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Prefácio

A presente dissertação é composta por dois capítulos. O Capítulo 1 é dedicado à 

investigação detalhada da ecologia termal da serpente Bothrops insularis, a jararaca-ilhoa da Ilha 

da Queimada Grande. Este estudo emprega um método amplamente difundido na literatura, porém, 

ainda parcamente empregado para espécies neotropicais. Está presente ainda neste primeiro 

capítulo, grande parte das diretrizes, teórica e logística, que sustentam o tema central deste 

trabalho, desde a introdução histórica e estrutural-equipamentária e humana, até os caminhos 

percorridos, passando pelos métodos utilizados e adaptações necessárias, dificuldades encontradas, 

e as principais conclusões baseadas nos padrões registrados e observados no decorrer deste estudo. 

As implicações e limitações metodológicas são também discutidas neste capítulo.  

Pretende-se dividir este primeiro capítulo em pelo menos dois manuscritos, além de aliá-lo 

a temas mais amplos que excedem os objetivos específicos desta dissertação, para submetê-lo(s) à 

publicação em revista(s) indexada(s) da área. 

O Capítulo 2 é escrito sob a forma de nota (short communication) e trata de respostas 

termorregulatórias das jararacas-ilhoa associadas à alimentação e reprodução. 

No geral, os dados obtidos neste estudo complementam uma série de informações básicas 

acerca da biologia da jararaca-ilhoa, até então baseada apenas em sinopses e registros não 

sistematizados. Esta serpente encontra-se criticamente ameaçada de extinção e parece ter seu 

tamanho populacional diminuído drasticamente nos últimos 15 anos. Os resultados aqui 

apresentados contribuem significativamente para melhor compreensão da sua ecologia, subsídio 

básico para o delineamento de estratégias de manejo “in-situ” e “ex-situ”, ação urgente e 

necessária, visando à conservação de Bothrops insularis.
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LISTA DE ABREVIATURAS E SIGLAS 

Tc: Temperatura corpórea. 

Ta: Temperatura do ar. 

Ts: Temperatura do substrato. 

Te: Temperaturas ambientais operativas: Tc atingida por um organismo apenas com base em suas 

propriedades estruturais, ou seja, com base apenas no efeito de suas propriedades intrínsecas 

(morfologia, tamanho, composição corpórea) sobre as taxas de troca de calor. A Te, portanto, 

indica qual a temperatura que um animal apresentaria na ausência de qualquer mecanismo 

termorregulatório e constitui a hipótese nula contra a qual uma possível regulação da Tc pode ser 

avaliada. Tipicamente medida pela temperatura de modelos de cobre distribuídos aleatoriamente 

no ambiente.   

Tpref: Amplitude da Tc preferida ou amplitude do ponto de ajuste (set-point range). Tipicamente 

medida pelos limites da distribuição central de 50% das Tc´s selecionadas em um gradiente 

térmico. 

db: Tc – Tpref : Acurácia da Tc de Hertz et al. (1993). Medida pela média dos desvios das Tc´s

registradas no campo em relação à amplitude da Tpref.

de: Te – Tpref : Qualidade termal de Hertz et al. (1993). Medida pela média dos desvios das 

temperaturas ambientais operativas em relação à amplitude da Tpref.

E = 1 - db/de : Índice de efetividade da termorregulação de Hertz et al. (1993).

E = de – db : Índice de efetividade da termorregulação de Blouin-Demers and Weatherhead 

(2001).



Ex: Índice de aproveitamento térmico: Soma do tempo que uma Tc individual está dentro da 

amplitude da Tpref dividido pela soma do tempo que a Te potencialmente permitiria que a Tc

atingisse a Tpref.

IQG: Ilha da Queimada Grande. 
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CAPÍTULO 1 

ECOLOGIA TERMAL DA JARARACA-ILHOA, BOTHROPS INSULARIS 

(SERPENTES, VIPERIDAE): UM ESTUDO EM CONDIÇÕES NATURAIS 



RESUMO

Dada a importância da temperatura na maior parte dos processos biológicos, estudos sobre a 

termorregulação têm desempenhado importante papel no entendimento sobre a ecologia dos 

vertebrados ectotérmicos. Em serpentes, como em outros ectotérmicos, o controle da temperatura 

corpórea (Tc) é dependente da utilização de fontes externas de calor e principalmente de ajustes 

comportamentais, embora ajustes fisiológicos e morfológicos também ocorram. Em geral, esse 

controle é alcançado por meio da escolha de ambientes quentes ou frios, cuja disponibilidade pode 

variar ao longo do dia e das estações do ano. A termorregulação, portanto, constitui aspecto central 

da biologia das serpentes, as quais dedicam porção considerável de seu tempo e energia a essa 

atividade. Os objetivos do presente estudo foram documentar a variação sazonal e circadiana da 

temperatura corpórea da jararaca-ilhoa, Bothrops insularis, em seu ambiente natural, a Ilha da 

Queimada Grande (IQG), a fim de prover análise descritiva da Tc e do comportamento 

termorregulatório destes animais à luz dos custos e benefícios da regulação da Tc na região 

tropical; e entender como estes parâmetros são ditados/influenciados por fatores ambientais 

(temperatura local e de microhábitats, umidade relativa, precipitação, radiação solar, vento, 

características do substrato) e bióticos (tamanho dos indivíduos, sexo, estágio reprodutivo, estado 

digestivo). (1) As jararacas-ilhoa são usualmente termoconformadoras, embora consigam atingir a 

temperatura corpórea preferida em todas as estações do ano; (2) as temperaturas ambientais 

indicam que a IQG é um ambiente termicamente favorável para essas serpentes; (3) a Tc destes 

animais sofre forte influência da variação sazonal e circadiana da temperatura ambiente; (4) a Tc é 

relativamente baixa em comparação com outros viperídeos e esse perfil parece estar primariamente 

associado à contigências ambientais (climáticas) do ambiente ocupado por estas serpentes do que a 

fatores bióticos (e.g., sexo, alimentação), ou mesmo filogenéticos; (5) B. insularis termorregula 



mais efetivamente quando a qualidade termal do habitat diminui, sugerindo que os custos 

envolvidos nessa atividade seriam relativamente baixos, comparados com os benefícios; (6) em 

condições naturais, as Tc’s das jararacas-ilhoa sugerem ausência da resposta termofílica pós-

alimentar e que fêmeas grávidas não apresentam evidências de alteração do comportamento 

termorregulatório quando comparadas com fêmeas não reprodutivas e machos. Para espécies de 

serpentes neotropicais, este é o primeiro estudo da ecologia termal realizado inteiramente sob 

condições naturais e com a observação dos rigores metodológicos propostos por Hertz et al. 

(1993). Nossas análises corroboram com a necessidade de se considerar a história natural da 

espécie na tentativa de interpretar sua ecologia termal. Nossos resultados fornecem dados 

importantes sobre a biologia das jararacas-ilhoa e podem servir como subsídios para a 

implementação de ações visando a conservação desta espécie criticamente ameaçada. 

Palavras-chave: comportamento termorregulatório, termoconformidade, ectotérmicos, temperatura 

corpórea, temperatura ambiental operativa 



ABSTRACT

Given the pervasive effects of temperature on most biological processes, studies focusing on 

thermoregulation are pivotal to the understanding of ectotherm’s vertebrate ecology. In snakes, 

like other ectotherms, body temperature (Tb) control is dependent of external heat sources and 

based mainly on behavioral adjustments, although physiological and/or morphological adjustments 

can also occur. In general, such control is achieved through the choice of warm or cold 

environments, whose availability may vary along the days and/or seasons. Thus, thermoregulation 

can be regarded as a central aspect of snake biology, and these animals invest considerable time 

and energy into this activity. The aims of the present study were to document the seasonal and 

circadian variation in the Tb’s of the golden lancehead, Bothrops insularis, in its natural habitat, 

the Queimada Grande Island (QGI). We then used such database to provide a descriptive analysis 

of Tb variation and thermoregulatory behavior for this species in the light of the costs-benefits 

theory applied to a tropical region. Our second goal was to understand how body temperature is 

dictated/influenced by environmental (local and microhabitat temperatures, relative humidity, 

precipitation, solar radiation, wind, substrate characteristics) and biotic factors (individual size, 

sex, reproductive stage, digestive state). The main findings of the present study were: (1) Golden 

lanceheads can be regarded as being thermoconformers, although they do reach their preferred 

body temperature in all seasons; (2) environmental temperatures indicate that QGI has a high 

thermal quality, i.e., it is thermically suitable for the snakes; (3) Tb is strongly influenced by 

seasonal and diel variation of the environmental temperature; (4) B. insularis selected Tb’s are 

relatively lower than other viperid snakes and this seems to be related to environmental 

contingencies (climate) instead of biotic and/or possibly phylogenetic factors; (5) B. insularis

thermoregulates more effectively when the thermal quality of the habitat decreases (on a seasonal 



basis), suggesting that the costs involved in such activity should be relatively low compared to 

benefits achieved; (6) we found no evidence that, under natural conditions, B. insularis presents a 

post-feeding thermophilic response and that gravid females altered their thermal conductance when 

compared to males and non-reproductive females. For neotropical snake species the present study 

seems to be the first one to focus on the thermal ecology under natural conditions and following 

the methodological rigor proposed by Hertz et al. (1993) and we agree with them the need to 

consider the natural history of the species in attempt to interpret their thermal biology. Our results 

provide a database on a central aspect of the golden lancehead biology, which may be useful to 

implement future actions aimed to the conservation of this species critically endangered. 

Keywords: thermoregulatory behavior, thermoconformity, ectotherms, body temperature, operative 

environmental temperatures 



_____________________________________________________________________

CAPÍTULO 2 

DOES GESTATION OR FEEDING AFFECT THE BODY TEMPERATURE OF 

THE GOLDEN LANCEHEAD, BOTHROPS INSULARIS, UNDER FIELD 

CONDITIONS? 
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1- INTRODUÇÃO GERAL 

Histórico sobre a jararaca-ilhoa e a Ilha da Queimada Grande* 

Os primeiros registros sobre a Ilha da Queimada Grande são datados por volta de 1530, 

quando o navegador português Martim Afonso de Souza comandava uma das expedições 

colonizadoras ao Brasil. Contudo, não existe registro algum de qualquer contato entre a jararaca-

ilhoa e Martim Afonso e seus homens, durante a permanência na Ilha (Dean, 1996). 

As pesquisas científicas acerca da biodiversidade da Ilha da Queimada Grande tiveram 

início há quase cem anos quando as primeiras expedições foram organizadas. No final do século 

XIX, a Marinha do Brasil implantou um farol na Ilha cuja manutenção era realizada por 

faroleiros que residiam no local. Por volta de 1911, é registrada a coleta das primeiras jararacas-

ilhoa trazidas ao Instituto Butantan, serpente até então desconhecida da comunicade científica. 

Na extinta ‘Secção de Ophiologia’ do Instituto, estas serpentes foram identificadas como 

Lachesis lanceolatus (atualmente Bothrops jararaca Wied, 1924) e estudos voltados 

principalmente para as características morfológicas dessa espécie eram feitos na tentativa de 

elucidar problemas relacionados à sistemática dos crotalíneos brasileiros. O herpetólogo João 

Florêncio Gomes, até então responsável por esses estudos, morreu em 1919 aos 33 anos sendo 

sucedido pelo pesquisador Afrânio do Amaral que assumiu os trabalhos com a até então Lachesis 

lanceolatus. Surpreso ao encontrar penas nas fezes dos indivíduos, em abril de 1920 Amaral 

partiu para a Ilha da Queimada Grande a fim de estudar a biologia dessa espécie em seu hábitat 

natural (Amaral, 1921a). Acompanhado de um fotógrafo do Instituto Butantan e do faroleiro e 

morador da Ilha, Amaral permaneceu por quatro dias no local. 
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A maior parte dos exemplares de B. insularis depositados na Coleção Herpetológica do 

Instituto Butantan são provenientes das excursões realizadas por Afrânio do Amaral e Alphonse 

Richard Hoge (Romano-Hoge 2007, com. pess.). Amaral visitou a Ilha por aproximadamente 

sete vezes e destas viagens resultaram vários trabalhos sobre a jararaca ilhoa (Amaral, 1921a,b, 

1927, 1929) dentre os quais a descrição da então Lachesis lanceolatus, como Lachesis insularis 

(Amaral, 1921b), posteriormente reconhecida como Bothrops insularis (Amaral, 1929). Após um 

hiato de aproximadamente 20 anos, entre 1947 e 1970 Alphonse Hoge realizou uma série de 

expedições à Ilha da Queimada Grande. As viagens contavam com biologistas, serventes e 

técnicos do Instituto Butantan e, com o apoio da Marinha, duravam cerca de 12 dias. Em 23 anos 

dedicados ao estudo na Ilha, Hoge publicou alguns trabalhos relacionados à Queimada Grande 

(Hoge, 1946, 1950; Hoge et al., 1959).  

Embora não exista nenhum relato bem documentado de acidentes causados pela jararaca-

ilhoa, a retirada dos faroleiros e a automatização do farol em 1925 ocorreram aparentemente em 

conseqüência de inúmeros problemas causados pelas serpentes como, por exemplo, aqueles 

envolvendo animais domésticos (cães, gatos e galinhas) pertencentes aos faroleiros (Amaral, 

1927). A própria Marinha colocou por diversas vezes fogo na mata da Ilha, na tentativa de acabar 

com a população excessiva de serpentes (Duarte, 1999). O nome “Queimada Grande” parece ser 

resultado dessas queimadas que eram por vezes tão fortes que podiam ser avistadas do 

continente. Atualmente, a Marinha do Brasil periodicamente realiza a manutenção do farol, a 

cada quatro ou seis meses. 

Apenas 14 anos mais tarde as viagens à Ilha foram retomadas com uma equipe liderada por 

Pedro Antonio Federsoni Jr. Com o apoio da FAB (Força Aérea Brasileira) a equipe chegava por 

meio de helicóptero e permanecia acampada no ilha por cerca de dez dias (Queimada, 1989). 
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Nessas viagens, alguns exemplares de B. insularis foram coletados e incorporados à Coleção 

Herpetológica do Instituto Butantan (IBSP). Entre 1995 e 1997, diversas viagens foram 

realizadas com duração de apenas dois dias devido às condições de viagem (embarcação e mar) e 

a dificuldade de carregar água e alimentos, além do material para acampar (M. Duarte, com. 

pess.). Dessas viagens resultou a dissertação de mestrado de Marcelo Duarte (Duarte, 1999). 

Além disso, durante essas viagens amostras de veneno passaram a ser coletadas visando a 

realização de pesquisas coordenadas pela pesquisadora do Instituto Butantan, Maria de Fátima 

Domingues Furtado, e subsidiado pela FAPESP (Fundação de Amparo à Pesquisa de São Paulo). 

Essas amostras de veneno, mais tarde, permitiram a realização da dissertação de mestrado de 

André Zelanis (Zelanis, 2006). 

Neste período também, Márcio Martins, pesquisador e professor da Universidade de São 

Paulo, com apoio financeiro da “Fundação O Boticário de Proteção à Natureza” custeou algumas 

viagens e o implante de microchips em cada animal encontrado na Ilha permitindo avanços nas 

pesquisas sobre aspectos populacionais da jararaca-ilhoa a longo prazo (Marques et al. 2002a; 

Martins et al., 2008). 

Diversas outras viagens foram realizadas incluindo equipes de reportagens que se 

interessavam em mostrar ao público um pouco da jararaca-ilhoa em seu hábitat natural e também 

acompanhar e mostrar um pouco do trabalho dos pesquisadores na Ilha (M. Duarte, com. pess. ; 

Queimada, 1989). Atualmente, desde 2007, como parte do projeto “Uso de recursos e biologia 

reprodutiva da jararaca-ilhoa, Bothrops insularis” (FAPESP), uma equipe liderada pelo 

pesquisador do Instituto Butantan Otavio Augusto Vuolo Marques, constituída de outros 

pesquisadores, alunos de pós-graduação e técnicos, viaja até a Queimada Grande com objetivo 

de estudar de forma mais detalhada a biologia da jararaca-ilhoa. Com intervalos entre as 
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expedições que chegam a variar de três a dez meses, devido a condições de clima, mar e 

embarcações, essa equipe composta por 12 a 17 pessoas (herpetólogos, ornitólogos, botânicos, 

médico) permanece acampada por quatro dias no local. 

*Extraído e modificado (com permissão) da Dissertação de Mestrado de Karina N. 

Kasperoviczus (2009), orientada pela pesquisadora do Instituto Butantan Selma M. Almeida-

Santos. 

 

Ecologia termal 

 Dada a importância da temperatura na maior parte dos processos biológicos, estudos 

sobre a termorregulação têm desempenhado importante papel no entendimento sobre a ecologia 

dos vertebrados ectotérmicos (Seebacher and Shine, 2004). Dentre o conjunto atual de animais 

vertebrados, quase 50.000 espécies, cerca de 70% podem ser considerados como ectotérmicos 

(Row and Blouin-Demers, 2006a). Estes investem considerável energia e tempo a fim de regular 

a temperatura corpórea (Tc) (Pough et al., 2001). No caso dos répteis, a regulação da Tc se deve 

primordialmente à ajustes comportamentais e escolha de microhábitats (Cowles and Bogert 

1944; Patterson and Davies, 1982; Huey and Kingsolver, 1989; Krohmer, 1989; Grant, 1990; 

Peterson et al., 1993), embora ajustes fisiológicos e morfológicos também ocorram 

(Bartholomew and Lasiewski, 1965; Dzialowski and O’Connor, 1999; Tattersall et al., 2004; 

Seebacher and Franklin, 2005; Trullas et al., 2007). Como a disponibilidade de sítios térmicos 

varia geográfica e temporalmente, a regulação da Tc é inevitavelmente afetada nas escalas 

espacial e temporal (Gregory, 1982). Assim, em várias espécies de répteis, a Tc pode exibir 

variações substanciais durante o curso do dia e/ou sazonalmente (veja Peterson et al., 1993; 

Blouin-Demers and Weatherhead, 2002). 
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 Em serpentes, atividades distintas podem ser afetadas diferentemente por variações da 

temperatura corpórea (Stevenson et al., 1985; Van Damme et al., 1991) de forma que o 

desempenho em cada atividade em particular (e.g., locomoção, digestão) pode ser otimizado (ou 

prejudicado) em diferentes temperaturas. Portanto, as serpentes podem alterar seu 

comportamento termorregulatório (e, por conseguinte, sua Tc) com base no tipo de atividade que 

está sendo desempenhada no momento e de acordo com a disponibilidade térmica do ambiente 

(Stevenson et al., 1985). Por exemplo, diversas espécies de serpentes são conhecidas por 

apresentarem aumento da temperatura corpórea após a ingestão do alimento, ou seja, por 

apresentarem resposta termofílica pós-prandial (Regal, 1966; Walker and Taylor, 1966; 

Greenwald and Kanter, 1979; Slip and Shine, 1988 a, b; Jaeger and Gabor, 1993; Sievert and 

Andreadis, 1999; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001). A importância ecológica deste 

aumento pós-prandial da temperatura corpórea estaria ligada à aceleração do processo digestivo, 

pelo efeito da temperatura sobre as taxas das reações químicas (Withers, 1992; Wang et al. 2003; 

Toledo et al., 2003). Inversamente, animais submetidos a jejuns prolongados podem regular sua 

Tc em níveis mais baixos, reduzindo sua taxa metabólica e conservando energia (Pough et al., 

1999). 

