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RESUMO

Os sons produzidos pelos chocalhos das cascavéis (Crotalus e Sistrurus) constituem as
emissdes sonoras mais conhecidas entre as serpentes, tendo sido descritas bioacusticamente
para muitas espécies. No entanto, a ocorréncia de variagdo geografica na exibi¢do sonora do
chocalho, sobretudo nas espécies de ampla distribuicdo, permanece um tema inexplorado. Neste
trabalho investigamos se o0s sons dos chocalhos variam entre as subespécies da Cascavel sul-
americana, Crotalus durissus, testando a hipdtese de que haveria variacdo geografica nas
emissdes acusticas dos chocalhos. Especificamente, avaliamos a influéncia das caracteristicas
anatomo-fisioldgicas dos individuos e morfoldgicas dos chocalhos nos pardmetros acusticos
das emissdes. Gravamos 87 individuos de C. durissus, pertencentes a seis subespécies (C. d.
cascavella, C. d. collilineatus, C. d. durissus, C. d. marajoensis, C. d. ruruimae C. d. terrificus),
distribuidas em diferentes dominios morfocliméaticos da América do Sul. Descrevemos as
emissOes sonoras através dos seguintes pardmetros acusticos: Razdo de duragdo
emissdo/estimulo (%), frequéncia minima (Hz), frequéncia dominante (Hz), amplitude de
frequéncias (Hz). Avaliamos também parametros morfofisiologicos dos individuos emissores:
comprimento rostro-cloacal (cm), temperatura corporea (°C), sexo e altura do primeiro 16bulo
do segmento proximal do chocalho (mm). A exibicdo sonora das subespécies de C. durissus
ndo apresentou diferencas geogréficas consideraveis, pelo menos entre as subespécies mais
amplamente distribuidas (C. d. cascavella, C. d. collilineatus e C. d. terrificus). No entanto, a
frequéncia minima de C. d. terrificus foi mais alta que das subespécies com distribuicdo mais
restrita (C. d. durissus, C. d. marajoensis e C. d. ruruima). Independente da subespécie, 0 som
dos chocalhos de C. durissus foi melhor predito pelos pardmetros morfoldgicos dos individuos
emissores. O comprimento rostro-cloacal influenciou negativamente a razdo de duragdo
emissdo/estimulo, a frequéncia minima e a frequéncia dominante. Ja a altura do primeiro I6bulo
do segmento proximal do chocalho influenciou negativamente a frequéncia dominante e
positivamente a amplitude de frequéncias. Estes resultados revelaram que o0s parametros
acusticos do chocalho da Cascavel sul-americana ndo diferem substancialmente entre as
subespécies, mas € primariamente determinado pelo tamanho corpéreo e pelas dimensées do
chocalho dos emissores. Nossos achados ampliam o conhecimento sobre a bioacustica do
género Crotalus, além de contribuir para a compreensdo comunicacgdo acustica em serpentes de

forma geral.

Palavras-chave: Comunicacéo acustica. Comportamento defensivo. Serpentes.



ABSTRACT

The sounds produced by the rattles of rattlesnakes (Crotalus and Sistrurus) constitute the best-
known sound emissions among shakes, having been described bioacoustically for many species.
However, the occurrence of geographic variation in the rattle's sound display, especially in
widely distributed species, remains an unexplored topic. In this work we investigated whether
the sounds of rattles vary between subspecies of the South American Rattlesnake, Crotalus
durissus, testing the hypothesis that there would be geographic variation in the acoustic
emissions of rattles. Specifically, we evaluated the influence of the anatomical-physiological
characteristics of the individuals and the morphological characteristics of the rattles on the
acoustic parameters of the emissions. We recorded 87 individuals of C. durissus, belonging to
six subspecies (C. d. cascavella, C. d. collilineatus, C. d. durissus, C. d. marajoensis, C. d.
ruruima and C. d. terrificus), distributed in different morphoclimatic domains of South
America. We describe sound emissions using the following acoustic parameters:
Emission/stimulus duration ratio (%), minimum frequency (Hz), dominant frequency (Hz),
frequency amplitude (Hz). We also evaluated morphophysiological parameters of the emitting
individuals: snout-vent length (cm), body temperature (°C), sex, height of the first lobe of the
proximal segment of the rattle (mm). The sound display of C. durissus subspecies did not show
considerable geographic differences, at least among the most widely distributed subspecies (C.
d. cascavella, C. d. collilineatus and C. d. terrificus). However, the minimum frequency of C.
d. terrificus was higher than the subspecies with a more restricted distribution (C. d. durissus,
C. d. marajoensis and C. d. ruruima). Regardless of the subspecies, the sound of C. durissus
rattles was best predicted by the morphological parameters of the emitting individuals. The
snout-vent length negatively influenced the emission/stimulus duration ratio, the minimum
frequency and the dominant frequency. The height of the first lobe of the proximal segment of
the rattle negatively influenced the dominant frequency and positively influenced the frequency
amplitude. These results revealed that the acoustic parameters of the South American
Rattlesnake's rattle do not differ substantially between subspecies, but are primarily determined
by the emitters' body size and rattle dimensions. Our findings expand knowledge about the
bioacoustics of the genus Crotalus, in addition to contributing to the understanding of acoustic

communication in snakes in general.

