argentna (PETERS & OREJAS-MIRANDA,1970). Apresenta
comportamento peculiar de intimidagdo, descrito por AMARAL (1934) e mais tarde analisado
em maior detalhe por LAVILLA et al. (1979).

Histérico taxondmico: WAGLER (1824) descreve o género Ophis e sua espécie-tipo,
O. merremii. FITZINGER (1826) a aloca no género Xenodon Boie. GUNTHER (1858)
considera esta espécie sinonima de Xenodon rhabdocephalus Wied [sic]. O mesmo autor, alguns
anos depois (GUNTHER,1863) descreve Xenodon irregularis. BOULENGER (1894) considera
Ophis merremii uma espécie valida do género Xenodon, sinonimizando nela X. irregularis<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>