 Embora a variação sazonal da Tc nas serpentes seja provavelmente mais pronunciada em 

populações de altas latitudes, isso também ocorre em ambientes nos quais a amplitude térmica 

varia em menor escala. De fato, serpentes podem regular sua temperatura corpórea em razão de 

fatores ecológicos relevantes que não estejam diretamente relacionados à disponibilidade de 

sítios térmicos (Peterson et al., 1993). Por exemplo, Pseudechis porphyriacus seleciona Tcs 

menores no verão, quando as temperaturas do ambiente estão mais quentes, do que na primavera, 

presumivelmente porque se alimentam menos no verão quando as presas são mais escassas 
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(Shine and Lambeck, 1990). 

Muitas serpentes sofrem grandes flutuações na Tc durante o curso das estações (Peterson, 

et al., 1993) e mesmo ao longo de um único dia (Peterson, 1987; Blouin-Demers and 

Weatherhead, 2001). Essas flutuações podem ter conseqüências relevantes uma vez que 

processos fisiológicos, comportamentais e de desenvolvimento são afetados pela temperatura 

podendo afetar a sobrevivência, crescimento e reprodução das serpentes (Huey, 1982; Stevenson 

et al., 1985). Desta forma, a análise das conseqüências da variação na Tc é de extrema 

importância para verificar a magnitude do impacto da temperatura sobre os diversos processos 

biológicos de determinada espécie. Conhecer os fatores proximais envolvidos na variação da Tc 

é fundamental para entender suas conseqüências ecológicas e evolutivas (Peterson et al., 1993). 

A maior parte do conhecimento sobre a regulação da temperatura corpórea em ectotérmicos 

na natureza provêm de estudos realizados com lagartos diurnos que termorregulam muito 

ativamente (Hertz et al., 1993; Diaz, 1997) e que ocupam regiões temperadas e hábitats 

heterogêneos (e.g., desertos). Algumas poucas espécies de serpentes de regiões temperadas 

(Brown and Weatherhead, 2000; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001, Shine et al., 2003, 

Fitzgerald et al., 2003) tiveram sua ecologia termal adequadamente documentada, porém, sem 

exceção, tais espécies entram em períodos relativamente longos de inatividade durante o ano. 

Atualmente, é bastante incipiente o entendimento aprofundado sobre a atividade 

termorregulatória em serpentes tropicais (mas veja Chiaraviglio, 2006). De fato, mesmo a 

simples determinação da temperatura corpórea preferida raramente foi realizada para estas 

espécies de serpentes, tampouco investigações sobre a possível variação sazonal e circadiana 

deste parâmetro. 

O presente trabalho mensura a variação sazonal e circadiana da Tc da jararaca-ilhoa, 
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Bothrops insularis (ver abaixo Espécie de estudo em MÉTODOS), em condições naturais. Além 

disso, investiga a inter-relação entre o comportamento termorregulatório e os fatores bióticos 

(e.g., tamanho dos indivíduos, diferenças entre sexos, estágio reprodutivo e estado digestivo) e 

abióticos (e.g., temperatura ambiente, umidade relativa, precipitação, radiação solar). Como tais 

fatores são integrados e de que maneira ditam o comportamento termorregulatório de B. insularis 

e, por conseguinte, sua Tc? Como a disponibilidade de sítios térmicos pode moldar ou 

influenciar a atividade termorregulatória desses animais em escala temporal (sazonal e diária) e 

espacial (e.g., uso de substrato mais arbóreo ou terrestre, preferência por certos locais na ilha)? 

Ou ainda, os sítios térmicos disponíveis em seu hábitat limitam a atividade termorregulatória das 

jararacas-ilhoa? 

Os resultados obtidos nesse estudo, além de elucidar aspectos primários relacionados à 

biologia de Bothrops insularis, podem fornecer importantes subsídios para o delineamento de 

estratégias de manejo, in situ e ex situ, que venham a ser adotadas visando à conservação desta 

espécie, criticamente ameaçada de extinção. Ademais, este trabalho amplia e aprofunda o 

conhecimento sobre a ecologia termal de serpentes neotropicais. 

 

 

2 - OBJETIVOS  

O objetivo geral deste estudo foi (1) documentar a ecologia termal da jararaca-ilhoa, 

Bothrops insularis, em seu ambiente natural a fim de prover uma análise descritiva do 

comportamento termorregulatório e da Tc dessa espécie e (2) elucidar como estes parâmetros são 

ditados/influenciados por fatores ambientais (temperatura local e de microhábitats, umidade 

relativa, precipitação, radiação solar, vento, características do substrato) e bióticos (tamanho dos 
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indivíduos, sexo, estágio reprodutivo, estado digestivo).  

De maneira mais específica, procurou-se descrever a Tc e o comportamento 

termorregulatório das jararacas-ilhoa no período de um ano entre 2007 e 2008. Foi procedida, 

então, a comparação entre a Tc atingida vs. preferida, à luz dos custos e limitações impostos 

pelos fatores ambientais e bióticos. Finalmente, foi verificada a aplicabilidade, para uma serpente 

neotropical, do protocolo de índices termorregulatórios de Hertz et al. (1993) e do modelo de 

custo-benefício da termorregulação para lagartos de Huey e Slatkin (1976), estendido para 

répteis e contestado por Blouin-Demers e Nadeau (2005). Este objetivo geral compõe o cerne do 

presente estudo e é tratado no Capítulo 1 desta dissertação.  

No Capítulo 2 são apresentadas sob a forma de nota biológica curta (Short communication) 

análises mais detalhadas dos dados de sub-seções apresentadas no Capítulo 1. Com base em 

informações da literatura foram testadas a possível ocorrência e magnitude de uma resposta 

termofílica pós-alimentar e alterações nos parâmetros termorregulatórios durante a gestação. 

3 - MÉTODOS 

3.1 – Espécie de estudo 

Bothops insularis (Figura 1) descrita em 1921 por Afrânio do Amaral é endêmica da Ilha 

da Queimada Grande (IQG, ver descrição da área de estudo abaixo). Trata-se de uma espécie 

criticamente ameaçada de extinção (mais alto grau de ameaça), incluída na “Lista Nacional das 

Espécies da Fauna Brasileira Ameaçada de Extinção” (Machado et al., 2005) e na “Lista 

Vermelha de Espécies Ameaçadas da Internacional Union for Conservation of Nature” (IUCN 

Red List, 2009). Algumas suposições acerca do tamanho populacional (entre 2000 e 4000 
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indivíduos) foram feitas desde a descrição da espécie (Marques et al., 2002b), porém, apenas 

recentemente o número de indivíduos foi estimado com base em amostragens sistematizadas na 

ilha, ficando próximo do limite inferior (2134 indivíduos, Martins et al., 2008). Todavia, 

suspeita-se que o tamanho populacional venha diminuindo ao longo dos últimos anos, declínio 

atribuido a retirada ilegal de exemplares da IQG (Martins et al., 2008). 

A serpente B. insularis pertence à família Viperidae, subfamília Crotalinae, “grupo 

Jararaca”, juntamente com outra serpente endêmica insular, Bothrops alcatraz, do Arquipélago 

de Alcatrazes (Marques et al., 2002b) e com a jararaca comum do continente, Bothrops jararaca. 

Especula-se que B. insularis, assim como B. alcatraz, tenham ancestral comum semelhante a B. 

jararaca (Grazziotin et al., 2006). A diferenciação entre elas ocorreu provavelmente devido à 

especiação alopátrica há cerca de 11.000 anos atrás, como conseqüência do isolamento 

geográfico produzido pela elevação do nível do mar após o final da última glaciação (Salomão et 

al., 1999; Marques et al., 2002a; Martins et al., 2002; Wüster et al., 2005). 

Entretanto, apesar desse parentesco, B. insularis apresenta diversas peculiaridades, como a 

especialização em sua dieta na fase adulta, constituída principalmente de aves migratórias 

(Marques et al., 2002a; Martins et al., 2002), o hábito mais arborícola que grande parte das 

serpentes do gênero Bothrops (Amaral, 1921a, 1927; Martins et al., 2002; Wuster et al., 2005) e 

atividade predominantemente diurna (Amaral 1921a, 1927, Duarte et al., 1995, Marques 2002a, 

embora também sejam encontradas ativas durante a noite, obs. pess.) e a ação diferenciada do 

seu veneno (Cogo et al., 1993; Zelanis et al., 2007, 2008). Além disso, apresenta diferenças 

morfológicas como o corpo delgado e a cauda ligeiramente preênsil (Amaral, 1927; Martins et 

al., 2001), características comumente observadas em serpentes arborícolas (Lillywhite and 

Henderson, 1993), além de coloração corporal amarelada e cauda escura (Amaral, 1921b, 1927). 
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Bothrops insularis é encontrada principalmente dentro da área florestada da ilha, sendo muito 

raramente avistada nas áreas abertas de capinzais.  

Quanto à biologia reprodutiva, o pouco que se conhece deve-se principalmente ao estudo de 

Hoge et al. (1959), que descreveu algumas anormalidades sexuais nesta população, como a presença 

de hemipênis diferenciados em fêmeas. Entretanto, diversos aspectos permanecem controversos e 

questões básicas acerca das estratégias reprodutivas permanecem ainda desconhecidas. Trabalhos 

prévios relatam que a população de jararacas-ilhoa é composta por indivíduos machos, fêmeas e 

intersexos (Beçak et al., 1990; Duarte, 1999; Hoge et al., 1959). Contudo, um estudo detalhado 

recente sobre a biologia reprodutiva de B. insularis conclui que tal população é composta apenas por 

machos e por fêmeas intersexuadas, não existindo fêmeas sem o órgão copulatório masculino 

diferenciado (Kasperoviczus 2009). Essas fêmeas intersexuadas parecem se reproduzir em um ciclo 

maior que bienal (Kasperoviczus, 2009). O modelo reprodutivo, aparentemente sazonal, apresenta 

características semelhantes ao descrito para jararacas do continente (Almeida-Santos, 2005; Almeida-

Santos and Salomão, 2002), porém, algumas particularidades relativas à reprodução (e.g., período de 

acasalamento, parturição, fecundidade), previamente detectadas nessa espécie insular (Almeida-

Santos and Salomão, 2002; Hoge et al., 1959; Marques et al., 2002a,b), permanecem controversas. 

Machos possuem comprimento rostro cloacal (CRC) médio de 619.4 ± 58.4 mm e estão sexualmente 

maduros a partir de 505 mm (Kasperoviczus, 2009, mas ver Zacariotti and Marques, 2008).  Fêmeas 

têm CRC médio de 721.2 ± 95.3 mm e estão sexualmente maduras a partir de 555 mm. Com exceção 

da cauda (que abriga o hemipênis maior e mais desenvolvido em machos) todos os atributos 

morfológicos (e.g., CRC, comprimento total, robustez) parecem ser maiores em fêmeas, 

evidenciando o dimorfismo sexual de tamanho (Kasperoviczus, 2009). 
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3.2 – Área de estudo 

A Ilha da Queimada Grande está situada à cerca de 35 km da costa sul do Estado de São 

Paulo, Brasil, (latitude 24o 29’S, longitude 46o 41’W), nas vizinhanças de Itanhaém e Peruíbe 

(Figura 2). Possui área de 43 ha (0,43 km2) coberta por Mata Atlântica, havendo áreas abertas 

com predominância de gramíneas (Amaral, 1921a; Hoge, 1950; Duarte et al., 1995; Marques et 

al., 2002b). A área florestada (Floresta Atlântica Baixo Montana) recobre cerca de 24 ha da ilha 

(cf. Oliveira-Filho and Fontes, 2000). 

Admite-se que a ilha teve o último evento de isolamento do continente há 

aproximadamente 11.000 AP (Vanzolini, 1973). A ilha é rochosa e escarpada, desprovida de 

praias arenosas, com cerca de 1500 metros de comprimento, 500 metros de largura e altitude 

máxima de 200 metros (Amaral, 1921a, Vanzolini, 1973, Duarte et al., 1995) (Figura 3). Tais 

características físicas, somadas à ausência de água potável para beber e condições 

meteorológicas (ventos fortes e mar agitado), limitam a chegada e permanência na ilha a poucos 

dias de trabalho por ano. O clima é tropical úmido e Hoge (1950), Hoge et al. (1959) e Duarte et 

al. (1995) reportam que as temperaturas ficam acima dos 22ºC nos meses mais quentes e abaixo 

dos 18ºC nos meses mais frios. O perfil climático mais detalhado da ilha foi registrado durante o 

nosso estudo por uma microestação meteorológica instalada no local (ver detalhes no item 3.4, 

Figura 4 e Tabela 1). 

Esta ilha está dentro da área de proteção ambiental (APA) Cananéia – Iguape – Peruíbe 

criada em 1984, sendo considerada também uma área de relevante interesse ecológico - ARIE, ao 

largo dos municípios de Itanhaém e Peruíbe, decretada pelo governo brasileiro em 1985.  

A biodiversidade da Ilha Queimada Grande inclui duas espécies de morcegos, dois 

anfíbios, três lagartos, dois anfisbenídeos e duas espécies de serpentes, Dipsas albifrons e a única 
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população de Bothrops insularis conhecida (Marques et al., 2002a), além de aves residentes e 

migratórias (63 espécies até o presente momento, A. Macarrão, com. pess.). Não há registro de 

mamíferos terrestres na ilha (Duarte et al., 1995; Marques et al., 2002a, obs. pess.). 

3.3 - Captura das serpentes e registro dos dados bióticos 

A coleta de dados foi realizada ao longo de quatro expedições à Ilha da Queimada Grande, 

com duração de cinco dias cada (totalizando três dias de trabalho no campo), nos seguintes 

períodos: início de junho (outono), fim de agosto (inverno), meados de dezembro (primavera) de 

2007 e início de março de 2008 (verão). Adaptado a partir de Schuett (1992), subdivisões das 

estações do ano foram baseadas nas datas do calendário do Hemisfério Sul (Tabela 2). 

As serpentes foram amostradas por procura visual ao longo de um transecto que atravessa a 

ilha em sua maior extensão. As serpentes foram procuradas examinando minuciosamente todos 

ambientes acessíveis visualmente, no chão e na vegetação, em diferentes horários do dia. Antes 

da captura, foram obtidos os dados de temperatura corpórea superficial (superficial, da pele 

dorsal) com termômetro de infravermelho (resolução 0,1 °C e precisão de ±2% da leitura) a uma 

distância média de 30 cm das serpentes. Após a tomada da temperatura superficial, os espécimes 

foram capturados cuidadosamente com auxílio de ganchos ou pinções e liberados após obtenção 

de dados. Cada indivíduo foi cautelosamente forçado a entrar em tubo plástico com diâmetro 

apropriado ao seu tamanho, o que permitiu sua imobilização e manuseio, sem riscos de injúrias 

ao animal e ao operante (Fitch, 1987). 

Para evitar (ou ao menos minimizar) possíveis erros na leitura da Tc cloacal, causados pela 

manipulação dos animais, a Tc cloacal foi a primeira variável a ser obtida e registrada logo após 

a captura dos indivíduos. Para tanto, utilizamos um termômetro digital com sonda (resolução 
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0,1°C e precisão de ±1%) de leitura rápida cujo sensor externo foi inserido na cloaca dos 

animais. Os dados de Tc tomados desta forma foram aceitos apenas se os registros ocorressem 

até 30 segundos depois do inicio do procedimento de captura e contenção das serpentes. Durante 

o registro da Tc, a contenção dos animais foi realizada com o menor contato possivel entre o 

corpo do animal e as mãos dos pesquisadores, em especial na região próxima a cloaca visando 

minimizar a transferência de calor entre as partes. Em seguida foram obtidos os seguintes dados: 

comprimento rostro-cloacal (CRC, em mm), da cauda (CC, em mm), massa (M, em g) com 

auxílio de fita métrica (precisão 1 mm) e dinamômetros portáteis (Pesola®). O sexo de cada 

indivíduo foi determinado avaliando a largura da cauda ou pressionando delicadamente a porção 

basal da cauda com os dedos sendo os hemipênis então evertidos. A experiência prévia 

demonstra que, como em outras espécies de Bothrops, os machos têm a cauda mais robusta do 

que as fêmeas (apesar das fêmeas de B. insularis também possuirem um hemipênis, este é menos 

desenvolvido do que nos machos, Kasperoviczus 2009). Todos espécimes de B. insularis foram 

apalpados suavemente para detectar a presença de conteúdo estomacal (itens alimentares), 

embriões ou folículos ovarianos (cf. Fitch, 1987). Antes da soltura, foi introduzido 

subcutaneamente um microchip de identificação no corpo da serpente, evitando assim a captura e 

coleta de Tc de um mesmo animal durante a mesma viagem. 

 
3.4 - Dados ambientais 

No exato local de captura de cada indivíduo foram registrados, consecutivamente às Tc’s, 

dados de umidade relativa do ar, vento, luminosidade, altura e tipo de substrato (chão ou 

vegetação), temperatura do substrato (com termômetro infravermelho, resolução 0,1°C e 

precisão de ±2%, a uma distância de 30 cm), temperatura do ar e do substrato (ambas com 

termômetro digital com sonda, resolução 0,1°C e precisão de ±1%). 
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 Para amostragem da amplitude térmica disponível aos animais foram utilizados modelos 

físicos (ver item 3.5, a seguir). Dados climáticos do macroambiente (temperatura, precipitação, 

umidade relativa e radiação solar; Figura 4, Tabela 1) foram obtidos a partir de uma 

microestação meteorológica (HOBOware® 2.2 - Onset Computer Co.), instalada em uma área 

aberta da ilha. 