Keywords: Acoustic communication. Defensive behavior. Snakes.
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1 INTRODUCAO

As emissdes acusticas de uma espécie podem variar ao longo de sua distribuigédo
geografica (Rohr et al., 2020; Dennis et al., 2020). Essas variagdes geograficas (i.e. dialetos)
podem afetar a eficiéncia da comunicacdo acustica intra e interespecifica e, inclusive, culminar
em especiagédo (Parmentier et al., 2005; Henry et al., 2015). A ocorréncia de dialetos pode ser
advinda de inumeros fatores, desde varia¢es morfoldgicas (e.g. polimorfismo) que influenciam
0s mecanismos de fonacdo, bem como variagcbes comportamentais (e.g. plasticidade fenotipica)
em resposta a pressdes ecologicas diferentes (Henry et al., 2015). A variacdo geogréafica nas
emissdes acusticas entre populacdes é bem conhecida para anfibios (Pimenta et al., 2008; Rohr
et al., 2020) e mamiferos (Risch et al., 2007; Dennis et al., 2020), mas entre 0s répteis é
basicamente limitada as vocalizacdes das aves (e.g. Martins et al., 2018) e de alguns lagartos
(e.g. Yuetal., 2011).

Embora as s serpentes apresentem limitacGes auditivas, como auséncia de orelha
externa e média e percebam sons mais comumente de baixa frequéncia (Young, 1997; Zdenek
et al., 2023), elas sdo capazes de produzir sinais acusticos peculiares através da expulsdo de ar
da cloaca, da friccdo das escamas e da vibracao da cauda (Young, 2003; Russel & Bauer, 2020).
Sons produzidos pela vibracdo da cauda sdo observados em outros viperideos e alguns
colubrideos (Young & Brown, 1993). Entre as serpentes dessas familias, as cascavéis (Sistrurus
e Crotalus) sdo as mais conhecidas e bem estudadas quanto a producéo de sinais acusticos por
vibracdo da cauda (Young & Brown, 1993; Cook et al., 1994). O som caracteristico das
cascaveéis é produzido pela articulacao entre os segmentos do chocalho queratinizado localizado
na ponta da cauda (Zimmermann & Popper, 1948; Fenton & Licht, 1990). O comportamento
de vibrar o chocalho tem sido extensivamente estudado sob perspectivas anatdmicas (Fenton &
Licht, 1990; Young & Brown, 1995), fisioldgicas (Martin & Bagby, 1972; Moon, 2001) e
evolutivas (Allf et al., 2016; Reiserer & Schuett, 2016), no entanto, ainda ha lacunas sobre seus
aspectos acusticos

Entre os fatores que podem influenciar as propriedades acusticas do som do
chocalho das cascavéis, estdo os atributos morfo-fisiolégicos do individuo emissor (e.g.
tamanho e temperatura corpOreos) e as caracteristicas do chocalho (e.g. tamanho e dimensdes
dos segmentos). O aumento da temperatura corpérea usualmente esta relacionado com o
aumento da amplitude do som emitido (Chadwick & Rahn, 1954; Martin & Bagby, 1972;
Swaisgood et al., 1999), enquanto o aumento do tamanho do corpo tende a diminuir as
frequéncias das emissdes (Fenton & Licht, 1990; Cook et al., 1994; Swaisgood et al., 1999). Ja

em relacdo aos parametros do chocalho, a altura e a largura do primeiro segmento parecem ser
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os melhores preditores do perfil actstico do som (Young & Brown, 1993; 1995). Portanto, de
forma geral, sabe-se que individuos maiores ou com chocalhos mais longos tendem a produzir
sons mais graves (Cook et al., 1994; Young & Brown, 1995).

