
     

 

 

 

  

Universidade de Brasília 

Instituto de Ciências Biológicas 

 Programa de Pós-Graduação em Zoologia   

 

 

  

 

 
 

TAXONOMIA E MORFOLOGIA DE TRÊS ESPÉCIES DE 

SERPENTES DO GÊNERO HELICOPS WAGLER, 1828 

(Serpentes: Dipsadidae) 

 

 
 

Nathalie Queirolo Kaladinsky Citeli Coelho 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 

Brasília - DF 
Agosto de 2022 

 



2  

Tese de Doutorado apresentada ao 
Programa de Pós-graduação em Zoologia, 
Instituto de Ciências Biológicas, da 
Universidade de Brasília, como parte dos 
requisitos necessários à obtenção do título 
de Doutor em Zoologia. 
 
 
 
Orientador: Prof. Reuber Albuquerque 
Brandão 
 
Coorientadora: Profa. Julia Klaczko 
 

 
 

Universidade de Brasília 

Instituto de Ciências Biológicas 

Programa de Pós-Graduação em Zoologia 

 

 

 

TAXONOMIA E MORFOLOGIA DE TRÊS ESPÉCIES DE SERPENTES DO 

GÊNERO HELICOPS WAGLER, 1828 (Serpentes: Dipsadidae) 

 

Nathalie Queirolo Kaladinsky Citeli Coelho 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

Brasília - DF 
Agosto de 2022 

  



3  

TERMO DE APROVAÇÃO  

Nathalie Queirolo Kaladinsky Citeli Coelho 

TAXONOMIA E MORFOLOGIA DE TRÊS ESPÉCIES DE SERPENTES DO GÊNERO 

HELICOPS WAGLER, 1828 (Serpentes: Dipsadidae) 

 

Tese de doutorado apresentada em 24 de agosto de 2022, junto ao Programa de Pós-
Graduação em Zoologia do Instituto de Ciências Biológicas da Universidade de Brasília, 
sob orientação do Prof. Reuber Albuquerque Brandão e coorientação da Profa Julia 
Klaczko, com o apoio financeiro da Coordenação de Aperfeiçoamento de Pessoal de Nível 
Superior (CAPES), como parte dos requisitos para obtenção do título de Doutor em 
Zoologia.  
 

Banca Examinadora 
 

________________________________________  
Prof. Dr. Reuber Albuquerque Brandão  

Presidente/Orientador 
Universidade de Brasília (UnB)  

 
________________________________________  

Prof. Dr. Guarino Rinaldi Colli 
Membro titular interno vinculado ao PPG Zoologia 

Universidade de Brasília (UnB)  
 

________________________________________  
Prof. Dr. Felipe Franco Curcio 

Membro titular externo  
Universidade Federal do Mato Grosso (UFMT) 

 
________________________________________  

Dr. Breno Hamdan 
Membro titular externo  

Instituto Vital Brazil (IVB) 
 

________________________________________  
Profa. Dra. Angele dos Reis Martins 

Membro suplente  
Universidade de Brasília (UnB)  

  



4  

ficha catalográfica 
  



5  

Dedico esse trabalho aos meus pais, Sandra e Tadeu Citeli.  
Esse título é fruto do amor incondicional e imenso esforço de vocês. 

Também ao meu sobrinho Miguel Citeli. 

 
 

  



6  

“A flor envelhece, mas seu perfume e colorido serão eternos” 
 

Tadeu Citeli 

 

 
   



7  

Prefácio 

 

Essa tese está dividida em (i) introdução geral, (ii) quatro capítulos em formato de artigo, 

dos quais dois estão publicados, (iii) perspectivas futuras, (iv) conclusões e (v) apêndices. 

A introdução geral é o referencial teórico para o objeto de estudo. Os quatro capítulos 

consistem em estudos realizados durante o doutorado visando consolidar a taxonomia de 

três espécies de serpentes do gênero Helicops Wagler 1828. O primeiro capítulo trata da 

taxonomia e variação morfológica intraespecífica relacionada à alometria e ao dimorfismo 

sexual de Helicops danieli Amaral 1937; o segundo capítulo é uma ampla revisão da 

taxonomia da espécie amazônica Helicops hagmanni Roux 1910, com evidência de 

variação clinal; o terceiro capítulo consiste na descrição de uma nova espécie amazônica 

com padrão de manchas dorsais circulares, Helicops acangussu Moraes, Walterman, 

Citeli, Nunes e Curcio 2022; o quarto e último capítulo amplia o conhecimento taxonômico 

de H. acangussu pela descrição de novos exemplares, morfologia do crânio, variação do 

hemipênis e revisão de sua distribuição, bem como apresenta uma chave para as 

espécies amazônicas de Helicops. No apêndice estão, na íntegra, os dois capítulos 

publicados, I e III.  