 

3.5 – Temperatura ambiental operativa (Te)

A amplitude de Tc’s disponíveis para um animal ectotérmico no campo é referida como 

temperatura ambiental operativa (Te, originário de “operative environmental temperatures”). Em 

um experimento clássico envolvendo latinhas de cerveja cheias de água como modelos físicos de 

ectotérmicos, Heath (1964) demonstrou que Te freqüentemente diferia da temperatura ambiente 

e que estudos utilizando a temperatura ambiente como parâmetro de cotejamento para a Tc 

podem levar a conclusões equivocadas sobre a capacidade termorregulatória dos animais. Te 

pode ser determinada usando modelos matemáticos que integram todos os parâmetros de troca de 

calor para predizer a Tc de uma determinada espécie desde que as condições ambientais sejam 

fixas (Scott et al., 1982; Bakken, 1992). Modelos físicos são usados como “termômetros Te” e 

permitem quantificar, espacial e temporalmente, a amplitude das Tc que um ectotérmico 

potencialmente poderia explorar no campo. Isto proporciona a hipótese nula da termorregulação 

(i.e. termoconformidade: Hertz, 1992a, b; Hertz et al., 1993), a qual é posteriormente comparada 

com o espectro de Tc’s que o animal efetivamente explora dentre àquelas disponiveis no 

ambiente. É importante a percepção de que estes modelos são usados para predizer a amplitude 

das possíveis Tc’s sobre dadas condições ambientais e não as temperaturas as quais as os 

ectotérmicos selecionam. 
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Muitos estudos têm usado modelos físicos de serpentes para descrever o ambiente térmico 

(Peterson, 1982, 1987; Stevenson, 1983; Huey and Kingsolver, 1989; Charland, 1991; Blouin-

Demers and Weatherhead, 2001, 2002; Row and Blouin-Demers, 2006a). No presente estudo, 

como modelos físicos para a amostragem da Te utilizamos tubos de cobre, preenchidos com 

água, de diâmetro semelhante ao das serpentes foco do nosso estudo, pintados com tinta da cor 

compatível com a reflectância média da superfície dorsal dos indivíduos (Peterson et al., 1993), 

levando em conta, além da reflectância, a absorptividade total de ambas as cores (tinta e 

serpente) (Porter, 1967). Dentro de cada modelo de cobre foi inserido um registrador/sensor de 

temperatura (TidBit®, HOBO, Onset Computer Co.), fixado na porção medial do tubo e 

programado para registrar leituras de temperatura em intervalos de 16 minutos.  

Nossos modelos físicos foram testados contra espécimes recém-mortos de B. jararaca, 

espécie irmã de B. insularis (Grazziottin et al., 2006) e morfologicamente muito similar (obtidos 

no Laboratório de Herpetologia do Instituto Butantan). O registro simultâneo das leituras dos 

registradores de temperatura colocados nas carcaças das serpentes recém-mortas e nos modelos 

fisicos durante um ciclo circadiano completo foi altamente correlacionada (r2= 0,973; F1,90 = 

3205,9; P < 0,001; Figura 5) demonstrando que nossos modelos fisicos eram adequados para 

realizar a amostragem da Te. 

Idealmente, os modelos físicos são distribuídos de forma aleatória no ambiente. Assim, os 

modelos foram distribuídos em pontos amostrais de maior representatividade dos sítios térmicos 

disponíveis para as jararacas-ilhoa na Ilha da Queimada Grande. O primeiro modelo permaneceu 

completamente exposto à radiação solar e demais intempéries em área aberta; o segundo foi 

posicionado à sombra, sobre o solo dentro da área florestada; e outros quatro modelos foram 

posicionados em diferentes alturas do estrato arbóreo – um, dois, cinco e sete metros. Os 
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registradores de temperatura das alturas intermediárias (dois e cinco metros) foram excluídos das 

análises devido ao inesperado mau funcionamento. Desta forma, foram obtidos 38550 registros 

de temperatura (amplitude das temperaturas disponíveis), dos quais foram calculadas médias 

horárias para cada microhábitat relatado acima. Apesar de possuirmos o perfil térmico (Te´s) de 

todos os meses do ano, utilizamos apenas as médias horárias relativas aos meses nos quais as 

coletas de dados ocorreram, ou seja, os meses nos quais a Ilha foi visitada e a Tc das serpentes 

registrada. Este procedimento provê um cotejamento de dados mais preciso, pois circunscreve a 

base de comparação (i.e., Te) para um período menor ao redor do momento na qual a variável de 

interesse (Tc) foi registrada. 

A partir dessas médias horárias, foram calculados os valores médio, máximo e mínimo das 

Te’s de cada microhábitat em cada estação do ano (Tabela 3). 

Para a comparação entre as Tc’s e as Te’s foram calculados os índices preconizados em 

Hertz et al. (1993) (veja item 3.8). Para elemento de paridade com outros trabalhos, pequenas 

modificações destes índices (Christian and Weavers, 1996; Blouin-Demers and Weatherhead, 

2001) foram também adotadas no presente estudo. 

 
3.6 - Inclinações de regressões e variância da Tc 

A inclinação da regressão de Tc sobre Ta (medida usualmente onde o animal foi avistado 

pela primeira vez) é outra medida de termorregulação (Huey and Slatkin 1976): uma inclinação 

próxima de zero sugere perfeita termorregulação, ao passo que uma inclinação próxima de um com 

interceptação próxima de zero sugere termoconformidade. Este método, embora frequentemente 

utilizado, é inapropriado (Huey 1982; Dreisig 1984, Hertz et al., 1993). Em particular, Ta é apenas 

um dos muitos fatores biofísicos (e.g., radiação solar direta) que influencia a Tc de um animal 

(Porter et al. 1973; Bakken and Gates 1975; Tracy 1982; Stevenson 1985a, 1985b, Peterson et al., 
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1993). Além disso, a Ta do microhábitat escolhido pelo animal é uma medida que não é 

representativa das temperaturas ambientais disponíveis (Tracy and Christian 1986; Bakken 1989). 

De fato, o animal poderia ter selecionado o sítio onde foi encontrado justamente devido à 

propriedade térmica daquele local em particular. Desta forma, a inclinação da regressão da Tc 

sobre a Ta não provê informação alguma sobre a acurácia da Tc (Hertz et al., 1993). 

Diversos estudos também freqüentemente relacionam a variância da Tc ao comportamento 

termorregulatório. Por exemplo, uma pequena variância dos registros de Tc evidenciaria 

precisa/cuidadosa termorregulação. Entretanto essa relação não parece ser verdadeira uma vez que 

variâncias muito altas podem ser apresentadas por espécies que claramente termorregulam (ver 

Hertz et al., 1993 para exemplos). 

3.7 - Preferência termal ou temperatura corpórea preferida (Tpref) 

Segundo Row and Blouin-Demers (2006a), o primeiro passo ao se estudar termorregulação 

é determinar a amplitude da Tc preferida (Tpref) de um organismo. Julga-se que a Tpref é uma 

Tc ótima que maximize a performance (Angilletta et al., 2002; Blouin-Demers et al., 2003), 

sendo freqüentemente determinada pela medida da Tc selecionada por indivíduos em um 

ambiente onde não existem custos termorregulatórios (Huey 1991, Hertz et al., 1993). Em geral, 

a determinação da Tpref é feita em laboratório, entretanto, devido à impossibilidade de retirar 

espécimes da ilha (dificultado pelo órgão governamental responsável), caracterizamos a Tpref de 

B. insularis em um gradiente térmico montado no ambiente natural da espécie (Ilha da Queimada 

Grande) semelhante ao método utilizado por Shine et al. (2002a) com Gloydius shedaoensis no 

campo. Foi preciso tentar criar uma situação onde as serpentes tivessem uma considerável 

amplitude de temperaturas potencialmente disponíveis, porém, sem que outros fatores (tais como 
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exposição a predadores e gastos energéticos com locomoção) pudessem influenciar na seleção da 

Tc (Hertz et al., 1993). 

Uma área cimentada de 123 x 100 x 233 cm com a parte superior recoberta por tela 

(Sombrite®), para homogeneizar a entrada de luz, e com substrato homogêneo (serapilheira, 

folhas, galhos) foi utilizada como arena a fim de criar um gradiente térmico. Tal gradiente foi 

viabilizado pelo posicionamento de ventiladores e aquecedores portáteis (ambos de mesmo 

tamanho, cor e formato) nas extremidades opostas da arena. Condições adversas do campo 

dificultaram sobremaneira o controle de certas variáveis como, por exemplo, a amplitude de 

temperaturas oferecidas às serpentes no gradiente térmico. Com o passar das horas, com o avanço 

do período vespertino, as temperaturas mínimas caiam em pequena escala e as máximas 

diminuíam em proporções maiores dentro da arena onde estavam os animais. Deste modo foi 

possível criar gradientes com temperaturas do substrato com amplitude de 24,5°C a 34,5°C (entre 

12:00h e 15:00h) e de 19.8°C a 28°C (entre 15:00 e 18:00h) no inverno, e de 25,5°C a 38°C (entre 

12:00h e 15:00h) e de 24,8°C a 35,8°C (entre 15:00 e 18:00h) no verão. 

No inverno (estação mais fria) e no verão (estação mais quente), quatro e três jararacas-

ilhoa adultas, respectivamente, foram capturadas e colocadas dentro da arena no período da 

manhã (10:00-12:00h) de um dia de sol. Após pelo menos duas horas de aclimatação, os animais 

tiveram suas Tc´s registradas a cada 15 minutos, durante pelo menos três horas (entre 14:00-

18:00h), com termômetro infravermelho (±2%), com o intuito de minimizar possíveis 

interferências no comportamento termorregulatório das serpentes (e.g., manusear/capturar 

indivíduos para medir Tc cloacal). Bothrops insularis possui hábito predominantemente diurno 

(Amaral, 1921a, Duarte et al., 1995, Marques et al., 2002a) e, desta forma, julgamos que o 

periodo de amostragem escolhido era o mais indicado para as medições da Tpref. 
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Pelo fato de existir considerável diferença entre a amplitude da Tpref nas duas estações 

registradas (inverno e verão), a Tpref determinada no inverno foi utilizada para todos os cálculos 

e análises referentes às estações mais frias do ano (outono e inverno) ao passo que a Tpref 

calculada no verão foi usada para as estações mais quentes (primavera e verão). 

 

3.8 – Índices termorregulatórios 

   “Baseado em um trabalho empregando um modelo de custo-benefício para a 

termorregulação (Huey and Slatkin, 1976), Hertz et al. (1993) atraiu atenção ao fato de que a 

questão “Quão cuidadosamente um animal termorregula?” é um complexo de questões distintas e 

conectadas entre si. A resposta para tal complexo não requer simplesmente a análise da Tc do 

animal, mas também a comparação com as opções disponíveis no ambiente. Uma parte desse 

complexo de questões é “Quão variável é a Tc dos animais (“precisão” da termorregulação)?” 

Uma segunda questão a ser respondida é “Quão próximas as Tcs experimentadas ficam da 

temperatura corpórea preferida (Tpref) ou amplitude do ponto de ajuste (“acurácia” da 

termorregulação, db)?” Ainda, uma terceira pergunta seria “Até que ponto o comportamento 

termorregulatório poderia aumentar a suposta acurácia (“efetividade” da termorregulação, E)?” 

Por fim, o hábitat em que eles vivem permite que a Tc atinja a Tpref (qualidade termal do 

hábitat, de)?” Com base nessas questões, Hertz et al. (1993) proveram métodos para avaliar e 

quantificar a termorregulação. Esses métodos têm sido, desde então, utilizados (com pequenas 

modificações, ver Brown and Weatherhead, 2000; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001) em 

estudos focados na regulação da Tc em répteis (e.g., Bauwens et al., 1996; Fitzgerald et al., 

2003; Ibargüengoytia, 2005; Row and Blouin-Demers, 2006a). 
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3.8.1 – Acurácia da temperatura corpórea (db) e qualidade termal do ambiente (de)

Seguindo Hertz et al. (1993), foi medida a acurácia da Tc (db) pelo cálculo do desvio, em 

valores absolutos, da Tc em relação à Tpref (i.e., db = Tc – Tpref). Quando a Tc registrada era 

maior que a Tpref, db foi calculada como a diferença entre a Tc e o limite superior da amplitude 

da Tpref. Quando a Tc registrada era menor que a Tpref, db foi calculada subtraindo a Tc do 

limite inferior da amplitude da Tpref. Quando Tc caia dentro da amplitude da Tpref , db foi igual 

a zero. 

Para o cálculo da qualidade termal do hábitat (de) o mesmo foi feito, porém, utilizando as 

Te’s (i.e., de = Te – Tpref). Desta forma, foram então calculados os de´s médios horários 

(específicos para o microhábitat em que cada serpente foi encontrada e sua Tc registrada) para 

cada estação, levando em conta apenas o mês em que foi feita a amostragem das Tc’s e não todos 

os três meses que compunham a estação (Tabela 3). Com isso, foi assumido que a amplitude de 

temperaturas disponíveis para o animal era a mesma daquele microhábitat e época do ano em 

particular, ignorando as temperaturas que estariam disponíveis em outros hábitats. Por exemplo, 

se uma Tc foi amostrada às 15:30h no chão da área florestada, apenas o valor da média horária 

das Te’s registradas no chão da floresta entre 15:00h e 16:00h naquele mesmo mês foi 

considerado, e seu desvio calculado em relação à Tpref. 

 

3.8.2 – Índices de efetividade da termorregulação (E) e aproveitamento térmico (Ex) 

O índice de efetividade da termorregulação, E, foi calculado como de médio menos db 

médio, em valores absolutos (E=de - db ; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001). Este índice 

enfatiza a importância de comparar a amplitude para a qual um animal mantém sua Tc dentro da 

Tpref, em relação ao grau para o qual o hábitat permite a Tc estar dentro da Tpref (Row and 
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Blouin-Demers, 2006a). Valores positivos de E (db > de) sugerem certo grau de 

termorregulação; zero (db variando com a de) representa termoconformidade e valores negativos 

(db < de) indicam que os indivíduos evitam, naquela circunstância, aquele tipo de hábitat 

(Blouin-Demers and Weatherhead, 2001). Para fins de comparação, o E também foi calculado na 

sua fórmula original (E=1-db/de ; Hertz et al., 1993), porém, ver discussão sobre limitações 

(Blouin-Demers and Weatherhead, 2001).  

Baixos valores de E (i.e., ausência de termorregulação) podem aumentar por diferentes 

razões. Se Tc e Te desviam consistentemente da Tpref, então a ausência de termorregulação por 

parte das serpentes poderia simplesmente refletir uma falta de oportunidade para termorregular. 

Por outro lado, se Tc e Te estão ambas constantemente dentro da amplitude da Tpref, a ausência 

de termorregulação refletiria que as serpentes não necessitaram selecionar hábitats para 

manutenção da Tpref (Blouin-Demers and Weatherhead, 2001).  

Enquanto essas circunstâncias podem variar considerando os valores de db e de, e 

adicionalmente E, Cristian and Weavers (1996) desenvolveram um novo índice que acessa 

diretamente a amplitude na qual um animal aproveita as oportunidades para a termorregulação, 

separando a resposta termorregulatória do animal da qualidade termal do ambiente. Ex é 

calculado como a soma do tempo que uma Tc individual está dentro da amplitude da Tpref, 

dividido pela soma do tempo que a Te potencialmente permitiria que a Tc atingisse a Tpref. Por 

exemplo, se a Te fica dentro da Tpref entre 12:00 e 14:00h e as Tc’s de um animal ficam dentro 

da Tpref entre 13:00 e 14:00h, o Ex seria igual a 50%. Seguindo Brown and Weatherhead 

(2000), também calculamos separadamente a proporção de observações que caiam acima e 

abaixo da Tpref. Foram classificados em três categorias os períodos quando a Tc excedia os 

limites da Tpref (ver explicação dos valores dessas Tc’s a seguir em RESULTADOS, 
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Temperatura corpórea preferida): (1) a proporção de Tc’s observadas quando dentro da 

amplitude da Tpref  (i.e., 20,4 °C � Tc � 21,7 °C para outono e inverno; 24,9 °C � Tc � 26,3 °C 

para primavera e verão), (2) a proporção de Tc’s abaixo da Tpref (i.e., Tc < 20,4 °C no outono e 

no inverno; Tc < 24,9 °C na primavera e no verão) e (3) a proporção de Tc’s acima da Tpref (i.e., 

Tc > 21,7 °C no outono e no inverno; Tc > 26,3 °C na primavera e no verão). 

 

3.9 - Licença para captura e marcação dos animais 

Todos os animais foram capturados e marcados com microchips (Trovan®, ID-100) com 

permissão do Ministério do Meio Ambiente (MMA), Instituto Chico Mendes de Conservação da 

Biodiversidade (ICMBio), autorizado pelo Sistema de Autorização e Informação em 

Biodiversidade (SISBIO) (à Rafael P. Bovo, número 16189-1). 

 

 

4 - TRATAMENTO DOS DADOS E ANÁLISE ESTATÍSTICA 

Os dados foram transformados em seu logarítimo quando não obedeciam algumas das 

premissas dos testes paramétricos (normalidade, homogeneidade de variâncias e aleatoriedade). 

Quando as transformações não tiveram efeito, os dados foram mantidos em seu valor original e 

testes não-paramétricos foram utilizados. Cada serpente teve sua Tc registrada uma única vez 

dentro da mesma estação. 

As Tc’s cloacais e superficiais (pele) foram comparadas para verificarmos o grau de 

congruência por teste de regressão linear. Julgamos que a temperatura cloacal seja a que melhor 

represente a Tc das serpentes, uma vez que a temperatura superficial (pele dorsal) está sujeita à 

variações relativamente transitórias que podem não representar a real temperatura dos animais 

 



 40

em um dado momento. A partir de então, quando não mencionado, todas as análises levam em 

conta apenas a Tc cloacal de B. insularis. 

A Tc foi comparada entre as diferentes estações do ano e sexos, levando-se em conta a 

massa (em g) dos indivíduos, por meio de um modelo misto no programa JMP 5.1 (SAS Institute 

2002). O modelo não incluiu a temperatura ambiental operativa (Te) pelo fato desta não diferir 

da Tc (ver RESULTADOS, Temperaturas corpóreas vs fatores ambientais). A categoria “sexo” 

não levou em conta a idade (adultos e juvenis), sendo então dividida apenas entre machos e 

fêmeas, uma vez que a massa corpórea foi correlacionada com sexo/idade (Tc diminuindo com 

aumento da massa, ver RESULTADOS, Variação sazonal da Tc e influência da massa 

corpórea). Desta forma, a Tc (em log) foi considerada como a variável dependente (x) e estação 

do ano, sexo (machos e fêmeas) e massa (em log) como as variáveis independentes (y). O 

modelo final não incluiu o “sexo” e a interação entre as variáveis que influenciaram a variação 

da Tc (estação do ano e massa, ver RESULTADOS, Variação sazonal da Tc e influência da 

massa corpórea), pois tais categorias não influenciaram significativamente a Tc. 