A espécie Crotalus durissus Linnaeus, 1758, conhecida popularmente como
Cascavel, Cobra-de-Chocalho, Boicininga ou Maracaboia (Gonzalez et al., 2020), é
amplamente distribuida na América do Sul, com exce¢do do Equador e Chile (Campbell &
Lamar, 2004). Dada sua ampla distribuicio e ocorréncia em diferentes dominios
morfoclimaticos, com nitida variacdo fenotipica, C. durissus € usualmente considerada um
complexo de espécies com pelo menos nove subespécies reconhecidas (Carbajal-Marquez et
al., 2020; Reyes-Vellasco et al., 2022). Neste contexto, avaliar a variagdo das emissoes
acusticas ao longo da distribuicdo da espécie pode contribuir para compreenséao das diferentes
pressdes seletivas que atuaram sobre as populacdes de C. durissus ao longo da sua trajetoria
biogeografica na América do Sul. Diante do exposto, o objetivo central desse trabalho foi
investigar se os sons dos chocalhos variam entre as subespécies de C. durissus, testando a
hipétese de que haveria variacdo geografica nas emissdes acusticas dos chocalhos.
Especificamente, avaliamos a influéncia das caracteristicas anatomo-fisiologicas dos

individuos e morfoldgicas dos chocalhos nos pardmetros acusticos das emissoes.

2 MATERIAL E METODOS
2. 1 Espécie-alvo

Crotalus durissus é uma espécie noturna (Tozetti & Martins, 2013), de habitos
terricolas (Tozetti & Martins, 2008), vivipara, com ciclo reprodutivo bianual (Almeida-Santos
et al., 2004) e com dieta primariamente constituida de roedores (Hoyos & Almeida-Santos,
2016; Sant'‘Anna & Abe, 2007). Essa espécie apresenta uma ampla diversidade de
comportamentos defensivos, incluindo, se enrodilhar, dar bote, virar a cabeca em relacdo ao
observador e produzir um som caracteristico atraves do chocalho da cauda (Sawaya et al.,
2008). Entre as funcGes potenciais demonstradas para o som do chocalho de Crotalus estdo
interacbes com espécies de presas (e.g. Rowe & Owings, 1978; Henessy & Owings, 1988;
Swaisgood et al., 1999), mimetismo acustico com especies simpatricas (e.g. Rowe et al., 1986;
Owings et al, 2002), mas sobretudo, relacionada com a defesa contra predadores (Klauber,
1956; Greene, 1997; Caine et al., 2019; Forsthofer et al., 2021).

Neste estudo, amostramos seis subespécies de C. durissus gque ocorrem em

diferentes dominios morfoclimaticos brasileiros (Campbell & Lamar, 2004; Reyes-Vellasco et
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al., 2022): Crotalus durissus cascavella Wagler, 1824 possui distribuicdo geografica na regido
Nordeste do Brasil e norte do estado de Minas Gerais; Crotalus durissus collilineatus Amaral,
1926 ocorre nas regides Centro-Oeste, Sudeste e Nordeste do Brasil, incluindo os estados de
Rondodnia, Mato Grosso, Goias, sudoeste da Bahia, oeste de Minas Gerais, S&o Paulo e oeste
do Parang; Crotalus durissus durissus Linnaeus 1758 habita por¢des costeiras do norte da
Guiana, Guiana Francesa, Suriname e interior do territorio do Amapa; Crotalus durissus
marajoensis Hoge, 1966 ocorre na regido Norte do Brasil, estando restrita as savanas da ilha de
Marajo no estado do Para; Crotalus durissus ruruima Hoge, 1966 se distribui em areas abertas
de savanas no estado de Roraima e nas encostas do Monte Roraima e Monte Cariman no Peru
e na Venezuela; Crotalus durissus terrificus (Laurenti, 1768) se distribui do Sul ao Sudeste do
Brasil, além da regido Centro-Oeste ao norte do Mato Grosso do Sul, bem como pode ser

encontrada no Peru, Bolivia, Paraguai, Uruguai e Argentina.

2.2 Procedimentos amostrais

No6s amostramos 87 individuos de C. durissus entre julho de 2021 a janeiro de
2023, provenientes de 14 estados brasileiros e mantidas em sete instituicbes de pesquisa sobre
animais peconhentos: Centro Amazonico de Herpetologia, em Benevides — PA, Fundacdo
Ezequiel Dias, em Belo Horizonte — MG, Museu de Historia Natural do Ceara, em Pacoti, —
CE, Ndcleo Regional de Ofiologia do Ceara, em Fortaleza — CE, Parque Zoobotanico Jodo
Céamara, em Jodo Pessoa — PB; Museu Vivo Répteis da Caatinga, em Puxinand — PB e, Nucleo
Regional de Ofiologia de Porto Alegre, em Porto Alegre — RS. A maioria dos individuos
amostrados eram mantidos em cativeiro de um a 14 anos, com excecdo de cinco individuos do
Ceara que foram gravados ha poucos dias ap6s sua captura na natureza.