 

Títulos de cada capítulo são: 

Capítulo I: Taxonomy, allometry, sexual dimorphism, and conservation of the trans-

Andean watersnake Helicops danieli Amaral, 1937 (Serpentes: Dipsadidae: Hydropsini). 

Artigo publicado na Revista Canadian Journal of Zoology. 

Capítulo II: Morphological review and evidence of clinal variation in Helicops hagmanni 

Roux 1910 watersnake. Manuscrito que será submetido para a revista European Journal 

of Taxonomy. 

Capítulo III: A new oviparous species of Helicops Wagler, 1828 (Serpentes, 

Xenodontinae) from Brazilian Amazonia with reflections on the evolution of viviparity 

among hydropsine watersnakes. Artigo publicado na Revista Zoologischer Anzeiger.  

Capítulo IV: New data on the taxonomy of Helicops acangussu and a key to amazonian 

Helicops Wagler, 1828 species. Manuscrito que será submetido a revista Zootaxa.  

  

https://www.sciencedirect.com/journal/zoologischer-anzeiger
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Resumo Geral 
 
A subordem Serpentes ocupa o planeta Terra desde a Era Mesozóica. Este grupo é 

composto por animais ápodes, de corpo longilíneo e crânio altamente cinético, distribuídos 

em virtualmente todo o planeta, com exceção das zonas mais frias. A tribo Hydropsini é 

composta por três gêneros sul-americanos de serpentes aquáticas, Pseudoeryx Fitzinger 

1826, Hydrops Wagler 1830 e Helicops Wagler 1828, sendo o último deles objeto de 

estudo da presente tese. O gênero Helicops é composto por 21 espécies descritas até o 

momento. No entanto, a taxonomia de algumas delas é ainda frágil, sem que sua 

morfologia tenha sido investigada profundamente. A presente tese tem como objetivo 

estudar a variação morfológica de três espécies de Helicops distribuídas no norte da 

América do Sul que apresentam padrão de manchas dorsais circulares. O capítulo I teve 

como foco estudar as populações de Helicops danieli, uma espécie endêmica da região 

transandina da Colômbia. Para isso, examinamos 124 espécimes, de ambos os sexos e 

diferentes faixas etárias, provenientes de toda a sua distribuição. Com abordagem 

multidisciplinar, identificamos 22 caracteres diagnósticos da espécie, e diferenças na taxa 

de crescimento da cauda (maior em jovens), fêmeas maiores e machos com cauda mais 

longa, bem como altos níveis de impacto antrópico na área de sua distribuição. O segundo 

capítulo teve como foco a taxonomia e variação morfológica e geográfica de Helicops 

hagmanni, uma espécie amazônica. Analisamos 112 espécimes e obtivemos caracteres 

de morfologia interna (hemipenis e osteologia craniana), e externa (folidose e biometria) 

para identificação de putativa variação geográfica. Helicops hagmanni é a espécie do 

gênero com maior polimorfismo no número de fileiras de escamas dorsais (entre 23 e 29) 

e possui variação clinal em sua distribuição. Populações do oeste amazônico apresentam 

menor número de escamas dorsais, ventrais e manchas ao longo do corpo. O terceiro 

capítulo é a descrição da espécie Helicops acangussu, uma serpente amazônica com 

padrão de manchas dorsais circulares. Embora simpátrica com as outras espécies de 

padrão dorsal semelhante, H. acangussu é a única do gênero com a combinação de 19 

fileiras de escamas dorsais, um par de escamas intergeniais e manchas circulares no 

dorso. O quarto e último capítulo amplia a variação morfológica conhecida e distribuição 

de H. acangussu, a partir da adição de novos 33 exemplares encontrados em coleções 

sul-americanas. Com esse material, descrevemos a osteologia craniana e revisamos a 
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variação nos caracteres de folidose, biometria e hemipênis. Também apresentamos uma 

chave de identificação das espécies amazônicas de Helicops. Essa tese é uma 

contribuição direta para o entendimento da taxonomia, dos padrões morfológicos e da 

variação geográfica desse interessante grupo de serpentes neotropicais.  