Primeiramente, considerando todos os desvios (db e de) dos dados originais de Tc e sua 

pareada Te (originária esta última da média horária daquele mês), foram calculados o E’s 

propostos por Hertz et al. (1993) [E=1-db/de] e por Blouin-Demers and Weatherhead (2001) 

[E=de-db]. 

Para fins de comparação com um método utilizado por Hertz et al. (1993) e por Diaz 

(1997), amostras aleatórias (com substituição) obtidas das distribuições das Te’s e Tc’s, 

computando o de e db, e posteriormente o E foram obtidas por meio do método de  remostragem 

bootstrap (Efron, 1979).  Este processo foi repetido 1000 vezes sendo determinados dessa forma 
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os intervalos de confiança (95%) do E (dessas 1000 estimativas de E) e comparados com os 

cálculos a partir dos dados originais (sem reamostragem).  

Posteriormente, também a partir dos dados originais de Tb e Te, os E’s foram calculados 

para cada estação do ano separadamente. O bootstrap também foi conduzido levando em conta 

as estações separadamente.  

Alternativamente ao método de Hertz et al. (1993), para cotejamento com a Tc das 

serpentes foram utilizados os dados ambientais registrados no local exato de captura de cada 

indivíduo por meio de equipamentos portáteis (ver item 3.4). Após a triagem dos dados, 

selecionamos apenas variáveis que melhor atendiam e não violavam as premissas do teste de 

regressão múltipla. Variáveis ambientais que não acrescentavam resposta significativa ao 

modelo, i.e. que pouco explicavam a variação da Tc, foram descartadas. Os dados da 

microestação meteorológica, por serem originários de uma área aberta da IQG (local de baixa 

taxa de encontro de espécimes de jararacas-ilhoa), não foram, desta forma, selecionados para 

comparação com as Tc’s e são utilizados apenas para uma descrição do macroambiente (a ilha 

como um todo) ocupado pelas serpentes. 

Com exceção do modelo conduzido no programa JMP 5.1 (SAS Institute 2002) e da 

técnica de reamostragem (bootstrap) efetuada no programa R (R Development Core Team, 

2009), todos os testes estatísticos foram executados no programa Statistica (Statsoft, 2003). 

Exceto quando mencionado, os dados são apresentados como média ± erro padrão. O nível de 

significância adotado foi de 0,05. 
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5 - RESULTADOS 

Foram obtidos 173 e 168 registros de temperaturas corpóreas (Tc´s) cloacais (Figura 6) e 

superficiais (pele dorsal), respectivamente. Esses dados foram obtidos em início de junho 

(outono), meados de agosto (inverno), meados de dezembro (primavera) de 2007 e início de 

março de 2008 (verão). Deste total, 85 indivíduos eram machos (CRCmédio=580±79,5 mm, 

CCmédio= 99,5±13,3 mm e MASSAmédia=79,3±26,7 g), dos quais 13 eram juvenis 

(CRCmédio=441,8±55,9 mm, CCmédio=76±11,9 mm e MASSAmédia=41,8±13,4 g) e 88 eram 

fêmeas (CRCmédio=716,6±107 mm, CCmédio=104,8±17,4 mm e MASSAmédia=181,1±75,4 g), das 

quais quatro estavam grávidas (ver Capítulo 2) e 14 eram juvenis (CRCmédio=514±67,8 mm, 

CCmédio=78,3±15 mm e MASSAmédia=65,9±30 g). Ao todo, vinte serpentes foram encontradas 

com conteúdo alimentar, nove deles recentes (tempo de ingestão estimado entre 24 a 48 horas 

após, pelo grau de integridade das presas regurgitadas, ver Capítulo 2). 

Temperatura corpórea preferida (Tpref) 

No total, sete indivíduos foram capturados e colocados no gradiente térmico da arena 

montada no campo, e tiveram as Tc´s registradas provendo um total de 67 registros. Para cada 

indivíduo foram calculados os quartis (25 e 75%) da distribuição da Tc selecionada. Uma média 

das Tc’s dos quartis foi calculada para todos os indivíduos ficando a Tpref entre 20,4oC (limite 

inferior) e 21,7oC (limite superior) no inverno e entre 24,9 oC (limite inferior) e 26,3oC (limite 

superior) no verão (Figura 7). Estes foram então os valores utilizados para todos os cálculos dos 

índices termorregulatórios. 

Se considerássemos esse mesmo intervalo (25 e 75%) para as Tc´s registradas na natureza 

(medidas com o mesmo termômetro infravermelho, para tomada de Tc’s superficiais), teríamos a 
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Tpref entre 16,1oC e 17,1oC no inverno e entre 22,5oC e 25,8oC no verão, intervalos abaixo da 

Tpref determinada em ambas as ocasiões dos experimentos na arena. Levando em conta as Tc’s 

cloacais, os intervalos de Tpref para indivíduos na natureza ficariam entre 16,8oC e 19oC no 

inverno (intervalo abaixo da Tpref determinada no gradiente) e entre 24 oC e 27,3oC no verão 

(sobreposto à Tpref determinada no gradiente, porém com amplitude maior). Os limites (25 e 

75%) de Tc’s observadas na natureza foram, no geral, abaixo da Tpref medida nos gradientes 

térmicos, exceto para Tc’s cloacais no verão. Ou seja, as Tc’s selecionadas pelas serpentes no 

gradiente térmico foram maiores que as selecionadas por elas no campo. 

Perfis de temperatura 

As Tc’s cloacais (Figura 8) variaram de 15,8 a 30,1oC (21,9±0,25 oC) e as superficiais (pele 

dorsal) de 13,6 a 28,5 oC (20,6±0,24 oC, média ± erro padrão) (Tabela 4). Existiu uma correlação 

positiva significativa entre as Tc’s cloacais e superficiais das serpentes (r2 = 0,914; F(1,162) = 

1729,5; P < 0,0001; Figura 9). 

As Tc’s cloacais foram maiores que as Tc superficiais (pele dorsal) em todas as estações do 

ano (Tabela 4). Na média, as Tc´s cloacais (21,9oC) foram levemente superiores às temperaturas 

ambientais (Te = 21,6oC; Ta e Ts registradas consecutivamente às Tc´s, 21,4oC e 21,3oC, 

respectivamente) em todas as estações do ano, ao passo que as Tc´s superficiais (pele dorsal) 

apresentaram médias inferiores (20,6oC).  

Dentro de uma mesma estação, as Tc’s de adultos e juvenis não diferiram entre si (Figura 

10) fossem elas cloacais ou superficiais. 
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Variação sazonal da Tc e influência da massa corpórea 

As Tc’s das serpentes variaram significativamente entre as estações do ano (F=224,6; 

g.l.=3; P < 0,0001; Tc no verão > Tc no primavera > Tc no outono > Tc no inverno; Tabela 4, 

Figura 8) e diminuem com o aumento da massa corpórea (F = 5,97; g.l. = 1; P < 0,05). 

  
 
Temperaturas ambientais operativas (Te) e qualidade termal do hábitat (de) 

A temperatura ambiental operativa (Te) registrada na Ilha na Queimada Grande durante o 

período do estudo variou, em valores absolutos, de 7,1 a 55,6oC. Considerando todas as estações 

do ano juntas, a Te média foi de 21,6±0,46oC e variou de moderada a amplamente durante o dia 

nos diferentes microhábitats (diferença mínima entre Te máxima e Te mínima igual a 2,56°C no 

chão de área florestada no inverno; e diferença máxima de 17,38°C em área aberta no outono; 

cálculos a partir dos valores da Tabela 3).  

As Te´s diferiram significativamente entre as estações do ano (Kruskal-Wallis, 

H=18975,1; g.l.=3; n= 38550; P < 0,0001), com exceção da primavera e verão. 

O de médio agrupando todos os microhábitats foi maior no inverno de 2007 (baixa 

qualidade termal), enquanto nas demais estações do ano (outono e primavera de 2007 e verão de 

2008) os de´s médios para áreas florestadas apresentaram desvios em menor escala (i.e. menos 

distantes do valor zero, valor este em que as Te´s seriam termicamente favoráveis, ficando 

próximas e/ou dentro da Tpref; ver valores na Tabela 3). 

Em qualquer época, foi possível às serpentes atingirem a Tpref por meio da utilização da 

temperatura disponível no ambiente (porcentagens de de’s dentro ou acima da Tpref, Tabela 3). 

Entretanto, embora tais valores permitissem que em algum momento do dia que as serpentes 
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pudessem atingir a Tpref, esses períodos foram relativamente pequenos (porcentagens baixas) ao 

longo do dia. Mesmo assim, os espécimes atingiram a Tpref em pelo menos algum período do 

dia (Figura 8) em todas as estações do ano. Nos meses mais frios (outono e inverno), as Te’s dos 

microhábitats de áreas florestadas foram maiores nas madrugadas em relação as Te’s de áreas 

abertas e apresentaram menor amplitude térmica (Figura 8), podendo indicar certa vantagem 

térmica para as serpentes. 

 
 
Variação circadiana da Tc

O perfil das Tc’s médias horárias de B. insularis variou ao longo do dia e nas diferentes 

estações do ano (Figura 11). As menores Tc’s foram registradas nas noites de inverno e as 

maiores Tc’s nas tardes de verão. Existiu uma marcada variação do padrão diário dessas Tc’s 

principalmente no verão, embora alguns indivíduos tenham apresentado Tc’s semelhantes a 

outros tanto no período noturno quanto no diurno (Figura 11). 

As Tc’s diferiram significativamente entre o período diurno e o noturno na primavera e no 

verão (Tabela 6, Figura 12). 

Nos diferentes períodos do dia (diurno: 6:00-18:00h; e noturno: 6:00-18:00h), as diferenças 

(Delta T) entre as Tc’s cloacais das serpentes e as temperaturas do ar e substrato (Tc - Ta e Tc - 

Ts) foram maiores durante o período noturno nas estações mais frias (outono-inverno) (Figura 

13). Por outro lado, nas estações mais quentes (primavera-verão) o padrão inverteu-se (as 

diferenças entre Tc e Ta ou Ts foram maiores no período diurno).  

 
 
 
 

 



 46

Temperaturas corpóreas vs fatores ambientais 

As Tc’s de todas as jararacas-ilhoa estão incluídas dentro da amplitude das temperaturas 

ambientais operativas (Te’s) disponíveis (Figuras 6 e 7), não havendo diferença significativa 

entre elas (T = - 0,97; P = 0.32). 

As Tc’s foram altamente correlacionadas com as Ta e Ts, amostradas consecutivamente no 

mesmo ponto de encontro das serpentes (Tc vs Ta, teste de correlação de Spearman, r = 0,96; gl

= 168; P < 0.0001 para Tc cloacal; r = 0,92; gl = 164; P < 0,0001 para Tc superficial; Tc vs Ts, r 

= 0,95; gl =170; P < 0,0001 para Tc cloacal; r = 0,73; gl = 161; P < 0,0001 para Tc superficial). 

As Tc’s cloacais e superficiais das serpentes que estavam no chão vs Tc daquelas encontradas 

sobre a vegetação (i.e. Tc chão x Tc vegetação) não diferiram significativamente para nenhuma 

estação do ano (Tabela 5). 

Refinando essas análises, porém, encontramos que durante o inverno as Tc’s das jararacas-

ilhoa encontradas no chão foram maiores que a temperatura do ar (Ta) próxima ao substrato 

(Tabela 5). O mesmo foi verificado para os animais encontrados sobre a vegetação, durante a 

primavera (Tabela 5). As Tc’s cloacais foram significativamente maiores que as temperaturas do 

substrato (Ts) na primavera e no verão (Tabela 5). As Tc’s superficiais das serpentes que 

ocupavam a vegetação foram maiores que a Ts apenas no verão (Tabela 5). Na primavera, as 

Tc’s superficiais dos animais que foram encontrados no chão foram significativamente maiores 

que a Ts (Tabela 5). 

Foram derivadas equações de regressão múltipla para quantificar a influência de fatores 

ambientais sobre a Tc das jararacas-ilhoa. Foram utilizadas variáveis ambientais (Ta, vento, 

umidade relativa do ar, luminosidade e altura do substrato) registradas no mesmo local de 

captura dos animais. A Ts foi excluída do modelo por apresentar alta correlação com a Ta (r = 
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0,98). A equação que incluiu apenas a Ta foi a que melhor explicou a variação da Tc (Regressão 

Múltipla, R2 = 0,92; F1,168 = 1939,7; P < 0,0001), sendo responsável por 92% da variação 

observada. As demais variáveis ambientais parecem então influenciar muito pouco a Tc de B. 

insularis no seu ambiente natural. 

 

Ausência de resposta termofílica pós-alimentar nas jararacas-ilhoa 

As Tc’s das jararacas-ilhoa encontradas recentemente alimentadas (24-48h) não diferiram 

das não alimentadas encontradas em condições similares como horário, postura, microambiente 

(t=-0,2; P=0,84 para Tc cloacal; t=0,68; P=0,51 para Tc superficial). A massa corpórea parece 

não influenciar no estado digestivo, pois não diferiu entre indivíduos alimentados e não-

alimentados (Tabela 1, Capítulo 2). As serpentes alimentadas não pareceram selecionar áreas 

mais abertas ou bordas de mata para termorregular, o que auxiliaria em uma possível otimização 

do processo digestivo. 

 

Temperaturas corpóreas em jararacas-ilhoa grávidas 

Durante a estação reprodutiva, as Tc’s de quatro fêmeas grávidas foram comparadas com 

as Tc’s de 66 fêmeas não-reprodutivas e machos (ver Figuras 1 e 2, Capítulo 2). Não foi possível 

detectar diferenças de Tc’s de fêmeas grávidas em relação a fêmeas não-reprodutivas e machos. 

 

Índices termorregulatórios 

O desvio médio da Tc em relação à amplitude preferida (db) foi 1,35°C. O desvio médio da 

temperatura dos modelos em relação à Tpref (de) foi 1,48°C. Utilizando esses valores, os índices 
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de efetividade da termorregulação de Hertz et al., (1993; [E=1-db/de]) e de Blouin-Demers and 

Weatherhead (2001; [E=de-db]) foram bastante similares (0,09 e 0,13, respectivamente). De 

modo geral, portanto, as jararacas-ilhoa podem ser consideradas praticamente 

termoconformadoras (valor de E próximos de zero), embora termorregulem em pequeno grau. 

A partir da reamostragem (bootstrap) dos dados de Tc e Te (computando os db e de, e 

então E), os db e de estimados foram iguais a 1,37 e 3,79, respectivamente. Os intervalos de 

confiança (95%) de E ficaram entre 2,06 e 2,79 (considerando E=de-db) e entre 0,57 e 0,69 

(considerando E=1-db/de). Dessa forma, os cálculos que utilizaram os dados originais pareceram 

ser mais fidedignos ao comportamento termorregulatório de B. insularis do que as estimativas 

feitas por meio da reamostragem dos dados de temperatura. 

Foram calculados os valores de db, de e E (de-db e 1-db/de) para cada estação do ano 

utilizando os dados originais (Figuras 14 e 15). As jararacas-ilhoa termorregularam mais 

efetivamente (valores de E positivos) nas estações mais frias (outono e inverno) e evitaram 

ambientes termicamente favoráveis (valores de E negativos) nas estações mais quentes do ano 

(primavera e verão) (Figura 15). Separando o ciclo circadiano em dia e noite, as jararacas-ilhoa 

termorregularam, no geral, mais efetivamente durante o período noturno (Figura 16). 

 
 
Índice de aproveitamento térmico (Ex) 

As Tc’s das jararacas-ilhoa foram registradas dentro ou cima da Tpref em um maior 

período (cerca de 20% a mais) que a Te potencialmente oferecia a Tpref (i.e., Te dentro ou acima 

da Tpref). Diferente de qualquer estudo já feito, o índice de aproveitamento térmico (Ex) de B.

insularis extrapola os 100%, considerando todas as estações do ano juntas. 
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As Tc’s atingiram a Tpref em todas as estações do ano, todavia, no inverno e primavera 

dificilmente mantiveram-se por muito tempo. A porcentagem de observações das Tc’s em 

relação as Tpref ’s variou ao longo do ano, com maior número de registros da Tc dentro da Tpref 

no outono e no verão (Figura 17). Ao separar o ciclo circadiano em dia (6:00 – 18:00h) e noite 

(18:00 – 6:00h) verificamos que a Tc atinge a Tpref em todas as estações do ano durante o dia 

(Figura 18). 

 
 

6 – DISCUSSÃO 

Considerações sobre o método utilizado 

Todos os índices termorregulatórios apresentados no presente estudo são calculados em 

relação à Tpref, via de regra determinada em gradientes térmicos controlados em laboratório. 

Portanto, fatores como (1) a relativamente pequena amplitude de temperaturas (cerca de 10°C) 

disponíveis para as jararacas-ilhoa no gradiente térmico utilizado na determinação de sua Tpref 

(ver item 3.7), (2) a mudança sazonal da Tpref (Sievert and Hutchison, 1989; Hertz et al., 1993) 

e (3) a extrapolação das Tpref’s calculadas no inverno e no verão para cálculos de índices 

termorregulatórios no outono e primavera respectivamente, podem ter causado inacurácia no 

cálculo destes índices. Ainda, Shine et al. (2002a) calcularam a Tpref (chamada pelos autores de 

thermal preferendum no caso da serpente insular Gloydius shedaoensis) no hábitat natural da 

espécie de modo similar ao presente estudo, o que estabelece uma base de comparação para 

nossos dados. 

Outro fator que potencialmente pode ter influenciado os nossos resultados é a natureza 

pontual dos registros da Tc, limitada a poucos dias por estação do ano. Por exemplo, na 
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primavera (mês de dezembro) nossa amostragem de campo foi realizada em dias de muito sol, 

incomuns dentro do mês que apresentou grande instabilidade climática (chuvas constantes, ver 

maior índice pluviométrico na Figura 4 A). Além disso, nossas viagens de campo estiveram 

sempre sujeitas a recorrentes alterações nas datas previamente propostas (meio de cada estação) 

devido a constantes mudanças do tempo e/ou clima à época das viagens (e.g., ressacas marinhas, 

chegada de frentes frias). Desta forma, a Tc e o comportamento termorregulatório das jararacas-

ilhoa podem não ser os representativos mais fidedignos das estações do ano em que foram 

considerados neste estudo, principalmente no caso do outono e da primavera.  