Para registrar os sons do chocalho, translocamos cada individuo-alvo do seu
recinto particular para uma arena de plastico circular (1 m de diametro e 0,3 m de altura), na
qual o individuo foi submetido a um estimulo padronizado. O mesmo observador (DCP)
estimulou cada individuo com sucessivos toques com um gancho herpetolégico (1,1 m de
comprimento) ao longo do corpo do individuo (cabeca, tronco e cauda), por dois minutos,
incluindo sua compressdo contra o substrato. Durante os estimulos, gravamos as emissoes
defensivas do chocalho com um gravador profissional (Marantz PMD660/PMD661) acoplado
a um microfone unidirecional (Sennheiser ME67), posicionado a um metro do individuo-alvo.
Os sons foram obtidos na extensdo “wav”, com uma taxa de amostragem de frequéncia de 44,1

kHz e resolucéo de 16 bit.
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Apbs cada gravacdo, o individuo-alvo foi contido em um tubo pléstico
transparente para coleta das seguintes varidveis: temperatura corpérea, medida com um
termdmetro cloacal de leitura rapida (resolucdo de 0,2°C); comprimento rostro-cloacal,
mensurado com uma fita métrica (resolucdo de 1 cm); o nimero de segmentos do chocalho; a
altura (dorso-ventral) do primeiro I6bulo do segmento proximal do chocalho, mensurado com
um paquimetro (resolucdo de 1 mm); e o sexo, determinado pela presenca de hemipénis nos
machos.

Todos os procedimentos amostrais prezaram pela saude dos individuos-alvo e
seguranca dos pesquisadores envolvidos, tendo sido aprovados por Comissdes de Etica no Uso
de Animais (CEUAS), da Universidade Federal Rural do Semi-Arido (parecer #05/2022) e da
Fundacao Ezequiel Dias (parecer #018/2022).

2. 3 Andlises acusticas

Para descri¢do bioacustica dos sons dos chocalhos, consideramos os seguintes
parametros espectrais: frequéncia minima (Hz), frequéncia dominante (Hz) e 90% da amplitude
de frequéncias (Hz). Além disso, calculamos a proporcao de tempo em que o individuo-alvo
emitiu som durante o tempo de estimulacdo (~2 minutos), variavel que denominamos de razdo
de duracdo emissao/estimulo. Nés ndo coletamos informacGes sobre intensidade/amplitude
(dB) dos sons emitidos devido a impossibilidade de manter a serpente a uma distancia exata do
microfone, o que certamente enviesaria a coleta da variavel (como salientado por Young &
Brown, 1995).

Nos avaliamos as gravagdes inteiras de cada individuo-alvo, identificando todos
os trechos de emissdo separados por siléncio (quando o individuo parava de emitir) ou por ruido
intenso (oriundo do contato do gancho herpetoldgico com o recinto). No geral, as gravacgdes
foram subdividas em média por 11 (de 1 a 60) trechos de emissdo e todos os trechos de cada
individuo foram considerados para estimar as medidas centrais descritivas dos parametros
acusticos individuais. Todas as variaveis acusticas foram coletadas de forma padronizada no
programa Raven pro.1.6.1 (Center for Conservation Bioacustic, 2019).

Para as analises, excluimos individuos hibridos (n = 2), provenientes do
cruzamento de diferentes subespeécies; individuos com razio de duragdo emissdo/estimulo
inferior a 40% do tempo de estimula¢do (n = 2); além de individuos cuja gravacdo possuiu
grande interferéncia de ruido de fundo como vento, chuva ou sons de outras espécies (n = 23),

que poderiam influenciar a defini¢do da frequéncia minima.
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2. 4 Analises estatisticas

Para comparar o som do chocalho entre as subespécies, realizamos selecdes de
modelos lineares generalizados (GLMs) ajustados a distribuicdo de erros gaussiana, tendo como
varidveis respostas os parametros acusticos (razdo de duragcdo emissdo/estimulo, frequéncia
minima, frequéncia dominante e 90% da amplitude de frequéncias), e como variaveis
preditoras: as subespécies, o comprimento rostro-cloacal (CRC), altura do primeiro l6bulo do
segmento proximal do chocalho (APS), temperatura corporea e sexo. Antes das reducdes dos
modelos, avaliamos o atendimento das premissas de normalidade e homocedasticidade da
distribuicéo de erros de cada varidvel resposta. Selecionamos 0os modelos mais parcimoniosos
(menor modelo significativo) através da sucessiva remocéo das variaveis ndo significativas dos
modelos mais gerais.

Conduzimos todas as analises estatisticas e a elaboracdo grafica na plataforma R
v.4.1.0 (R Core Team, 2021). Para a construcdo dos oscilogramas e espectrogramas usamos o
pacote seewave (Sueur et al., 2008), com tipo de janela Hanning, transformada rapida de
Fourier no valor de 512 e sobreposicdo de 75%. Para elaboracdo gréafica, utilizamos os pacotes
ggplot2 (Wickham, 2016). As estatisticas descritivas sdo fornecidas como mediana, interquartis
e tamanho amostral, com exce¢do do nimero de segmentos do chocalho que é dado como moda,

amplitude e tamanho amostral.