 

 
Palavras-Chave: biometria, especiação, folidose, Hydropsini, Squamata, vertebrados 

neotropicais 

 

Abstract  
 

The suborder Serpents occupy the Earth since the Mesozoic Era. This group is composed 

of apodous animals, with elongated bodies and highly kinetic skulls, virtually distributed 

across the entire planet, except for the coldest areas. The Hydropsini tribe is composed of 

three South American genera of aquatic snakes, Pseudoeryx Fitzinger 1826, Hydrops 

Wagler 1830 and Helicops Wagler 1828, the latter being the object of study of this thesis. 

The genus Helicops is composed of 21 species. The taxonomy of some of them is still 

fragile, and their morphology has not been deeply investigated. The present thesis aims to 

study the morphological variation of three spotted-dorsal species of Helicops distributed in 

northern of South America. The chapter I is focused on studying the populations of 

Helicops danieli, an endemic species from the trans-Andean region of Colombia. For this, 

we examined 124 specimens, of both sexes and different age groups, from its entire 

distribution. With a multidisciplinary approach, we identified 22 diagnostic characters of the 

species, and differences in the rate of tail growth (higher in juveniles), larger females and 

males with longer tails, as well as high levels of anthropic impact in the area of its known 

distribution. The second chapter focused on taxonomy, morphological and geographic 

variation in Helicops hagmanni, an Amazonian species. We analysed 112 specimens and 

obtained characters of internal (hemipenis and cranial osteology) and external morphology 

(pholidosis and biometry) to identify putative geographic variation. Helicops hagmanni is 

the species of the genus with the highest polymorphism in the number of rows of dorsal 

scales (between 23 and 29) and showed a clinal variation on its distribution. Populations 

from western Amazonia having the lowest number of spots along the body and number of 

dorsal and ventral scales. The third chapter is a description of the species Helicops 
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acangussu, an Amazonian snake with a pattern of circular dorsal spots. Although 

sympatric with other species with a similar dorsal pattern, H. acangussu is unique in its 

genus with a combination of 19 rows of dorsal scales, a pair of intergenial scales and 

circular spots on the dorsum. The fourth and final chapter expands the known 

morphological variation and distribution of H. acangussu, from the addition of 33 new 

specimens found in South American collections. With this material, we describe cranial 

osteology and review variation in pholidosis, biometry and hemipenis characters. We also 

present an identification key for the Amazonian species of Helicops. This thesis is a direct 

contribution to the understanding of the taxonomy, morphological patterns and geographic 

variation of this interesting group of neotropical snakes. 

 

Keywords: biometry, Hydropsini, neotropical vertebrates, pholidosis, speciation, 

Squamata.  
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1. Introdução Geral 
 

As serpentes são animais intrigantes que habitam praticamente todo o planeta 

Terra, com exceção das regiões mais frias, como a Antártica (Guedes et al., 2018; 

Luiselli et al., 2020; Uetz et al., 2022). É um clado monofilético, originado durante a Era 

Mesozóica, entre os períodos Jurássico e Cretáceo, surgido entre 167–143 milhões de 

anos (Caldwell et al., 2015) e 128,5 milhões de anos (Hsiang et al., 2015). O grupo 

compreende também alguns taxa basais extintos (considerando o clado “Pan-

Serpentes” ou “Ophidia”) incluindo, e.g., Najash rionegrina, Dinilysia patagonica, 

oriundas da Argentina e Eophis underwoodi do Suriname (Woodward, 1901; Zaher et 

al., 2009; Caldwell et al., 2015; Reeder et al., 2015) (Figura 1). Diferentes hipóteses 

movimentaram o posicionamento evolutivo das serpentes dentro da ordem Squamata 

ao longo dos anos (Bellairs e Underwood, 1951; Rage, 1982; Dois principais fatores 

podem estar atrelados à incerteza histórica na origem das serpentes (Rieppel, 1988). O 

primeiro é a visão scala naturae (veja detalhes em Mayr, 2000), onde a organização dos 

seres vivos pode ser hierarquizada a partir da existência de seres intermediários. Neste 

caso, alguns lagartos estariam em uma escala de perda sequencial de membros 

locomotores, mostrando todos os estágios que precederam a chegada do bauplan das 

serpentes (Rieppel, 1988). O segundo aspecto é a semelhança do padrão geral 

corporal das serpentes e alguns lagartos de hábitos fossórios, trazendo confusão ao 

entendimento do que seria convergência e o que seria homologia (Rippel, 1988). O 

primeiro entrave foi deixado para trás sob à luz do encontro de fósseis de lagartos de 