Ademais, os índices termorregulatórios de Hertz et al. (1993) foram preconizados para o 

estudo de lagartos diurnos de regiões temperadas e hábitats heterogêneos (e.g., desertos) nos 

quais sua aplicabilidade é altamente confiável. Para quatro espécies de serpentes e uma 

anfisbena, de regiões bastante diferentes da nossa área de estudo, os índices, no geral, também 

pareceram ser aplicáveis (Apêndices 1 e 2). No caso de B. insularis, serpente de hábitos distintos 

e que ocorre em região com características abióticas diferentes daquelas reportadas para acima 

(ver Apêndices 1 e 2), a adequácia da aplicação dos índices termorregulatórios de Hertz et al. 

(1993) é ainda incerta. Além disso, Hertz et al. (1993) chamam a atenção para se levar em conta 

a história natural da espécie a ser estudada, pois a termorregulação está intimamente ligada a 

outros aspectos de um organismo tais como tamanho do corpo, tática de forrageio (Slip and 

Shine, 1988a), padrões de atividade (Tanaka, 1986) e estratégias fisiológicas (Stevenson et al., 

1985). Dentro dessa perspectiva, a história natural pode ser outro fator responsável pela relativa 

inadequação do método para a análise dos padrões termorregulatórios de B. insularis. 

O evidente custo de termorregular é a perda de tempo e energia, pois os períodos de 

termorregulação podem requerer deslocamentos e ocorrer mutuamente com outras atividades 
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importantes tais como forrageio e procura por parceiros para reprodução (Huey 1974; Grant and 

Dunham 1988; Adolph and Porter 1993). Em regiões tropicais, usualmente favoráveis 

termicamente (ao menos as temperaturas altas são mais fáceis de acessar, Shine and Madsen, 

1996), as espécies teriam menor preocupação com a termorregulação, a qual afetaria apenas 

trivialmente as atividades biológicas dos répteis dessa região (Shine and Madsen, 1996). 

Apesar das incertezas na aplicabilidade dos índices e das limitações impostas pelo local 

inóspito de estudo, o método provê indicativos que tornam os dados referentes a termorregulação 

mais facilmente comparáveis em sólida conceituação. Dentro das condições apresentadas, 

embora não fosse o ideal, os dados foram analisados da melhor forma concebível. Ao passo que 

forem melhoradas a logística e condições de permanência na ilha, estudos empregando a 

radiotelemetria ou técnica semelhante são desejáveis para elucidar hipóteses levantadas no 

presente estudo, além de reforçar as conclusões de mais frágil suporte. 

Perfis de Tc 

As Tc’s médias cloacais e superficiais de B. insularis variaram sazonalmente e ao longo do 

dia e estão entre os menores valores já reportados para serpentes da família Viperidae (ver 

Brattstrom, 1965; Lillywhite, 1987; Mori et al., 2002). Durante a atividade, Graves and Duvall 

(1993) registraram Tc’s mínimas de 5oC para Crotalus viridis viridis (média de 26,5oC e máxima 

de 36oC) e Brattstrom (1965) registrou Tc média de 21,1oC (máxima de 18 oC e mínima de 

23,8oC) para Crotalus pricei. As jararacas-ilhoa apresentaram Tc média cloacal de 21.9 oC 

(máxima e mínima de 15,8 oC e 30,1 oC, respectivamente) e superficial de 20,6 oC (máxima e 

mínima de 13,6 oC e 28,5 oC). Sazima (1992) descreveu para Bothrops jararaca, espécie irmã de 

B. insularis, a relação entre 17 Tc’s cloacais com a Ta (registrada consecutivamente) em região 
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de floresta semidecídua de Campinas, região sudeste do Brasil. As Tc’s de jararacas em 

deslocamento foram amostradas entre 18:25h e 19:25h, ficando entre 24 e 29 °C e as Ta’s entre 

18 e 24°C. Já para indivíduos assoalhando entre 10:10 e 10:50h, as Tc’s ficaram entre 27 e 29 °C 

e as Ta’s entre 24 e 26°C. As Tc’s de B. insularis foram usualmente mais baixas que de B.

jararaca, fato provavelmente relacionado a características térmicas impostas pelo ambiente 

(ilha) em que ocorrem. No futuro, estudos mais refinados (e.g., radiotelemetria), adotados após 

sobreposição das limitações logísticas referentes ao local de estudo, ajudariam a testar com rigor 

essa hipótese. 

Em média, as Tc´s cloacais das jararacas-ilhoa (Tc´s = 21,9oC) foram levemente superiores 

às temperaturas ambientais (Te = 21,6oC; Ta = 21,4oC e Ts = 21,3oC) em todas as estações do 

ano, enquanto as Tc´s superficiais (pele dorsal) apresentaram médias inferiores (20,6oC). O único 

trabalho que mediu as Tc’s cloacais e superficiais de uma serpente foi baseado apenas em um 

único indivíduo em laboratório (Benedict and Fox, 1931, mediram temperatura do reto e da pele 

de uma python), contudo, confirmando o padrão Tc cloacal > Tc superficial (pele). Em 

condições naturais, o presente estudo parece ser o primeiro a comparar concomitantemente 

ambas as Tc ’s e descrever as relações entre elas. 

Embora as Tc’s cloacais e superficiais sejam altamente correlacionadas neste estudo, existe 

uma diferença significativa entre elas (Tc cloacal > Tc superficial). Apesar da alta correlação, 

sugerimos que apenas o uso do registro das Tc’s superficiais provavelmente não seja suficiente 

para se estimar as Tc’s cloacais das serpentes, pois essa correlação nem sempre se mantém 

constante. Por exemplo, em todas as estações pudemos encontrar registros de Tc cloacal e 

superficial (pele dorsal) de indivíduos nas mesmas condições (e.g., horário, microhábitat 

ocupado, postura), porém sem que a relação Tc cloacal > Tc superficial se mantivesse constante 
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ou verdadeira. Alguns indivíduos apresentaram Tc cloacal e superficial idênticas, ao passo que 

outros apresentavam diferenças de até 3ºC. Estado alimentar (e conseqüente termogênese 

pósprandial, ver Tattersall et al., 2004), estágio reprodutivo (Seigel and Ford, 1987) e ocupação 

recente do local no qual a serpente foi encontrada/medida, mas procedendo de local com 

propriedades térmicas distintas e desconhecidas (“shuttling behavior”, ver Dreisig, 1984; 

Stevenson, 1985b) podem contribuir para a explicação da existência ou não de tal diferença. 

Ademais, o posicionamento da serpente no ambiente, seu tamanho e postura, a temperatura 

ambiente, o vento e a umidade relativa locais são todos fatores potenciais que, em teoria, 

poderiam afetar a taxa de perda de água evaporativa cutânea e, conseqüentemente, ocasionar o 

resfriamento superficial do animal, em comparação com a Tc cloacal, devido à evaporação. 

 
 
 Temperatura corpórea preferida (Tpref) 

A Tc que serpentes exibem quando ativas pode variar de 10 a 40ºC, mas a Tpref é 

relativamente uniforme, e usualmente é encontrada entre 25 e 35ºC (Avery, 1982; Lillywhite, 

1987). A amplitude da Tpref das jararacas-ilhoa no inverno (20,4 a 21,7ºC) ficou bem abaixo 

desses valores, e no verão próxima do limite inferior (24,9 e 26,3ºC) desse intervalo abordado na 

literatura.  

As Tpref’s de B. insularis selecionadas no gradiente térmico foram maiores que as Tpref’s 

na natureza. Assim como muitas outras características ecológicas de répteis, os padrões 

termorregulatórios parecem ser filogeneticamente conservativos (Rummery et al., 1994). Em 

algumas espécies de serpentes, a Tpref parece ser reflexo mais de uma condição primitiva do que 

uma adaptação ao concomitante/coexistente ambiente termal (Angilletta and Werner, 1998). Isso 
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pode dar suporte a essa maior Tpref selecionada por B. insularis no gradiente térmico do que na 

natureza.  

Uma consideração a ser feita é a escolha dos limites da Tpref. Desafortunadamente, não há 

um critério claro para a definição desse intervalo de temperatura. O uso do limite central 50% 

(Huey, 1982, Hertz et al., 1993), 68% (DeWitt and Friedman, 1979), ou 80% dos registros de Tc 

(Diaz, 1997) poderiam alterar substancialmente os cálculos deste estudo. Observações de campo 

sugerem que o comportamento termorregulatório e, conseqüentemente a Tc, podem mudar em 

resposta a outros fatores, como necessidades fisiológicas diferentes. Por exemplo, a preferência 

de fêmeas grávidas pode resultar em mudanças substanciais na precisão, acurácia e efetividade 

de termorregulação (Hertz et al. 1993) no curso de seu ciclo reprodutivo, ou, pelo menos, em 

algum período da gravidez. 

Muitos processos fisiológicos ocorrem simultaneamente (Angilleta et al., 2002) sendo que 

a performance em atividades diversas pode ser integrada em uma única Tc para algumas espécies 

(Huey, 1982; Stevenson et al., 1985; Ji et al., 1995; Du et al., 2000), porém em outras a Tc ótima 

difere entre as performances fisiológicas (Van Damme et al., 1991; Ji et al., 1996). Uma solução 

para tal problema seria variar a Tpref de forma temporária para que processos específicos fossem 

executados em taxas máximas por alguns períodos. Outra solução seria selecionar uma única Tc 

que permitiria que um conjunto de processos fisiológicos procedesse, de forma concomitante, em 

taxas moderadas (Angilleta et al., 2002). No caso de B. insularis, a espécie parece adotar a 

primeira estratégia (corroborada pela replicação do experimento de determinação da Tpref no 

campo, diferente em diferentes épocas do ano), todavia, para algumas atividades a Tc ótima pode 

não ser atingida (e.g., pausa na espermatogênese no inverno, ver abaixo). 
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Variação sexual e ontogenética 

Mudanças na Tc associadas ao status reprodutivo têm sido documentadas em répteis 

Squamata (Beuchat, 1986; Charland and Gregory, 1990; Blouin-Demers and Weatherhead, 

2001). Essas mudanças parecem ser mais pronunciadas quando fêmeas estão grávidas, as quais, 

desta forma, manteriam Tc’s maiores e menos variáveis, o que auxiliaria no amadurecimento dos 

embriões além de acelerar tal processo (Shine, 1980; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001), e 

poderia ser de grande importância para o sucesso reprodutivo (Rock et al., 2000). Esta hipótese 

tem sido confirmada para algumas espécies de serpentes (e.g., Brown and Weatherhead, 2000; 

Ladyman et al., 2003), mas não para outras (Sanders and Jacob, 1981; Isaac and Gregory, 2004).  

Embora nosso registro seja limitado à natureza pontual e um pequeno número amostral 

(devido à raridade do encontro de serpentes grávidas), as quatro fêmeas de B. insularis 

encontradas nestas condições neste estudo não sugerem alterações em suas Tc’s e no seu 

comportamento termorregulatório quando comparadas com fêmeas não reprodutivas e machos. 

Embora em uma expedição à IQG no ano de 1995 uma fêmea grávida tenha sido observada 

exposta diretamente à radiação solar à época próxima ao período de parturição (O.A.V. Marques, 

com. pess.), não foi possível identificar qualquer alteração relacionada a esse tipo 

comportamento em jararacas-ilhoa no presente estudo. Dada a escassez de dados dessa natureza 

relativos a espécies neotropicais, essas observações se tornam especialmente valiosas para 

fundamentar discussões acerca da evolução em estratégias reprodutivas nesse grupo. 

Fêmeas de B. insularis copulam no outono e parem os filhotes no final do verão 

(Kasperoviczus, 2009). O inverno é referente ao final da chamada estação seca e fria e 

corresponde à estação de corte e provável cópula das jararacas-ilhoa (Hoge et al., 1959; 

Kasperoviczus, 2009). Uma maior limitação imposta pela escassez de recursos na ilha nessa 

 



 56

época (e.g., alimento), incluindo o efeito da temperatura ambiental (diminuição da qualidade 

termal), pode também ser um dos fatores que reflete de forma negativa na fecundidade e 

freqüência reprodutiva, ambas relativamente baixas nessa espécie (O.A.V. Marques, com. pess.) 

Os resultados do presente trabalho indicaram que indivíduos com menor massa corpórea 

(e.g., juvenis) preferem Tc’s mais altas. Além disso, a maior variância de suas Tc’s sugere que, 

indivíduos menores são, potencialmente, mais facilmente influenciados pelas flutuações da 

temperatura ambiente, o que é explicado pela sua maior relação superfície/volume que os torna 

mais susceptíveis as trocas de calor com o ambiente. Alternativamente, também é possível que os 

juvenis sejam menos restritivos em sua exploração do ambiente termal em comparação com os 

adultos, o que redundaria em uma maior variância das Tc’s. 

 

Resposta termofílica pós-alimentar 

A ingestão de presas relativamente grandes após longo período de jejum torna o processo 

digestivo de muitas espécies de serpentes fisiologicamente desafiante. Esse processo, entretanto, 

pode ser facilitado pela elevação da Tc, seja comportamental (Blouin-Demers and Weatherhead 

2001) ou fisiologicamente (Tattersall et al., 2004). As Tc’s de nove jararacas-ilhoa encontradas 

recentemente alimentadas (item alimentar: Elaenia mesoleuca; cerca de 18% da massa corpórea 

das serpentes; ingeridas entre 24-48h, estimado pelo grau de integridade da presa após 

regurgitação induzida) não diferiram das Tc’s de indivíduos encontrados em condições similares 

(horário, postura, microhábitat). Embora nosso registro seja limitado a observações pontuais de 

Tc de indivíduos diferentes, nossos dados sugerem que a resposta termofílica pós-alimentar, em 

condições naturais, simplesmente não ocorra em B. insularis. De fato, enquanto essa resposta é 

comumente reportada em estudos realizados em condições laboratoriais com uso de gradientes 
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térmicos (ver revisão completa em Blouin-Demers and Weatherhead, 2001), sob condições 

naturais onde serpentes defrontam-se a outros fatores/limitações além da temperatura (e.g., 

umidade relativa, vento, presença de predadores) essa resposta é menos comum e/ou marcante 

(por vezes ausente) (ver Brown and Weatherhead, 2000), como verificado aqui para B. insularis. 

Temperaturas corpóreas vs fatores ambientais 

Foi verificada diferença entre as Tc’s cloacais de B. insularis e as temperaturas ambientais 

do entorno. Embora existam críticas na literatura sobre essa técnica/comparação (ver 

MÉTODOS, item 3.6), conduzimos essas análises pelo fato de que Peterson et al. (1993) 

discutem que as diferenças de temperatura entre as serpentes e o ar e substrato ao redor do local 

ocupado pelo animal seriam menores em períodos de baixos níveis de radiação como, por 

exemplo, à noite. Contudo, parte dos nossos resultados parece indicar o contrário: a diferença 

observada entre as Tc’s e o ambiente (Ta e Ts) foi maior no período noturno nas estações mais 

frias (outono e inverno). 

A diferença entre as Tc e as Ta e Ts (coletadas no local de captura de cada indivíduo) 

podem indicar a manutenção de gradientes térmicos diferenciados, entre o animal e o ambiente, 

para cada fase do ciclo circadiano (dia e noite). Esta diferença é provavelmente gerada por meio 

de ajustes nas taxas de troca de calor de forma a conservar, durante o período noturno, parte do 

calor ganho ao longo do dia. Tais ajustes são freqüentemente reportados em animais 

ectotérmicos e normalmente envolvem alterações circulatórias e/ou comportamentais (Mcnab 

and Auffenberg, 1976; Turner, 1987; Randall et al., 1997; Seebacher, 1999; Dzialowski and 

O’Connor, 2001; Angilletta et al., 2002). No entanto, estes mecanismos geralmente são mais 

pronunciados em outros Squamata, pois a conservação de calor em serpentes seria dificultada 
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pelo corpo alongado e a alta relação superfície/volume, i.e., o calor ganho do ambiente seria 

rapidamente dissipado (Peterson et al., 1993). Nossas observações, porém, sugerem que, sob 

condições naturais, B. insularis é hábil em reduzir sua taxa de perda de temperatura durante a 

noite, e que isso é especialmente marcante para as estações mais frias do ano. O que, novamente, 

é um indicativo de que o animal parece exercer um controle ativo sob tais trocas. Estudos 

experimentais, com diferentes condições de temperatura, controladas em laboratório, são 

necessários para testar a validade destas nossas observações de campo. 

As Tc’s selecionadas na IQG limitam as atividades de Bothrops insularis?

Algumas espécies são ativas em uma Tc menor ou maior que a Tpref (Grant, 1990), ao 

passo que outras têm suas atividades limitadas ao tempo em que a Tpref pode ser mantida (Grant 

e Dunham, 1988). Em B. insularis, as médias relativamente baixas de Tc não limitaram a 

atividade em toda a sua extensão, uma vez que as serpentes permaneceram ativas e atingiram a 

Tpref durante o ano todo. 