3 RESULTADOS

Dos 87 individuos de Crotalus durissus amostrados, 70 (81%) emitiram som
mediante a estimulacéo (12.952 segundos de gravacao), destes 27 (31%) nao foram analisados
pela presenca de ruidos externos (ver detalhes nos métodos). Assim, o banco de dados
considerado nas analises foi constituido por 43 (49%) individuos de seis subespécies (C. d.
cascavella, n=12; C. d. collilineatus, n=7; C. d. durissus, n=1; C. d. terrificus, n=18; C. d.
marajoensis, n=2; C. d. ruruima, n=3), sendo 22 machos e 21 fémeas, com tamanho rostro-
cloacal de 97,2 cm (90— 104 cm), temperatura corpdrea de 26,8°C (26,2 — 25,8°C), chocalhos
com 8 segmentos (2— 18 segmentos) e altura do primeiro I6bulo do segmento proximal com
13,6 mm (12,5 — 14,5 mm) (ver detalhes na Tabela 1). A descri¢cdo dos parametros acusticos
das subespécies de C. durissus estdo na Tabela 1 (ver espectrogramas e oscilogramas no
Apéndice A).
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Tabela 1 — Caracterizagdo das varidveis preditoras e bioacusticas das subespécies de Crotalus durissus. Valores fornecidos como: mediana (1°

quartil- 3° quartil); n = tamanho amostral. Legenda: Temp — Temperatura; APS — Altura do primeiro lI6bulo do segmento proximal do chocalho;
CRC — Comprimento-Rostro-Cloacal.

Razédo de Amplitude
o duracéo Frequéncia Frequéncia de
Sexo CRC (cm) Temp (°C) | APS (mm) emissdo/estimulo | minima (Hz) | dominante (Hz) | frequéncias
(%) 90% (Hz)
Populaio (n=43) on=21; 97,2 26,8 13,6 0,94 1194 5513 7494
dn=22 (90 — 104) (26,2-25,8) | (12,5-14,5) (0,84 —0,96) (819-1193) (4651 — 6158) (6395 — 8484)
C. d. cascavella (n=12) on=3; 100 27,1 14 0,95 1227 5104 7623
T dn=9 | (95,7-104,3) | (255-29) | (11,9-16,3) (0,88 — 0,96) (772 - 1302) (4554 — 3879) (6675 8549)
C. d. collilineatus (n=13) on=3; 96 27 12,4 0,93 1005 5513 6202
T dn=4 (92 - 103,5) (27-272) | (12-13,6) (0,86 — 0,96) (766 — 1136) (5340 — 5944) (6180 — 7515)
C. d. durissus (n=1) dn=1 100 26,8 14,4 0,94 635 4996 5685
C. d. marajoensis (n=2) | Jn=2 109 26,4 13,6 0,67 714 4586 8312
- (104,5-1135) | (26,4-26,4) | (13,1-14,1) (0,56 — 0,78) (648 — 780) (4576 — 4597) (7817 8807)
C. d. ruruima (n=3) n=2; 94,5 27,6 12,8 094 789 4823 8269
- dn=1 | (88,7-96,5) (27-278) | (124-13.2) ’ (606 — 870 (4737- 5340) (6826— 8635)
C. d. terrificus (n=18) Q@n=13; 94 26,80 13,9 0,92 1414 5986 7537
S dn=5 | (85-107,7) (19,8-27) (12— 15,9) (0,84 — 0,94) (1200 — 1891) (4877 — 6266) (6955— 8043)
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A variavel “subespécies” so afetou significativamente a frequéncia minima das
emissdes (modelo final: frequéncia minima ~ subespécies + CRC - F141=6,70; P<0,01),
evidenciando que C. d. terrificus apresentou frequéncia minima maior que subespécies com
amostras menos representativas, como C. d. durissus, C. d. marajoensis e C. d. ruruima (Figura
1). A frequéncia minima também foi influenciada negativamente pelo CRC (F141=10,28;
R2=0,47; P<0,01; Figura 2). Contudo, ndo houve diferenca entre as emissdes das subespécies
em termos de razdo de duracdo emissdo/estimulo, frequéncia dominante e amplitude de
frequéncias. Assim, as emissdes sonoras de C. durissus podem ser caracterizadas de forma geral
(ver detalhes na Tabela 1), com razdo de duracdo emissao/estimulo de 0,9 % (0,8- 0,9 %),
frequéncia minima de 1194 Hz (819- 1193 Hz), frequéncia dominante de 5513 Hz (4651 —
6180 Hz) e amplitude de frequéncias de 7494 Hz (6395 — 8484 Hz).
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Figura 1. Variacdo na frequéncia minima (Hz) das emissdes acusticas do chocalho entre as
subespécies de Crotalus durissus. Siglas: C. d. ter — C. d. terrificus; C. d. cas — C. d. cascavella;
C. d. col — C. d. collilineatus; C. d. rur — C. d. ruruima e C. d. mar — C. d. marajoensis. Os
gréficos representam: mediana (linha espessa), primeiro-terceiro quartil (caixa) e minimo-