Varanidae e o com as suspeitas de Cope (1869) sobre o parentesco das serpentes com 

os Mosasauria (Répteis marinhos já extintos) (Cope, 1869; Rieppel, 1988). As relações 

evolutivas de serpentes com os demais membros de Squamata ainda não são 

completamente claras. O clado foi recuperado como grupo irmão de lagartos 

Anguimorpha nas hipóteses filogenéticas de Pyron e colaboradores (2013) e Tonini e 

colaboradores (2016), e como grupo irmão de Mosasauria por Reeder e colaboradores 

(2015).  
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Figura 1. Origem das serpentes de acordo com Hsiang et al. (2015) 
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Dentre as sinapomorfias de serpentes (i.e., características exclusivas 

compartilhadas pela linhagem) podemos citar a posição da vesícula biliar posterior e 

distante do fígado, único forame mental do dentário, reposição dentária por erupção 

horizontal e contato entre a septomaxila e a maxila móvel (Underwood, 1967; Zaher e 

Rieppel, 1999; Lee e Scanlon, 2002). Provavelmente, a diversificação mais significativa 

do grupo ocorreu a cerca de 110 milhões de anos atrás, dando origem aos taxa mais 

recentes, muitos dos quais ainda viventes (Hsiang et al., 2015). Essa explosão 

adaptativa no período cretáceo médio originou dois grupos principais, Scolecophidia e 

Alethinophidia (Hsiang et al., 2015). Scolecophidia inclui as pequenas serpentes 

conhecidas como cobras-cegas, enquanto Alethinophidia, mais diverso, compreende 

todos os demais taxa, incluindo os Boidae (Pythons e Boas) e o clado derivado 

Caenophidia (Viperidae, Elapidae e Colubridae) (Hsiang et al., 2015; Zaher et al., 2019). 

São conhecidas atualmente quase quatro mil espécies de serpentes, número 

possivelmente subestimado, especialmente porque as áreas com maior diversidade 

geralmente são as menos estudadas, associada à rápida degradação e pouco 

investimento em pesquisa básica nos países tropicais (Luiselli et al., 2020; Ferrante et 

al., 2021; Uetz et al., 2022). Dentre as famílias de serpentes que habitam a região 

neotropical, as mais diversas são Dipsadidae e Colubridae (Zaher et al., 2009; 2019).  

Diferentes hipóteses abordaram as relações filogenéticas de Caenophidia, incluindo 

mudanças na posição de Dipsadidae, às vezes apontada como subfamília de 

Colubridae (Pyron et al., 2011; 2013; Figueroa et al., 2016). Isso decorre do fato de que 

a equivalência das subfamílias de Colubridae ao status de família ocasiona a 

transformação do “Colubrídeos” tradicionais na superfamília Colubroidea, considerado 

desnecessário, uma vez que se trata de mudanças nomenclaturais em grupos 

monofiléticos (Pyron et al., 2011). Por outro lado, a presença de uma fileira de espinhos 

laterais aumentados e lobos dos hemipênis com distintas regiões de ornamentações 

seriam diagnoses válidas da família Dipsadidae (Zaher et al 2009), a qual é recuperada 

como monofilética com robusto suporte molecular (Grazziotin et al., 2012; Zaher et al., 

2019). 

A tribo Hydropsini, atualmente alocada na família Dipsadidae, é representada por 

três gêneros de serpentes comumente encontradas em ambientes aquáticos: Hydrops 

Wagler, 1830 Helicops Wagler, 1828 e Pseudoreryx Fitzinger 1826. Embora o nome da 
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tribo tenha surgido em Dowling & Duellman (1978), a conformação atual com os três 

gêneros foi estabelecida por Roze (1957), com base na presença de uma escama 

internasal única, além do posicionamento dorsal das narinas. Zaher (1999) sugere a 

relação entre os gêneros com base no desenvolvimento da musculatura adutora da 

mandíbula. A tribo tem sido recuperada como monofilética em hipóteses de 

relacionamento de Dipsadidae (Vidal et al., 2000; Zaher et al., 2009).  