O comportamento termorregulatório das jararacas-ilhoa é caracterizado por moderada 

acurácia e precisão (menor [4,7 °C] e maior [7,9 °C] amplitude de variância no outono e verão, 

respectivamente). A E variou conforme a estação, sendo relativamente maior nas estações mais 

frias e menor nas estações mais quentes. Nestas estações quentes (primavera e verão), a Tpref 

presumivelmente pode ser mais facilmente atingida pelo fato das temperaturas ambientais 

estarem mais altas, não sendo necessário dedicar tempo e energia consideráveis no desempenho 

desta atividade. Além disso, essas serpentes teriam então melhores oportunidades térmicas para 

elevar a Tc devido ao maior tempo que a Te está dentro da Tpref, permitindo assim, 

experimentar maiores variações na amplitude das Tc’s diárias. 
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O índice de aproveitamento térmico (Ex) de B. insularis (Tc’s dentro ou acima da Tpref 

20% do tempo a mais do que a Te oferecia) pode ser um indício da capacidade de escolha de 

sítios térmicos diferenciados em função do comportamento, contudo existem fortes indícios de 

que seja artefato devido ao método aplicado para seu cálculo (ver acima DISCUSSÃO, 

Considerações sobre o método). Como base para comparação temos Ex da serpente Nerodia

sipedon igual a 44,4% (Brown e Weatherhead, 2000) e 22,4% para a serpente Pantherophis

obsoletus (Elaphe obsoleta obsoleta, Blouin-Demers e Weatherhead, 2001). Esses valores são 

relativamente menores quando comparados com o Ex de algumas espécies de lagartos. Christian 

e Bedford (1995) reportaram valores de Ex que vão de 77 a 96%, dependendo da estação do ano, 

para o lagarto Chlamydosaurus kingii na Austrália. O Ex variou de 0% a 100%, dependendo da 

espécie e estação, e a média foi de 46% para as quatro espécies de lagarto monitor (Varanus) 

estudadas por Christian and Weavers (1996). Excluindo a possibilidade do método utilizado 

neste estudo ter ocasionado um desvio no Ex das jararacas-ilhoa, esta espécie parece aproveitar 

seu ambiente termal de maneira mais semelhante a algumas espécies de lagartos (Ex em torno de 

100%) para os quais os valores de Ex são disponíveis, mesmo com marcadas diferenças em 

relação à biologia e hábitat entre as espécies. Dentro dessa perspectiva, devido a qualidade 

termal da ilha (de geral=1,49, i.e., temperatura ambiente cerca de 1,5 °C fora da Tpref) não ser 

tão baixa, os custos para termorregular não seriam muito altos e então B. insularis aproveitaria 

grande parte das oportunidades, quando não todas, que a Te potencialmente oferecere a Tpref 

para regular sua Tc.  Peterson et al. (1993) sugerem que serpentes podem encontrar sítios onde 

seja possível atingir Tc’s fora (no caso mais altas) da amplitude indicada pelos modelos 

biofísicos, contudo reforçamos a hipótese da limitação do método aplicado no presente estudo. 
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De que forma a qualidade termal da IQG e as atividades das jararacas-ilhoa influenciam no 

comportamento termorregulatório?

Em regiões tropicais, a variação sazonal da temperatura ambiental tende a ser discreta, 

entretanto, nos chamados trópicos sazonais, como é o caso da IQG, existe uma clara, embora não 

extrema, diferença na temperatura ambiente entre os períodos mais quentes e os mais frios do 

ano (Vrcibradic and Rocha, 2004). 

Uma alternativa à diminuição da qualidade termal do microhábitat ocupado pelas jararacas-

ilhoa seria uma migração vertical em certas épocas do ano, uma vez que B. insularis possui 

hábito semi-arborícola (Martins et al., 2002). A procura por sítios térmicos favoráveis na copa 

das árvores, onde exploraria níveis de radiação mais altos, como sugerido por Fitzgerald et al. 

(2003) para um elapídeo australiano de hábito arborícola (Haplocephalus stephensii), seria uma 

oportunidade para reduzir o custo imposto pela menor qualidade termal (ver Tabela 3) das áreas 

florestadas da ilha da Queimada Grande. Contudo, o nosso método de procura (visual limitada 

por tempo) não registrou maior proporção de indivíduos nas árvores nos meses mais frios nem a 

Tc dos exemplares de jararacas-ilhoa encontrados nas árvores apresentou diferenças 

significativas em relação às Tc’s dos indivíduos encontrados no chão em qualquer época do ano. 

Portanto, no momento, descartamos a possibilidade de migração vertical como forma de 

compensar uma queda sazonal na qualidade termal do ambiente. Destacamos, porém, que 

embora pareça improvável, é incerto afirmar que B. insularis possa se utilizar da parte superior 

do dossel (além dos limites de detectabilidade do método de amostragem utilizado) para 

assoalhar. 

Presumivelmente, ectotérmicos adotam estratégia intermediária entre termoconformidade 

passiva e termorregulação ativa pela seleção de microhábitats e por tempo despendido para 

 



 61

elevação ou não da Tc em direção à Tpref (Huey, 1974; Huey and Slatkin, 1976). Mesmo sem 

regular ativamente a Tc, a Tpref seria mais facilmente atingida nas estações mais quentes 

(primavera e verão), como é o caso de B. insularis. A termoconformidade pode ser comum em 

espécies que vivem em áreas tropicais (Shine and Madsen, 1996), onde os valores da Te dentro 

da amplitude da Tpref são geralmente disponíveis a um baixo custo termorregulatório.  

Em qualquer época do ano, foi possível às serpentes atingirem a Tpref (valores positivos de 

de ocorrendo nas áreas abertas). Todavia, as jararacas-ilhoa raramente são encontradas em áreas 

abertas e quando o são, é altamente incomum a exposição direta à radiação solar e demais 

intempéries (obs. pess.). O mesmo foi observado para B. jararaca no continente (Sazima, 1988). 

Ainda assim, mesmo no inverno, alguns indivíduos de B. insularis atingiram Tc’s acima da 

Tpref. Blouin-Demers e Weatherhead (2001) reportaram que no caso de Pantherophis obsoletus 

(Elaphe obsoleta), que vive em ambientes termicamente desafiantes (grande amplitude de 

variação das temperaturas ambientais), quando a qualidade termal do hábitat era mais baixa essas 

serpentes utilizavam mais as áreas abertas para assoalhar, não alterando a efetividade da 

termorregulação. Bothrops insularis raramente é avistada assoalhando, exposta diretamente à 

radiação solar em áreas abertas. No entanto, a presença de mosaicos de sol e sombra ou mesmo 

de pequenas manchas de sol chão da floresta em locais onde o dossel é menos denso 

potencialmente poderia ser explorado por B. insularis, como de fato temos observado. Contudo, 

neste sentido nossas observações de campo não permitem testar com rigor o uso de tais áreas por 

B. insularis ou a ocorrência de “shuttling behavior”. 

Provavelmente, a preferência de B. insularis pela área florestada seja uma forma de evitar 

considerável gasto energético seja devido a alterações comportamentais, como locomoção à 

procura de microhábitats com temperaturas mais elevadas, seja devido a alterações fisiológicas a 
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níveis extremos (em conseqüência da grande amplitude térmica) em um curto período (um único 

dia). Embora vertebrados ectotérmicos tenham habilidade limitada para controlar 

fisiologicamente a Tc, este “controle de temperatura” fisiológico (Bartholomew 1982) é 

tipicamente usado para modular taxas de ganho e perda. Mecanismos de controle fisiológico da 

temperatura em ectotérmicos incluem mudanças em propriedades radiativas da pele, além de 

ajustes nas taxas de ventilação e evaporação, fluxo sanguíneo periférico, freqüência cardíaca, 

desvio intracardíaco e alterações da taxa metabólica (Bartholomew and Tucker, 1963; 

Bartholomew, 1982, Seebacher, 2003, Tattersall and Gerlach, 2005). 

Outros aspectos relacionados à biologia de B. insularis tais como os reprodutivos parecem 

sofrer certa influência negativa da diminuição das temperaturas ambientais (menor qualidade 

termal do hábitat) durante o período mais frio do ano (inverno). Por exemplo, Kasperoviczus 

(2009) observou uma pausa no processo espermatogênico durante o inverno com recrudescência 

na primavera. A diminuição da Tc e da atividade podem trazer alguns benefícios como a 

diminuição do risco de ser predado (Crowder and Magnuson, 1986), de desidratação (Ladyman 

and Bradshaw 2003), além de limitar o gasto de energia (Charland and Gregory, 1989). Por outro 

lado, manter a Tc alta é essencial para forrageadores ativos, mas não para serpentes inativas que 

caçam por espreita (Huey, 1982; Mori et al., 2002). Conseqüentemente, pelo menos parcialmente 

as Tc’s relativamente baixas de B. insularis poderiam ser atribuídas também ao sedentarismo de 

seu comportamento de caça (por espreita). Shine et al. (2002a) sugerem que pelo fato do 

viperídeo G. shedaonesis não se locomover para termorregular devido ao comportamento de 

forrageio sedentário (senta-e-espera), a Tc seria determinada pela seleção de sítios de espreita 

(“ambushing sites”). Na parte florestada da IQG, por exemplo, a heterogeneidade das Te’s 

disponíveis é relativamente baixa (Tabela 3), e então os sítios potenciais de forrageio seriam 
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equivalentes termicamente, não afetando de forma substancial o sucesso de captura de presas 

pelas jararacas-ilhoa. Corroborando com essa hipótese, mesmo nas estações frias, foi possível 

observar serpentes na ilha com conteúdo alimentar (Tabela 4). O menor número de indivíduos 

encontrados nessas condições nessas épocas provavelmente deve-se à menor disponibilidade de 

presas na IQG.  

Shine et al. (2003) observaram que para G. shedaoensis, viperídeo insular da China, existe 

uma alta correlação entre Tc e Ta. Entretanto, os autores não descreveram esses animais como 

sendo simplesmente termoconformadores, pois as Tc’s mais altas não foram registradas na 

estação mais quente do ano (verão) e sim na primavera, época de maciça chegada de aves 

migratórias, as quais constituem o principal recurso alimentar dessas serpentes (Shine et al., 

2003). De maneira similar, Pseudechis porphyriacus, elapídeo australiano, sincroniza a 

diminuição da Tc à época de menor disponibilidade de presas (Shine and Lambeck, 1990). As 

Tc’s de B. insularis foram altamente correlacionadas com as Ta e Ts (amostradas 

consecutivamente) parecendo, desta forma, haver grande influência das temperaturas ambientais 

sobre a Tc, ditando de maneira considerável o perfil das Tc’s ao longo do dia e das estações o 

ano. Bothrops insularis não parece sincronizar maiores Tc’s devido exclusivamente à época de 

maior disponibilidade de presas, pois coincidentemente na época mais quente (final da primavera 

e verão) é que foram registrados os principais picos migratórios de aves para a IQG (O.A.V. 

Marques e A. Macarrão, com. pess.). A Ta influencia fortemente a Tc das jararacas-ilhoa, 

podendo explicar quase que integralmente a variação da Tc, tendo os outros fatores ambientais 

como a umidade relativa do ar, a luminosidade, o vento, as características do substrato, menor 

impacto. 
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As Tc’s relativamente baixas das jararacas-ilhoa limitam suas atividades na natureza? 

Ao longo do tempo, as temperaturas relativamente mais baixas dentro da área florestada da 

IQG podem ter imposto a seleção de um amplo intervalo de temperaturas aceitáveis do corpo 

(além de Tc’s médias menores), uma vez que os custos de termorregulação podem maiores que 

os benefícios (Huey, 1974; Hertz, 1974; Lee, 1980). Este cenário adaptacionista sugere que a 

sensibilidade termal fisiológica de desempenho também poderia ter sido modificada nesta 

espécie, e outras investigações para testar essa predicção seriam de grande interesse. 

Embora maiores temperaturas possam em teoria aumentar a performance da velocidade e 

precisão do bote nas jararacas-ilhoa e conseqüente sucesso no forrageio, como reportado para 

muitas espécies de serpentes (Shine et al., 2002b), a imobilidade requerida para uma efetiva 

camuflagem por B. insularis pode exceder o benefício de uma termorregulação mais precisa, 

como é o caso da insular G. shedaoensis (Shine and Sun 2002). Mesmo em estações frias, tem 

sido observado que as jararacas-ilhoa capturam presas (porém em menor quantidade devido a 

menor disponibilidade de presas nessas épocas), portanto altas Tc’s não seriam cruciais para o 

sucesso no forrageio. Este fato não implica, entretanto, que assuntos termais não são importantes 

para as jararacas-ilhoa. Por exemplo, a espermatogênese no inverno pode ser negativamente 

influenciada pela diminuição da temperatura ambiente no inverno (Kasperoviczus, 2009). 

Porque não sair da área florestada para manter por mais tempo a Tpref?

As implicações ecológicas e fisiológicas poderiam ser bastante negativas (custosas em 

termos energéticos e de sobrevivência) caso os indivíduos de B. insularis saíssem 

constantemente dos microhábitats florestados para assoalhar em áreas abertas. Evitar áreas em 

que a Tpref é disponível pode ser devido à presença de predadores ou escassez de alimento 
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(Huey e Slatkin, 1976; Crowder e Magnuson, 1983). No caso da Ilha da Queimada Grande, 

ambos fatores poderiam atuar. Falconídeos e corujas, potenciais predadores da jararaca-ilhoa, são 

comumente registrados na área de estudo (ver Duarte et al., 1995, A. Macarrão, com. pess.). 

Ademais, as presas típicas de B. insularis raramente são encontradas em áreas abertas e, nestes 

locais, parece improvável que as serpentes teriam sucesso considerável na captura. 

Adicionalmente, o gasto energético diário na atividade de locomoção seria alto, sem previsão de 

reposição (B. insularis depende consideravelmente de eventos migratórios de aves para 

alimentar-se). Não obstante, em microhábitats de área aberta, as jararacas-ilhoa contariam com 

outras desvantagens como exposição a ventos fortes (comparada com o continente, a ilha é 

relativamente desprotegida e ventos fortes advindos de correntes marítimas são comuns). 

Ademais, a exposição direta ao sol poderia acarretar em taxas mais rápidas de desidratação 

(Ladyman and Bradshaw, 2003), sendo um considerável problema para as jararacas da Ilha da 

Queimada Grande, uma vez que não existem fontes perenes de água doce na ilha para uma 

hipotética reposição imediata.  

As jararacas-ilhoa poderiam aproveitar as fontes temporárias de água acumuladas de forma 

efêmera no ambiente (bromélias, orvalho). Um comportamento relacionado à coleta de água, 

descrito para ambientes onde existe escassez desse recurso, foi registrado em juvenis da espécie 

Bothrops moojeni em laboratório (Andrade and Abe, 2000) e para algumas outras espécies no 

campo (Louw, 1971). Por meio do enrodilhamento do corpo, serpentes foram observadas 

coletando água. Mesmo em épocas quando a umidade relativa do ar caiu para valores baixos 

(40%) em relação à média relativamente constante durante o ano registrado do presente estudo 

(entre 80 e 95%), não foram avistados indivíduos de B. insularis ingerindo ou apresentando 

comportamento relativo à conservação/coleta da água sobre o corpo. Contudo, embora possa 

 



 66

existir problema em relação à escassez temporária de água na ilha, no geral há que se considerar 

a elevada umidade relativa do ar durante boa parte do ano, fato que pode contribuir para não 

haver problema para as jararacas-ilhoa quanto ao balanço hídrico, principalmente se estas 

serpentes se mantiverem dentro da área florestada (mais protegida de maiores variações). 

Estudos em laboratório permitiriam isolar essa variável e responderiam com maior precisão 

sobre a magnitude de sua importância. 

 

Modelo de custo-benefício da termorregulação 

O modelo de custo-benefício da termorregulação prediz que lagartos que vivem em hábitats 

onde seria muito dispendioso termorregular com precisão tenderiam, no geral, à 

termoconformidade (Huey and Slatkin 1976). Este modelo foi estendido para discussão da 

regulação da Tc em répteis no geral por Blouin-Demers and Nadeau (2005), sendo inclusive 

negado para muitas espécies (Bloiun-Demers and Nadeau, 2005; Row and Blouin-Demers, 

2006a). No geral, as jararacas-ilhoa termorregularam mais precisamente quando a qualidade 

termal do hábitat era menor, i.e. nas estações mais frias. Contudo, este comportamento se 

justificaria não pelo fato de que a termoconformação seria desvantajosa em relação à 

termorregulação (hipótese proposta por Blouin-Demers and Nadeau, 2005) nas estações mais 

frias na IQG e, dessa forma, os animais termorregulariam ativamente, mas sim porque não seria 

extremanente custoso termorregular nessas épocas. A de observada na IQG foi por volta de 

1.5°C fora da Tpref, então presumivelmente não haveriam muitos custos envolvidos para a Tc 

atingir a Tpref, hipótese corroborada pelo fato de que em todas as estações do ano a Tc atinge a 

Tpref.  
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A serpente Lampropeltis triangulum de área de floresta aberta da região temperada 

termorregula mais quando a qualidade termal do hábitat diminui, pois o custo de termoconformar 

é muito maior que o benefício que a termorregulação traz (Row and Blouin-Demers, 2006b). No 

caso de B. insularis, tal padrão não se mostra similar, provavelmente porque a qualidade termal 

do hábitat é consideravelmente menor para L. triangulum (entre 7,13 e 13,92 para área florestada 

e aberta, respectivamente) do que para as jararacas-ilhoa (entre 0,87 a 4,91 para área florestada e 

aberta, respectivamente). Dessa forma, B. insularis poderia optar pela termoconformação, pois os 

custos desta estratégia não seriam maiores que os benefícios da procura ativa pela regulação da 

Tc. A IQG parece ser um hábitat relativamente favorável do ponto de vista térmico para as 

jararacas-ilhoa. Estas serpentes provavelmente utilizam os mosaicos transitórios de sol e sombra 

disponíveis dentro da área florestada, assim como B. jararaca (Sazima, 1988). De fato, a 

qualidade termal da IQG (cerca de 1,5°C) é maior do que todas as áreas dos estudos que 

mediram esse fator no contexto do modelo de Huey e Slatkin (1976), com de média geral em 

torno de 5,5 °C e máxima igual a 10,4 °C (Apêndice 1).     

Estudos de campo com as serpentes Pantherophis obsoletus e Lampropeltis triangulum 

sugerem que estes animais selecionam preferencialmente hábitats de alta qualidade termal, tais 

como bordas (limites entre florestas e hábitats abertos), onde uma vasta gama de temperaturas é 

facilmente disponível, apoiando a noção de que hábitats de baixo custo facilitam a 

termorregulação comportamental (Blouin-Demers and Weatherhead, 2002; Row and Blouin-

Demers 2006b). 

Em resumo, a aparente termoconformidade de B. insularis (“pooling” Tc e Ta medida 

consecutivamente, ambas são altamente correlacionadas, r=0,96), pode ser explicada não pela 
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ausência de uma termorregulação mais ativa, mas, ao menos parcialmente, pela relativa alta 

qualidade termal do ambiente. 

 

7 - CONCLUSÕES 

A ecologia termal da jararaca-ilhoa é caracterizada pela manutenção de Tc’s relativamente 

baixas, geralmente em torno de 22°C, e está entre as menores reportadas para serpentes da 

família Viperidae.  

As jararacas-ilhoa são usualmente termoconformadoras, contudo, não raro, podem atingir a 

Tpref em todas as estações por meio de ajustes termorregulatórios comportamentais e/ou 

fisiológicos.  

A IQG parece ser, no geral, um ambiente termicamente favorável para essas serpentes 

(qualidade termal cerca de 1,5°C fora da Tpref), provavelmente porque os custos impostos pelo 

hábitat para elevar a Tc são relativamente baixos. 