maximo (tracejado).
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Figura 2. Relacdo negativa entre a frequéncia minima (Hz) das emissdes acusticas do chocalho
de Crotalus durissus e o comprimento rostro-cloacal dos individuos emissores. Intervalo de

confianca de 95% do modelo ajustado a amplitude dos dados em cinza.

O comprimento rostro-cloacal influenciou negativamente a razdo de duragédo
emissao/estimulo (razdo de duracdo emissdo/estimulo ~ CRC - F121=12,29; R?=0,23; P<0,01;
Figura 3), a frequéncia minima (Tabela 1), e a frequéncia dominante (frequéncia dominante ~
CRC - F141=44,95; R?>=0,52; P<0,01; Figura 4). A altura do primeiro I6bulo do segmento
proximal influenciou negativamente a frequéncia dominante (frequéncia dominante ~ APS -
F141=42,85; R?>=0,51; P<0,01; Figura 5) e positivamente a amplitude de frequéncias (amplitude
de frequéncias ~ APS - F1,41=6,03; R?=0,13; P<0,01; Figura 6). A temperatura corpdrea e 0

sexo ndo influenciaram significativamente nenhum dos pardmetros acusticos.
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Figura 3. Relagdo negativa entre a razdo de duracdo emissdo/estimulo (%) das emissdes

acusticas do chocalho de Crotalus durissus e o comprimento rostro-cloacal dos individuos

emissores. Intervalo de confianca de 95% do modelo ajustado a amplitude dos dados em cinza.

80001

FREQUENCIA DOMINANTE (Hz)

3000+

-~
(=]
(=
o

[-1]
(=]
(=]
o

5000+

N
o
=
=

80 100 120 140
COMPRIMENTO ROSTRO-CLOACAL (mm)

Figura 4. Relacdo negativa entre a frequéncia dominante (Hz) das emissdes acusticas do

chocalho de Crotalus durissus € o comprimento rostro-cloacal dos individuos emissores.

Intervalo de confianga de 95% do modelo ajustado & amplitude dos dados em cinza.



22

8000

7000

[-2]
1=
o
o

[,
o
o
o

FREQUENCIA DOMINANTE (Hz)

N
=
S
=

3000

10 12 14 16 18
ALTURA DO PRIMEIRO SEGMENTO (mm)

Figura 5. Relacdo negativa entre a frequéncia dominante (Hz) das emissGes acusticas de
Crotalus durissus e a altura do primeiro I6bulo do segmento proximal do chocalho dos
individuos emissores. Intervalo de confianca de 95% do modelo ajustado a amplitude dos dados

em cinza.
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Figura 6. Relacédo negativa entre 90% da amplitude de frequéncias (Hz) das emissdes acusticas
de Crotalus durissus e a altura do primeiro I6bulo do segmento proximal do chocalho dos
individuos emissores. Intervalo de confianga de 95% do modelo ajustado & amplitude dos dados

em cinza.
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4 DISCUSSAO
4. 1 Variac¢do do som do chocalho entre subespécies

O som emitido pelo chocalho de C. durissus ndo diferiu entre as subespécies
avaliadas, pelo menos considerando as linhagens mais amplamente distribuidas (C. d.
cascavella, C. d. collilineatus e C. d. terrificus). Algumas evidéncias apontam que algumas
subespécies de C. durissus divergem em seus aspectos ecoldgicos (e.g. Sant'’Anna & Abe 2007)
e vendmicos (Pucca et al., 2020). Entretanto, de forma geral, as pequenas diferencas observadas
na composicao da dieta e do veneno sugerem mais provavelmente que essas linhagens tratadas
como subespécies constituam apenas varia¢Oes geograficas (Rangel-Santos et al., 2004; Hoyos
& Almeida-Santos, 2016; Silva-Junior et al., 2020). De fato, apesar de sua ampla distribuicdo
e polimorfismo geogréafico (Campbell & Lamar, 2004), C. durissus é frequentemente tratada
como um complexo de espécies que carece de resolucdo taxonémica (Carbajal-Marquez et al.,
2020). Inclusive, as filogenias moleculares mais recentes tém revelado merofiletismo entre as
subespécies de C. durissus, sugerindo que estas linhagens ndo necessariamente estdo em curso
de especiacdo (Reyes-Vellasco et al., 2022).