O gênero Pseudoeryx é caracterizado por possuir as escamas nasais em 

contato, separando a escama rostral da internasal única, além de escamas dorsais lisas 

arranjadas em 15 fileiras no meio do corpo (Peters e Orejas-Miranda, 1986; Schargel et 

al., 2007). Atualmente, é composto por duas espécies: Pseudoeryx plicatilis (Linnaeus, 

1758), distribuída Amazônia e Pantanal, com registros nas adjacências desses biomas 

(Nogueira et al., 2019), e Pseudoeryx relictualis Schargel, Rivas-Fuenmayor, Barros, 

Péfaur & Navarette, 2007, restrita à bacia do lago Maracaibo, na Venezuela (Schargel 

et al., 2007). Os caracteres que distinguem as duas espécies são relativos à coloração, 

folidose e dentição (Schargel et al., 2007). P. relictualis possui uma banda nucal atrás 

das escamas parietais, ventre com manchas pretas pareadas que abrangem a borda 

das escamas ventrais e primeira fileira de dorsais, formando listras paralelas, segundo 

par de escamas geniais mais curto que o segundo, e os dois últimos dentes maxilares 

maiores e separados dos demais por diastema (Schargel et al., 2007). Já P. plicatilis 

não possui colar nucal, tem o ventre com manchas que não formam listras, os dois 

pares de geniais são subiguais em tamanho e dentes sem diferenciação de tamanho e 

sem diastema (Schargel et al., 2007).  

O gênero Hydrops apresenta padrão de coloração dorsal em bandas (ausente 

em Pseudoeryx) e escamas dorsais lisas (quilhadas em Helicops) (Peter e Orejas 

Miranda, 1986; Scrocchi et al., 2007). Atualmente, o gênero conta com três espécies: 

Hydrops martii (Wagler, 1824) restrita ao bioma Amazônia, Hydrops 

triangularis (Wagler, 1824) também de distribuição na amazônica e adjacências, e 

Hydrops caesurus Scrocchi, Ferreira, Giraudo, Avila & Motte, 2005 distribuída no 

Pantanal e Chaco (Nogueira et al., 2019). As três espécies do gênero se distinguem 

principalmente por folidose. Hydrops martii é a única do gênero que possui 17 fileiras de 

escamas dorsais (Peter e Orejas Miranda, 1986; Albuquerque 2000). Já Hydrops 

caesurus e Hydrops triangularis compartilham 15 fileiras de escamas dorsais no meio 

https://reptile-database.reptarium.cz/species?genus=Pseudoeryx&species=relictualis&search_param=%28%29
https://reptile-database.reptarium.cz/species?genus=Pseudoeryx&species=relictualis&search_param=%28%29
https://reptile-database.reptarium.cz/species?genus=Hydrops&species=caesurus&search_param=%28%29
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do corpo, contudo Hy. caesurus tem o menor número de escamas ventrais das três 

espécies, embora com pequeno grau de sobreposição: 184–213, vs. 209–258 nas 

demais (Scrocchi et al., 2005).  

Helicops é o gênero mais diverso da tribo, composto por 21 espécies associadas 

a ambientes aquáticos de todo continente sul-americano (Costa et al., 2016; Uetz et al., 

2022; Moraes-da-Silva et al., 2019; 2021; 2022). Embora a descrição do gênero tenha 

sido atribuída a Wagler (1930) por trabalhos relevantes (e.g., Peter e Orejas-Miranda, 

1986), Moraes-da-Silva (2018), em estudo de revisão taxonômica da espécie Helicops 

leopardinus Schlegel, 1837, corrige a data de proposição do gênero para Wagler 

(1828). O gênero foi incialmente proposto para alocar a espécie-tipo Helicops 

carinicaudus (= Coluber carinicaudus Wied-Neuwied 1824), descrita a partir de um 

exemplar proveniente da Bahia, Brasil (Wagler, 1828; Moraes-da-Silva, 2018). Contudo, 

apenas em 1830 Wagler apresenta a caracterização do gênero, com narinas laterais e 

superiores com a fissura no meio da escama, último dente longo, escamas carenadas 

(= quilhadas) e provenientes da América (Wagler, 1830). A presença de apenas uma 

escama temporal anterior (com exceções) e a internasal única também são postuladas 

por Peters e Orejas Miranda (1986) como características do gênero.  