Os dados coletados entre os anos de 2007 e 2008 indicaram que B. insularis sofre forte 

influência da variação sazonal da temperatura ambiente. No geral, o perfil das Tc’s está ligado 

em maior proporção a características climáticas do ambiente em que vive (ilha) do que a fatores 

bióticos (e.g., reprodução, alimentação) e possivelmente filogenéticos. 

Em codições naturais, as Tc’s das jararacas-ilhoa sugerem ausência da resposta termofílica 

pós-alimentar e que fêmeas grávidas não apresentam evidências de alteração de seu 

comportamento termorregulatório quando comparadas com fêmeas não reprodutivas e machos. 

Para espécies de serpentes neotropicais, este é o primeiro estudo da ecologia termal 

realizado inteiramente sob condições naturais e com a observação dos rigores metodológicos 
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propostos por Hertz et al. (1993). Nossas análises corroboram com a necessidade de se 

considerar a história natural da espécie na tentativa de interpretar sua ecologia termal.  

O comportamento termorregulatório de B. insularis parece corroborar com o modelo de 

custo-benefício da termorregulação proposto por Huey and Slatkin (1976), em que os benefícios 

da termoconformidade excederiam os custos que uma termorregulação mais precisa traria. 

Nossos resultados fornecem dados relevantes sobre a biologia das jararacas-ilhoa e podem 

servir como subsídios para a implementação de ações visando a conservação desta espécie 

criticamente ameaçada de extinção, e que nos últimos 10 anos parece ter seu tamanho 

populacional diminuído drasticamente. 

 

 

8 - PERSPECTIVAS DE ESTUDO 

 Tão breve quanto possível, pretende-se iniciar a conservação ex situ de Bothrops

insularis no Laboratório Especial de Ecologia e Evolução do Instituto Butantan. O órgão 

governamental responsável no País conferiu licença para trazer, até o momento, cinco 

indivíduos. Os resultados obtidos no presente estudo podem servir de guia para protocolar as 

necessidades fisiológicas e ambientais pertinentes a essas serpentes, pelo menos no que diz 

respeito as necessidades termais da espécie. O estudo in situ, coordenado pelo pesquisador do 

Instituto Butantan Otavio A. V. Marques, segue em andamento. Experimentos mais direcionados 

(e.g., testar resistência à desidratação, medir metabolismo das serpentes) têm sido planejados e 

deverão ser realizados em campo nas próximas viagens.  
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10. FIGURAS E TABELAS 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 1. Jararaca-ilhoa, Bothrops insularis, da Ilha da Queimada Grande. 
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Figura 2. Ilha da Queimada Grande. (A) localização geográfica em mapa da costa sul do litoral do Estado de 
São Paulo; (B) fotografia aérea da Ilha. 

A

B

Fonte: Márcio Martins 
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Figura 3. Fotografia aérea da Ilha da Queimada Grande (A); Classificação da cobertura do solo (baseado  
na fotografia aérea A)(B); área pontilhada em (B) denota trilha referenciada por GPS.  
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Figura 4. Perfil climático registrado nos anos de 2007 e 2008: (A) temperatura e precipitação; (B) umidade relativa do ar; (C) 
radiação solar. Dados registrados pela microestação meteorológica (HOBOware® 2.2 - Onset Computer Co.), instalada na 
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inesperado mau funcionamento. 

B

Meses
Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set Out Nov Dez Jan Fev

20

40

60

80

100

Máxima
Média
Mínima

R
ad

ia
çã

o 
So

la
r (

W
/s

)2
U

m
id

ad
e 

re
la

tiv
a 

do
 a

r (
%

) 
Pr

ec
ip

ita
çã

o
(m

m
)

Te
m

pe
ra

tu
ra

(o C
)



 

 

91

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

10 15 20 25 30 35 40 45 50 55
10

15

20

25

30

35

40

45

50

55

Figura 5. Relação entre as temperaturas registradas pela carcaça de cor clara de Bothrops jararaca, espécie irmã 
de Bothrops insularis, e o modelo físico de cobre utilizado neste estudo (y = 0.767+0.9822*x; r2= 0.973, F1,90 
= 3205.9, P< 0.001). 
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Figura 6 Distribuição das freqüências das temperaturas corpóreas (Tc) de Bothrops insularis (A) e das 
temperaturas ambientais operativas (B) ao longo do período de estudo. As caixas cinzas verticais à esquerda  
e direita representam, respectivamente, a Tpref das serpentes no outono-inverno e na primavera-verão (ver 
texto para detalhes). Setas indicam as Tc’s médias. 
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Figura 7. Distribuição das freqüências das temperaturas corpóreas (Tc) de Bothrops insularis e das temperaturas 
ambientais operativas (Te) nas diferentes estações do ano. As caixas cinzas verticais representama Tpref das  
serpentes (ver texto para detalhamento das diferenças entre as estações). Setas indicam as Tc’s médias. 
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Figura 8. Temperaturas ambientais operativas (Te) e temperaturas corpóreas (Tc) de Bothrops insularis, registradas 
na Ilha da Queimada Grande, nas diferentes estações do ano (outono, inverno e primavera de 2007 e verão de 2008). 
Círculos representam Tc’s médias dos indivíduos e linhas verticais denotam o desvio padrão. Linha preta contínua = 
Te ao sol. Linha pontilhada = Te à sombra. Linha cinza = Te a 1m. Linha com traços verticais = Te a 7m. As caixas 
cinzas representam a amplitude da temperatura corpórea preferida (Tpref). 



 

 

95

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 9. Relação entre as temperaturas corpóreas (Tc’s) cloacais e superficiais (pele dorsal) de Bothrops insularis. 
(y = 0,5507+0,9136*x ; r2 = 0,914; F1,162 = 1729,5; P < 0,0001). 
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Figura 10. Temperatura corpórea (Tc) média cloacal (acima) e superficial (abaixo) de machos e fêmeas 
adultos e juvenis, nas diferentes estações do ano (outono, inverno, primavera de 2007 e verão de 2008). 
(ver Tabela 6 e texto para detalhes). 
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Figura 11. Médias horárias das temperaturas corpóreas de Bothrops insularis ao longo do ciclo circadiano nas diferentes 
 estações do ano (outono, inverno e primavera de 2007 e verão de 2008). Triângulos ( ) representam a variação da Tc  
ao longo do dia no inverno; quadrados (    ) representam outono; círculos brancos ( ) representam primavera;  
círculos pretos ( )representam a variação no verão. 
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Figura 12. Média das temperaturas corpóreas (Tc) cloacais de Bothrops insularis nos diferentes períodos do 
ciclo circadiano (diurno = 06:00-18:00h; noturno = 18:00-06:00h) nas estações do ano (outono, inverno e 
primavera de 2007 e verão de 2008). Círculos representam média e linhas verticais representam erro padrão. 
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Figura 13. Desvio médio das temperaturas corpóreas (Tc’s) em relação às temperaturas do ar (Ta) e do  

substrato (Ts) registradas no mesmo local de captura dos animais. 
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Figura 14. Desvio médio das temperaturas ambientais operativas (de± Erro Padrão, círculos pretos) e corpóreas  

(db ± Erro Padrão, círculos brancos) em relação à amplitude das temperaturas corpóreas preferidas de Bothrops insularis. 
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Figura 15. Desvio médio das temperaturas ambientais operativas (de± Erro Padrão, triângulos pretos) e corpóreas  

(db ± Erro Padrão, triângulos brancos) em relação à amplitude das temperaturas corpóreas preferidas de Bothrops insularis.
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Figura 16. Índices de efetividade da termorregulação (E) de Blouin-Demers and Weatherhead (2001) (A) e de Hertz et 
al. (1993) (B) para Bothrops insularis durante o dia (6:00-18:00h) e noite (18:00-6:00h) nas estações do ano (outono, 
invernoeprimaverade2007everãode2008).
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Figura 17.  Porcentagem das observações das temperaturas corpóreas (Tc) observadas abaixo, dentro e acima da temperatura 
corpórea preferida (Tpref) das jararacas-ilhoa em cada estação do ano (outono, inverno e primavera de 2007 e verão de 2008). 
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Figura 18. Gráficos indicando a porcentagem das observações de temperatura corpórea (Tc) cloacal dentro, 
abaixo e acima da temperatura corpórea preferida (Tpref), nos diferentes períodos do ciclo circadiano (6:00-
18:00h diurno; 18:00-6:00h noturno), nas quatro estações do ano (outono, inverno e primavera de 2007 e 
verão de 2008).  
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Mês Temperatura 
(°C)

Umidade
Relativa (%) 

Precipitação 
Total (mm) 

Radiação Solar 
(W/m²) 

dias
funcionando

Estação
do ano 

Mar 
27.2 ± 0.06 
(20.9 - 37.8) 

83.2 ± 0.23 
(44.2 - 100) 29.2 194.8 ± 5.32 

(0.6 - 1193.1) 31  
V 

Abr 
26.1 ± 0.07 
(21.3 - 35.7) 

85.1 ± 0.29 
 (44.2 - 100) 21.8 171.2 ± 5.81 

(0.6 - 1154.4) 20  
O 

Mai ND ND ND ND 0  
O 

Jun 
20.7± 0.06 

(16.0 - 31.9) 
87.3 ± 0.3 

 (37.7 - 100) 4 106.7 ± 3.75 
(0.6 – 708.1) 22  

O 

Jul 
19.9 ± 0.14 
(14.8 - 32.7) 

84.7 ± 0.65 
 (38.7 - 100) 0.2 144.6 ± 8.01 

(0.6 - 701.9) 7  
I 

Ago 
18.3 ± 0.08 
(14.8 - 27.1) 

93.5 ± 0.37 
 (42.7 - 100) 31.6 103.8 ± 5.83 

(0.6 – 771.9) 11  
I 

Set 
20.7 ± 0.04 

 (16.0 - 29.1) 
97.1 ± 0.21 
 (50.7 - 100) 16 141.3 ± 4.14 

 (0.6 - 1030.6) 30  
I 

Out 
21.8 ± 0.17 

 (17.9 - 29.5) 
85.1 ± 0.71 
 (33.7 - 100) 0 251.4 ± 15.15 

 (0.6 - 988.1) 5  
P 

Nov ND ND ND ND 0  
P 

Dez 
25.3 ± 0.06 
(19.8 - 35.7) 

96.9 ± 0.29 
 (50.2 - 100) 135.2 196.7 ± 5.25 

(0.6 - 1276.9) 31  
P 

Jan 
25.2 ± 0.06 

 (19.8 - 35.7) 
99.0 ± 0.24 
(54.2 - 100) 12.6 191.7 ± 5.17 

 (0.6 - 1276.9) 31  
V 

Fev 
25.7 ± 0.06 

 (20.5 - 35.7) 
97.0 ± 0.28 
(53.7 - 100) 13.2 207.3 ± 5.56 

(0.6 - 1166.9) 29  
V 

MÉDIA 
23.1 ± 0.08 
(14.8 - 37.8) 

90.9 ± 0.36 
(33.7 - 100) 26.4 171 ± 6.4 

(0.6 - 1276.9) 217  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabela 1. Dados climáticos registrados pela microestação meteorológica (HOBOware® 2.2 - Onset 
Computer Co.), instalada na Ilha da Queimada Grande. Dados representados pela média � erro padrão. 
Valores máximos e mínimos entre parênteses. O = outono de 2007, I = inverno de 2007, P = primavera de 
2007 e V = verão de 2008. ND = não disponível devido ao inesperado mau funcionamento. 
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Subdivisões das estações do ano Data das subdivisões das estações 

OUTONO  

Início do outono 21 mar - 21 abr 

Metade do outono 22 abr - 21 mai 

Final do outono 22 mai - 21 jun 

INVERNO  

Início do inverno 22 jun - 21 jul 

Metade do inverno 22 jul - 21 ago 

Final do inverno 22 ago - 22 set 

PRIMAVERA  

Início da primavera 23 set - 21 out 

Metade da primavera 22 out - 21 nov 

Final da primavera 22 nov - 21 dez 

VERÃO  

Início do verão 22 dez - 21 jan 

Metade do verão 22 jan - 21 fev 

Final do verão 22 fev - 20 mar 

 * Extraído de Kasperoviczus (2009), com permissão. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabela 2. Subdiviões das estações do ano (baseada nas datas do calendário do Hemisfério Sul) 

utilizadas para delineamento dos padrões termorregulatórios em Bothrops insularis.* 
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Habitat Te   de    

 Média Máximo Mínimo Média Máximo % = 0 % > 0 

Outono       
Área aberta 21.1±1.28 33.5 16.1 4.73±1.16 11.82 0 33.3 

Floresta - chão 19.6±0.17 21.5 18.5 0.87±0.12 1.86 20.8 0 
Floresta - 1 m 19.4±0.17 21.1 18.1 1.09±0.14 2.24 16.6 0 
Floresta - 7 m 19.4±0.21 21.5 18.1 1.07±0.15 2.29 25 0 

Inverno        
Área aberta 19.5±1.2 30.5 14.5 4.91±1.08 8,83 0 29.1 

Floresta - chão 16.9±0.17 18.6 16.0  3.41.±0.17 4.37 0 0 
Floresta - 1 m 16.6.±0.19 18.5 15.5  3.79.±0.19 4.83 0 0 
Floresta - 7 m 16.8.±0.27 19.5 15.4  3.06.±0.27 4.98 0 0 

Primavera        
Área aberta 26.9±0.79 33.5 22.8 2.63±0.67 7.18 4.1 45.8 

Floresta - chão 24.2±0.29 26.9 22.6 1.13±0.20 2.28 20.8 12.5 
Floresta - 1 m 23.7±0.25 27.5 22.3 1.34±0.18 2.54 16.6 0 
Floresta - 7 m 22.7±0.21 24.5 21.3 2.13±0.21 3.56 0 0 

Verão        
Área aberta 27.5±1.09 39.6 23.0 3.31±0.98 13.32 12.5 37.5 

Floresta - chão 27.3±0.24 26.2 22.6 1.32±0.18 2.27 20.8 0 
Floresta - 1 m 23.4±0.23 25.7 22.3 1.56±0.19 2.56 16.6 0 
Floresta - 7 m 24±0.36 27.5 22.3  1.49±0.26 2.57 8.3 20.8 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabela 3. Valores médios (±erro padrão), máximos e mínimos das temperaturas (°C) ambientais  

operativas (Te) registradas em quatro microhábitats disponíveis para as jararacas-ilhoa na Ilha da  

Queimada Grande nas diferentes estações do ano (outono, inverno e primavera de 2007 e verão  

de 2008). Desvios médios (±erro padrão) e máximos (de = Te – Tpref) e porcentagem das médias  

horárias da temperatura ambiental operativa dentro (quando Te = Tpref) e acima (Te > Tpref) da  

amplitude da temperatura corpórea preferida pelas jararacas-ilhoa. 
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Período Tc 
cloacal 

(dig) 

Tc superficial 
(pele dorsal) 

(iv) 

Ta 
(dig) 

Ts 
(dig) 
(iv) 

Te No 
chão 

Na 
vegetação 

Em 
digestão

Outono 21.1 ± 0.15 
(18.8 - 23.6) 

 
(n = 50) 

20 ± 0.24 
(17.2 - 22.5) 

 
(n = 45) 

20.5 ± 0.15 
(18.3 - 23) 

20.4 ± 0.16 
(17.8 - 23.3) 

 
NA 

19.9 ± 0.04 
(9 - 46.4) 

72% 
 
 

(15 �, 21 �) 

28% 
 
 

(8 �, 6 �) 

4% 
 
 

(0�, 2�)

Inverno 17.9 ± 0.21 
(15.8 - 20.9) 

 
(n = 45) 

16.9±0.22 
(13.6 - 21) 

 
(n = 44) 

17.6 ± 0.29 
(15 - 23.5) 

17.6 ± 0.27 
(15.1 - 23.2) 

 
17.0 ± 0.23 
(14.9 - 20.5) 

17.5 ± 0.04 
(9.9 - 44) 

67% 
 
 

(13 �, 17 �) 

33% 
 
 

(6 �, 9 �) 

0% 
 
 

(0�, 0 �)

Primavera 23.4 ± 0.22 
(22.4 - 27.1) 

 
(n = 29) 

21.5 ± 0.16 
(20.3 - 24.6) 

 
(n = 31) 

23 ± 0.11 
(22.4 - 24.7)

22.9 ± 0.11 
(22.2 - 24.7) 

 
21.5 ± 0.17 
(19.7 - 24.5) 

25.5 ± 0.08 
(14.8 - 55.6)

71% 
 
 

(13 �, 9 �) 

29% 
 
 

(4 �, 5�) 

16% 
 
 

(1�, 4�)

Verão 25.7 ± 0.3 
(22.2 - 30.1) 

 
(n = 49) 

23.9 ± 0.3 
(20.6 - 28.5) 

 
(n = 47) 

24.6 ± 0.28 
(22.3 - 30) 

24.6 ± 0.28 
(22.1 - 30) 

 
23.8 ± 0.3 

(20.5 - 28.4) 

24.7 ± 0.04 
(19.5 - 50.9)

49% 
 
 

(14 �, 10 �) 

51% 
 
 

(13 �, 12 �)

24,5% 
 
 

(7�, 5�)

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tabela 4. Temperaturas corpóreas (Tc) cloacais e superficiais, temperaturas do ar, substrato e 
temperatura ambiental operativa (Te) onde foram encontrados os indivíduos de Bothrops
insularis. Valores de média ± erro padrão; mínimo e máximo dentro dos parênteses; n = número 
de registros; dig = medida com termômetro digital e iv = medida com termômetro 
infravermelho; N.A. = não-aplicável. % indica proporção de indivíduos encontrados no chão, 
vegetação e total de alimentados. 
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Período Classes Nível de significância Teste estatístico 
 
 
 
 
 

Outono 
 

Tc cloacal no chão  x  Tc cloacal na vegetação (dig) 
Tc superficial no chão x Tc superficial na vegetação (iv)

(Tc x Tc) 
Tc cloacal no chão x Ta prox. ao chão (dig) 

Tc cloacal na vegetação x Ta prox. a vegetação (dig) 
(Tc x Ta) 

Tc cloacal no chão x T do chão (dig) 
Tc cloacal na vegetação x T da vegetação (dig) 

(Tc x Ts) 
Tc superficial no chão x T do chão (iv) 

Tc superficial na vegetação x T da vegetação (iv) 
(Tc x Ts) 

U = 70, P = 0.425 
U = 68.5, P = 0.609 

 
Z = 2.62, P < 0.05 
Z = 3.52, P < 0.05 

 
Z = 2.55, P < 0.05 
Z = 1.88, P = 0.059

 
 

N.A. 
 