Os sons emitidos pelo chocalho de C. durissus apresentam estrutura espectral
uniforme, uma vez que néo foi possivel reconhecer diferentes notas, nimero de harménicos,
modulacbes de frequéncia ou elementos ultrassonicos, a semelhanca do padrédo ja registrado
para outras espécies congenéricas (Fenton & Licht, 1990; Cook et al., 1994; Young & Brown,
1995). De fato, os estudos que compararam as emissdes acusticas entre espécies do género
Crotalus revelaram que ndo ha diferencas interespecificas consistentes nos parametros sonoros
(Fenton & Licht, 1990; Young & Brown, 1995). Entretanto, sabe-se também que algumas
cascavéis do género Sistrurus, como a Cascavel Pigmeia (S. miliarius), emitem sons
substancialmente mais agudos do que as espécies do género Crotalus (Cook et al., 1994),
reforcando a importancia da descri¢do bioacustica dos sons dos chocalhos de outras espécies.
Ao todo, cerca de 40% das especies de cascaveis (Crotalus e Sistrurus) possuem os sons dos
seus chocalhos descritos (Fenton & Licht, 1990; Young & Brown, 1993; Cook et al., 1994;
Young & Brown, 1995), o que ainda limita a compreensdo da evolucao desses sinais de alerta,
especialmente porque descri¢es no nivel de subespécies sdo ainda menos conhecidas (Young
& Brown, 1993, 1995).

O fato do som emitido pelo chocalho ndo ter diferido entre as subespécies mais
amplamente distribuidas de C. durissus (i.e. C. d. cascavella, C. d. collilineatus e C. d.

terrificus), ndo suporta a delimitacdo taxondémica no nivel de subespécie proposta para C.
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durissus, além de indicar a existéncia de um considerdvel sinal filogenético neste
comportamento defensivo. Estes achados reforcam a ideia de que o som dos chocalhos das
cascavéis do género Crotalus pode ser descrito de forma geral como um oscilador
multidimensional generalizado (sensu Young & Brown, 1995), o que sugere um baixo potencial
para comunicacao intraespecifica (Young, 1991; 1997; 2003). Vale salientar, dada a baixa
representatividade das subespécies com distribuicdo mais restrita (i.e. C. d. durissus, C. d.
ruruima e C. d. marajoensis) nas nossas analises, que as distingdes observadas em relagédo a
elas podem ter sido enviesadas por amostras pequenas de algumas linhagens em particular. De
toda forma, como a maioria das espécies com emissdes de chocalho descritas é proveniente da
América do Norte, nossos resultados contribuem para o preenchimento de lacunas de
conhecimento geograficas e taxonémicas, ao demonstrar a baixa variacao interpopulacional na
emissdo acustica de uma espécie que ocorre no extremo sul da distribuicdo geografica do género

Crotalus.
4. 2 Fatores preditores dos parametros acusticos do som do chocalho

O tamanho corporeo é considerado um fator primario que contribui para explicar
a variacdo interindividual nas emissGes sonoras das cascaveéis. Nossos dados relativos ao
tamanho do corpo corroboraram com as evidéncias acumuladas na literatura, revelando que
individuos de C. durissus maiores emitem sons mais graves (Fenton & Licht, 1990; Young &
Brown, 1993; Cook et al., 1994; Young & Brown, 1995). Além disso, observamos também que
a razdo de duracdo emissao/estimulo foi igualmente influenciada negativamente pelo tamanho
corporeo, indicando que individuos maiores também passam proporcionalmente menos tempo
emitindo sons pelo chocalho. E sabido que as caracteristicas dos sons dos chocalhos podem
influenciar o comportamento das presas das cascaveéis, como demonstrado para esquilos que
conseguem distinguir os sons de predadores de diferentes tamanhos (Rowe & Owings, 1978;
Swaisgood et al., 1999), se comportando com mais cautela diante dos sons de cascavéis maiores
(Owings et al., 2002). Com base no exposto, é possivel que o som do chocalho constitua um
sinal acustico honesto, revelando propriedades individuais dos emissores (Swaisgood et al.,
1999).