Teste U de 
Mann-Whitney 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
 

N.A. 
 

 
 
 
 
 

Inverno 
 

Tc cloacal no chão  x  Tc cloacal na vegetação (dig) 
Tc superficial no chão x  Tc superficial na vegetação (iv)

(Tc x Tc) 
Tc cloacal no chão x Ta prox. ao chão (dig) 

Tc cloacal na vegetação x Ta prox. a vegetação (dig) 
(Tc x Ta) 

Tc cloacal no chão x T do chão (dig) 
Tc cloacal na vegetação x T da vegetação (dig) 

(Tc x Ts) 
Tc superficial no chão x T do chão (iv) 

Tc superficial na vegetação x T da vegetação (iv) 
(Tc x Ts) 

 
U = 208, P = 0.682 

U = 198.5, P = 0.771 
 

Z = 1.36, P = 0.173 
Z = 2.55, P < 0.05 

 
Z = 1.47, P = 0.139 
Z = 2.6, P < 0.05 

 
Z = 0.53, P = 0.592 
Z = 0.67, P = 0.498 

 

 
Teste U de 

Mann-Whitney 
 

Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
 
 
 
 

Primavera 
 

Tc cloacal no chão  x  Tc cloacal na vegetação (dig) 
Tc superficial no chão x  Tc superficial na vegetação (iv)

(Tc x Tc) 
Tc cloacal no chão x Ta prox. ao chão (dig) 

Tc cloacal na vegetação x Ta prox. a vegetação (dig) 
(Tc x Ta) 

Tc cloacal no chão x T do chão (dig) 
Tc cloacal na vegetação x T da vegetação (dig) 

(Tc x Ts) 
Tc superficial no chão x T do chão (iv) 

Tc superficial na vegetação x T da vegetação (iv) 
(Tc x Ts) 

U = 73, P = 0.591 
U = 0.38, P = 0.36 

 
Z = 2.58, P < 0.05 
Z = 1.82, P = 0.068 

 
Z = 3.06, P < 0.05 
Z = 2.1, P < 0.05 

 
Z = 2.91, P < 0.05 
Z = 0.28, P = 0.779 

Teste U de 
Mann-Whitney 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
 
 
 
 
 

Verão 
 

Tc cloacal no chão  x  Tc cloacal na vegetação (dig) 
Tc superficial no chão x  Tc superficial na vegetação (iv)

(Tc x Tc) 
Tc cloacal no chão x Ta prox. ao chão (dig) 

Tc cloacal na vegetação x Ta prox. a vegetação (dig) 
(Tc x Ta) 

Tc cloacal no chão x T do chão (dig) 
Tc cloacal na vegetação x T da vegetação (dig) 

(Tc x Ts) 
Tc superficial no chão x T do chão (iv) 

Tc superficial na vegetação x T da vegetação (iv) 
(Tc x Ts) 

U = 274, P = 0.603 
U = 273, P = 0.949 

 
Z = 4.28, P < 0.0001 

Z = 3.67, P < 0.05 
 

Z = 4.04, P < 0.0001 
Z = 3.83, P < 0.05 

 
Z = 1.03, P = 0.29 
Z = 2.63, P < 0.05 

Teste U de 
Mann-Whitney 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

 
Teste dos Sinais de 
Postos de Wilcoxon 

Tabela 5. Resultados das análises estatísticas comparando os registros de temperatura  
corpórea (Tc) das jararacas-ilhoa e dos microambientes em que foram encontradas.  
Tc = temperatura corpórea, Ta = temperatura do ar, Ts = temperatura do substrato.  
dig = temperatura medida com termômetro digital e iv = temperatura medida com  
termômetro infravermelho N.A. = Não-aplicável. 



 

 

110

 
  
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Estação 

 
 Período 

 
Nível de significância 

 
Teste estatístico 

 
Outono 

 
 Dia x Noite 

 

 
U = 147, P = 0.358 

 
Mann-Whitney 

 
Inverno 

 
 Dia x Noite 

 
U = 120.5, P = 0.294 

 
Mann-Whitney 

 
Primavera 

 

 
 Dia x Noite 

 

 
U = 5, P < 0.001 

 

 
Mann-Whitney 

 
Verão 

 

 
 Dia x Noite 

 
U = 3, P < 0.0001 

 

 
Mann-Whitney 

Tabela 6. Resultados das análises estatísticas comparando as temperaturas  
corpóreas (Tc) cloacais e superficiais das serpentes entre os períodos  
diurno (6:00-18:00h) e noturno (18:00-6:00h) nas diferentes estações do ano. 
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Apêndice 2. Distribuição mundial das localidades onde a termorregulação foi estudada 
quantitativamente até 2005, permitindo o teste do modelo de custo–benefício de termorregulação.
Disponível em ESA’s Electronic Data Archive: Ecological Archives E086-029-A3. 
Compilado por G.Blouin-Demers e P. Nadeau (2005). A seta indica o local do presente estudo. 
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ABSTRACT. — We measured body temperature (Tb) in free-ranging golden lanceheads, 

Bothrops insularis, in nature at the Queimada Grande island, southeast Brazil. We tested for 

alteration in selected body temperatures associated with feeding or gestation. All fed snakes were 

found during the summer and had consumed a migrant bird that visits the island seasonally. 

Gravid females were found during spring and summer and contained 4�5 embryos. We were 

unable to identify any evidence that fed or gravid snakes altered their thermal conductance. Also, 

there was no identifiable evidence that these conditions were associated to the selection of higher 

and/or less variable Tbs. Bothrops insularis is a strict forest dweller rarely, if ever, basking in 

open areas. Apparently this holds even when benefits of elevated Tbs, presumably by basking, 

could be anticipated.  

 

Ectothermic organisms, such as snakes, are particularly sensitive to changes in environmental 

temperature since they depend mainly on external heat sources for the regulation of body 

temperature (Tb). Metabolic heat production in snakes, except in a few particular situations (Van 

Mierop and Barnard, 1976; Marcellini and Peters, 1982; Tattersall et al., 2004), is so low that its 

contribution to the control of Tb is usually negligible (Ruben, 1976). As a result, snake´s Tb is 

mainly determined by the exploitation of temperature niches available in the environment at any 

given time (Peterson et al., 1993). Preferred Tb can be altered during the performance of different 

activities. Thus, since the performance in distinct activities may reach its maximum level at 

dissimilar temperature intervals, snakes are able to improve their performance in a given activity 

by changing transitorily their preferred Tb (Stevenson et al., 1985; Van Damme et al., 1991). Well 

known examples of such plasticity is the increment of Tb following the ingestion of food (Regal, 

1966; Sievert and Andreadis, 1999; Blouin-Demers and Weatherhead, 2001), referred as the post-
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prandial thermophilic response, and the maintainance of higher and less variable body 

temperatures by gravid females (Charland and Gregory, 1990; Brown and Weatherhead, 2000; 

Blouin-Demers and Weatherhead, 2001). 

Herein, we report on the effects of feeding and gestation on Tb of the golden lancehead, 

Bothrops insularis, sampled under field conditions. The golden lancehead is a critically 

endangered (IUCN, 2009) pitviper endemic from the Queimada Grande Island (QGI), located 33 

km off the coast of southeast Brazil (24° 29’ S, 46° 40’ W), with a total area of 0.43 km2. In this 

island, a population of no more than 2,500 individuals dwell in a lowland forest that covers about 

55% of the island (Martins et al., 2008). The data presented here was collected within a broader 

thermoregulatory study currently carried out in this island, which, in its own turn, is a part of a 

long term research program devoted to the study and conservation of the species (see 

www.jararacailhoa.com). Thus, despite the fact that our sampling was dependent of the rare 

eventuality of finding a fed or pregnant individual in the field, in every instance that this happened 

we were able to insert our punctual observation into a broad and detailed body of information 

provided by concurrent studies.  

MATERIAL AND METHODS 

Cloacal Tb of free-ranging snakes were measured within 30 s of capture with a thermal 

quick-response sensitive probe (±1% precision and 0.1°C resolution) inserted into the snake´s 

cloaca. Snout-vent-length (SVL), body mass, reproductive stage, posture, time of the day, height 

of substrate, and activity (moving or resting) were also recorded for every snake found. At the 

location where the snake was found we recorded air temperature and humidity, kind of substrate 

and its temperature, wind speed, and vegetation cover. We also sampled the operative 

environmental temperatures (Te) using copper models filled with water (see Brown and 
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Weatherhead, 2000; Row and Blouin-Demers 2006) distributed at random at the QGI. 

Temperature of the models were recorded continuously throughout the study period once every 16 

min using temperature dataloggers (StowAway®, TidbiT®); models were previously tested and 

reflected snake´s thermal properties with great accuracy (r2=0.973; F1,90=3205.9; P<0.001). We 

assumed that the range of sampled Te represented the available thermal niches to the snakes at the 

QGI.  

Body temperature of fed or gravid individuals was initially compared to a “null model” 

provided by all non-gravid and fasting individuals recorded at the same season the measurements 

were taken. This was initially done by fitting the data points of fed or pregnant individuals into a 

linear regression between Tb and Te and checking whether or not they would fit within the 95% 

confidence interval calculated for this regression. Thereafter, we performed a t-test on the 

calculated residuals for the regression line comparing fed vs. unfed individuals within the 

appropriate season to test whether differences in Tb would occur independently of Te. To this same 

aim, we also selected fasting or non-gravid individuals recorded under identical conditions 

(microhabitat, posture, daytime, season) and tested for significant differences between their Tbs 

and those recorded for fed or gravid snakes using a t-test. Whenever necessary to attend premises 

of normality and homoscedascity, data were log10 transformed before statistical analysis. Fasting 

and non-gravid measurements were taken from a broad database on the thermoregulatory behavior 

for the species (unpubl. data, R. P. Bovo, O. A. V. Marques, and D. V. Andrade) and were 

deliberately chosen to provide the most similar data set (in all the parameters considered), in which 

we could contrast the effect of feeding or gestation.  

Gravid females were examined by palpation and were included in our analysis if they were 

bearing embryos. Fed individuals were induced to regurgitate the prey and, if the prey body was 
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still conserving its structural integrity (for at least 95% of their extension), we considered that 

ingestion had occurred within the previous 24-48 h and, then, these snakes entered our analysis. 

All values are presented as mean±SE, and differences were accepted to be statistically significant 

when P�0.05. Procedures were approved by the ICMBio-IBAMA (SISBIO license number to 

management 16189). 

 RESULTS 

We found 9 individuals of the golden lancehead fed recently (Table 1). From all of them, 

we recovered the ingested prey and found that they had eaten, in all cases, the seasonal migrant 

bird Elaenia mesoleuca (average meal mass equaling to 18% of the snake body mass). All fed 

snakes were found during the summer (February/March) within the forested area, as is the rule for 

B. insularis (Martins et al. 2008). None of the fed individuals were found to deviate significantly 

from the general relationship between Tb and Te for the season (Fig. 1A), i.e., all of their Tb values 

felt within the 95% confidence interval for the regression. Corroborating this, the test on the 

residual values for this regression failed to reveal any significant difference between fed and unfed 

snakes (P=0.06). Finally, the direct comparison between fed and fasting individuals, recorded 

under similar conditions, also revealed no significant difference in the mean Tb values (P=0.84).  

 Four gravid females of the golden lancehead had their body temperature sampled (Table 1). 

Two of them were found in late spring (December) and contained 4 and 5 embryos, while the other 

two were found in late summer (March) and contained 4 embryos each. In none of these cases, 

body temperature deviated from the general relationship between Tb and Te for the two seasons 

combined (Fig. 1B) or for each of them considered separately (not shown). The comparison 

between Tb values recorded for gravid snakes compared to those recorded for non-gravid 
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individuals, found under similar conditions, did not reveal a significant difference (P=0.46). All 

gravid females were found in the forested area of the QGI. 

DISCUSSION 

We found that the golden lancehead did not exhibit an identifiable postprandial 

thermophilic response under field conditions. Thus, mean body temperature for fed snakes fitted 

the general relationship observed between Tb and Te. In general, this indicates that fed snakes did 

not modify their heat conductance (by changing posture or selecting sheltered retreat sites, for 

example), or had their Tb affected by a potential post-prandial thermogenesis neither (see 

Tattersall et al., 2004). Corroborating our conclusion, the residual analysis and the direct 

comparison of fed and fasting individuals (under similar conditions) also failed to identify any 

significant difference in Tb that could be associated to a postprandial thermophilic response. 

Indeed, Tb values for fed and fasting snakes were found to completely overlap to each other (see 

Fig.2).     

One possible explanation for the lack of the post-prandial thermophilic response in B.

insularis may be related to meal mass. Indeed, the magnitude of the post-prandial thermophilic 

response is known to be influenced by meal size (Huey, 1982), and it is uncertain that the 18% 

relative meal mass consumed by our fed snakes would elicit a noticeable thermophilic response. 

Contrary to what is reported in other snake species (Blouin-Demers and Weatherhead, 2001), fed

golden lancehead snakes, a forest dweller, did not explore open areas or forest edge zones more 

often than fasting individuals. Although, the habitat of B. insularis provides thermoregulatory 

opportunities for Tb to be elevated, this possibility would imply in shuttling behavior, which is 

constrained by the hindered locomotor ability of fed snakes (Ford and Shuttlesworth, 1986). 

Also, we have consistently observed that B. insularis is rarely found basking in open areas of the 
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QGI. In approximately 15 years of fieldwork at the QGI only in one occasion one of us (O.A.V. 

Marques) observed a gravid female basking in the sun in an open area. Since three hawk species, 

Rupornis magnirostris (Accipitridae), Caracara plancus, and  Milvago chimachima (Falconidae) 

are found in the  QGI (A. Macarrão, pers. comm.), the exposure of B. insularis in open areas may 

increase predation risk. Besides, the potential prey consumed by the golden lanceheads are more 

abundant inside the lowland forest (O.A.V. Marques and A. Macarrão, pers. comm.).  

 On the other hand, it could be the case that, under natural conditions, the post-prandial 

thermophilic response is simply absent in the golden lancehead. In fact, while this response is 

commonly reported by studies performed indoors in thermal gradients (Wall and Shine, 2008), in 

the wild, where animals are faced with many other constraints/factors besides temperature (e.g., 

predators presence, prey availability, environmental factors including humidity, wind, rain 

regimes), the post-prandial thermophilic response seems considerably more elusive. In fact, for 

the colubrid snake Pantherophis obsoletus, a postprandial thermophilic response was observed in 

laboratory but not in the field (Elaphe obsoleta, Blouin-Demers and Weatherhead, 2001). 

 Thermoregulatory changes associated to reproductive stage are relative well documented 

in squamates (Beuchat, 1986; Charland and Gregory, 1990; Blouin-Demers and Weatherhead, 

2001). Particularly, the elevation and the relative stability of Tb during the gestational period 

have been pointed out as an important mechanism ensuring the proper development of the 

embryos (Schwarzkopf and Shine, 1991; Brown and Weatherhead, 2000), and, ultimately, 

improved fitness (Rock et al., 2000). Nonetheless, while this response holds for some snakes 

species (e.g. Brown and Weatherhead, 2000; Ladyman et al., 2003), it is absent in others 

(Sanders and Jacob, 1981; Isaac and Gregory, 2004). For B. insularis we found that the Tb of 

gravid females conformed to the general relationship between Tb and Te, which indicates no 
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change in thermal conductance. However, 3 out of 4 gravids selected temperatures toward to the 

high end for the species (the remaining one being found at night at a considerably colder 

temperature), which could be interpreted as gravid females selecting relatively warmer sites. This 

idea, however, was not supported by the direct comparison between the Tb’s of gravid and non-

gravid individuals found under identical conditions. Therefore, the logical conclusion would be 

that gestation had no identifiable effect on the thermoregulation of free-ranging golden 

lancehead.  Due to our limited sample size, however, such conclusion should be taken with the 

outmost caution because the power of our statistical test was far below (0.05) the desired level 

(0.8).  

In summary, we did not found any evidence that gestation or feeding cause B. insularis to 

modify its thermoregulatory behavior. The proximal determinants/constraints involved on this 

are yet to be determined, but golden lanceheads seems not to rely on the explotaition of forest 

edges or open areas as basking sites. We are fully awared that our conclusions rests on a fragile 

data base, however, fieldwork opportunities at the QGI is very limited due to costs and to the 

inhospitality of the location (Amaral, 1921). Furthermore, we report on situations that are quite 

improbable to come across in nature and for which there is few and controversial reports 

available. Finally, because the endemic and insular nature of the golden lancehead, the fact that it 

is critically endangered (IUCN, 2009, Machado et al., 2005), and have its population decreasing 

in recent years (Martins et al., 2008), it is urgent that any biological information about this 

species to be made available.  
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TABLE 1. Body temperature of free-ranging golden lanceheads, Bothrops insularis.  Fasting 
and gravid snakes were compared to fasting and non-gravid individuals found under similar 
conditions. Median ± Standard Error. 

 

Variable Fed Fasting Gravids Non-gravids 

Body Mass (g) 77 ± 16.3 83.2 ± 15.9 217 ± 9.5 82 ± 16.2 
 

Snout-vent-length (mm) 615 ± 23.3 633. ± 27.7 729 ± 27.8 661 ± 27.1 
 

Body temperature, Tb (°C) 24.1 ± 0.4 24.1 ± 0.3 27 ± 1.1 25.4 ± 0.5 
 

Operative Environmental 
Temperature, Te (°C) 

22.9 ± 0.3 
 

22.9 ± 0.5 
 

25.2 ± 1 
 

24.9 ± 0.3 
 

 
n 9 9 4 15 
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FIGURE LEGENDS 

 

FIG. 1. Least square regression lines (solid) and 95% prediction intervals (dotted) for the 

relationship between body temperature and operative environmental temperature for free-

ranging golden lanceheads, Bothrops insularis. Open symbols depict data for all individuals 

sampled during the summer (A) and spring/summer (B) compared to fed (closed symbols 

on A) and gravid snakes (closed symbols in B). Notice that body temperature values of fed 

and gravid individuals always felt within the 95% confidence intervals for the respective 

season.  

 

 

FIG. 2. Body temperature comparison between fed and fasting (left) and gravid and non-gravid 

(right) individuals of free-ranging golden lanceheads, Bothrops insularis, found under 

identical conditions. Columns=Median; Bars=Standard Deviation.   
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FIGURE 1 
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