Como observado entre diferentes linhagens de Crotalus norte-americanas, a
altura do primeiro lobulo do segmento proximal parece ser o melhor preditor do perfil acustico
do som das cascaveis (Young & Brown, 1993; 1995). De forma geral, a altura do primeiro
segmento tende a ser negativamente relacionada com os parametros espectrais, indicando que

chocalhos com maiores dimensdes emitem sons mais graves, ou seja, com frequéncias mais
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baixas (Young & Brown, 1993; Cook et al., 1994; Young & Brown, 1995). De forma similar,
a altura do primeiro l6bulo do segmento proximal do chocalho também influenciou
negativamente a frequéncia dominante emitida pelos chocalhos de C. durissus. Quanto a
amplitude de frequéncias, se por um lado Cook et al. (1994) ndo evidenciaram nenhum preditor
morfofisioldgico relacionado a este parametro acustico, Young & Brown (1995) observaram
que o aumento da altura do segmento proximal do chocalho reduziu substancialmente a
amplitude de frequéncia das emissdes. Contrario as evidéncias da literatura, demonstramos que
em C. durissus existe uma relacédo positiva da amplitude de frequéncias com a altura do primeiro
segmento do chocalho. Estes resultados indicam que chocalhos com dimenstes maiores
produzem emissdes sonoras com uma faixa mais ampla de frequéncias, talvez permitindo que
esses individuos com chocalhos maiores possam interagir acusticamente com mais espécies, ja
que sinais com maior amplitude podem ser percebidos por uma gama maior de espécies
cobrindo diferentes capacidades auditivas.

Por consequéncia do tamanho corpdreo, também seria esperado que as emissdes
sonoras diferissem entre 0s sexos, ja que os individuos machos de cascavéis possuem tamanho
corporeo maior que as fémeas na maioria das espécies do género Crotalus (Gibbons, 1972;
Shine, 1994). O dimorfismo sexual nessa espécie pode estar associado as disputas agonisticas
entre machos rivais em processo de pré-acasalamento (Shine, 1978; 1994). Apensar disso, 0
dimorfismo sexual ndo foi observado em muitas espécies do género Crotalus (Young & Brown,
1993; Rothe-Groleau, 2018; Cabajal-Marquez et al., 2020; 2022). No caso de C. durissus, as
evidéncias sdo divergentes na literatura, e alguns estudos demonstraram diferencas intersexuais
no tamanho corpéreo com machos maiores que fémeas (Sant’anna & Abe, 2007; Tozetti &
Martins, 2013). No entanto, no nosso estudo ndo encontramos diferencas nas emissdes sonoras
entre machos e fémeas em C. durissus, como ja observado para outras espécies de Crotalus
(Young & Brown, 1993). De forma similar, embora a temperatura corp6rea também pode ser
uma boa preditora de alguns parametros acusticos do som do chocalho (Chadwick & Rahn,
1954), esta variavel ndo influenciou as emissdes acusticas de C. durissus. Contudo, vale
salientar que a temperatura influencia primariamente parametros acusticos temporais, como a
taxa de vibragdo da cauda (Martin & Bagby, 1972) e a intensidade do som (Swaisgood et al.,
1999).

De forma similar, embora a temperatura corporea também possa ser uma boa
preditora de alguns parametros acusticos do som do chocalho (Chadwick & Rahn, 1954), esta
variavel ndo influenciou as emiss@es acusticas de C. durissus. Contudo, vale salientar que a

temperatura influencia primariamente parametros acusticos temporais, como a taxa de vibracéo
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da cauda (Martin & Baghy, 1972) e a intensidade do som (Swaisgood et al., 1999). Assim,
como neste trabalho avaliamos apenas pardmetros espectrais das emissdes dos chocalhos, os
resultados encontrados para a Cascavel sul-americana ndo necessariamente divergem dos

padrdes observados na literatura com relacdo as espécies do hemisfério norte.

4. 3 Implicagbes taxondmicas e comportamentais

Como o som emitido pelo chocalho da Cascavel sul-americana ndo difere a nivel
de subespécies, sendo melhor explicado por caracteristicas morfoldgicas (tamanho corporeo e
dimensdes do chocalho) dos emissores, este carater comportamental ndo sustenta a delimitagéo
taxondmica sugerida a nivel de subespécie para C. durissus, portanto relativizando a validade
bioldgica desta classificacdo. A auséncia de variacdo geografica consistente no som emitido
pelas cascavéis sul-americanas, analogamente ao que ja foi observado para espécies no
hemisfério norte, evidencia uma forte conservacdo filogenética deste comportamento. Isso
sugere que as diferentes pressfes ecoldgicas as quais as populacdes tém sido submetidas ndo
tem sido suficiente para moldar particularidades no som emitido entre as linhagens
geograficamente isoladas. Estes achados contribuem para a compreensdo geral sobre a
comunicacdo acustica em serpentes, através da ampliacdo geografica e taxonémica do

conhecimento sobre 0s sons dos chocalhos do género Crotalus.
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APENDICE A - Espectrograma e oscilograma da emissdo do som do chocalho da Cascavel
Crotalus durissus: (A) — C. d. cascavella, (B) — C. d. collilineatus, (C) — C. d. terrificus, (D) —
C. d. durissus, (E) — C. d. ruruima e (F) — C. d. marajoensis.
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