As espécies de Helicops se diferenciam pelo padrão de coloração e folidose. 

Helicops angulatus (Linnaeus, 1758), Helicops apiaka  Kawashita-Ribeiro, Ávila & 

Morais, 2013 e Helicops gomesi Amaral, 1922 partilham o padrão dorsal de coloração 

com manchas em formato de “sela” (Moraes-da-Silva et al., 2021), transversais ao eixo 

corpóreo. Entre si, H. gomesi apresenta três séries de manchas dorsais irregulares, 19 

escamas dorsais no meio do corpo e escamas ventrais em 123–132 (Amaral, 1922), 

sendo exclusiva do Cerrado e ecótonos com a Mata Altântica. Helicops angulatus é 

provavelmente um grupo de espécies crípticas ancoradas sob o mesmo nome (Murphy 

et a., 2020). Ainda assim, tem sido tratada como espécie única em trabalhos recentes 

que reconhecem sua complexidade taxonômica (Moraes-da-Silva, et al., 2021; 2022). 

De modo geral, Helicops angulatus e H. apiaka apresentam apenas uma série de 

manchas transversais em formato de “sela” no dorso (veja Moraes-da-Silva et al., 

2021). Todavia, H. angulatus apresenta 105–123 escamas ventrais em machos e 109–

123 em fêmeas, já H. apiaka 118–127 ventrais em machos e 124–132 em fêmeas 

(Kawashita-Ribeiro et al., 2013). Na descrição de H. apiaka o número de escamas 

http://reptile-database.reptarium.cz/species?genus=Helicops&species=gomesi&search_param=%28%29
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dorsais é apontado como caráter que a distingue de H. angulatus (Kawashita-Ribeiro et 

al., 2013), onde os espécimes analisados apresentavam 21–24 dorsais anteriores, 21–

22 dorsais no meio do corpo e 17–19 dorsais posteriores (vs. H. angulatus com 19–21 

dorsais anteriores, 19–20 dorsais no meio do corpo e 17–19 dorsais posteriores; 

Kawashita-Ribeiro et al., 2013). Posteriormente, o número de dorsais no meio do corpo 

em H apiaka foi revisado para 19–21 (Moraes-da-Silva 2019; Moraes-da-Silva et al., 

2021), invalidando esse caractere como diagnóstico para distinção da espécie e H. 

angulatus (Schöneberg e Köhler, 2021). Helicops angulatus é amplamente distribuída 

na América do Sul e He. apiaka é restrita a uma pequena região no norte do estado do 

Mato Grosso, Brasil (Nogueira et al., 2019).  

Helicops carinicaudus, Helicops trivittatus, Helicops modestus e Helicops 

infrataeniatus são as únicas espécies do gênero que apresentam o padrão de manchas 

dorsais em linhas longitudinais, paralelas ao eixo corpóreo (Moraes-da-Silva et al., 

2021). Helicops carinicaudus e Helicops trivittatus compartilham o padrão de manchas 

ventrais em fileiras com formato de meia lua. No entanto, diferem no número de fileiras 

de escamas dorsais, além de não serem simpátricas. H. carinicaudus conta com 19–17 

dorsais no meio do corpo e é restrita à Mata Atlântica e H. trivittatus com 21–23 

escamas dorsais no meio do corpo, conhecida apenas para a parte norte do ecótono 

cerrado e Amazônia (Rossman, 2010; Nogueira et al., 2019; Moraes-da-Silva et al., 

2021). Helicops modestus é a única do grupo que apresenta o ventre imaculado, 

raramente pigmentado, sendo distribuída no Cerrado e uma porção da Mata Atlântica 

(Nogueira et al., 2019; Moraes-da-Silva, 2022b). Helicops infrataeniatus tem o padrão 

ventral de manchas lineares e/ou bandas, distribuída no sul da América do sul, incluindo 

a Mata Atlântica e o sul do Cerrado (Nogueira et al., 2019; Moraes-da-Silva, 2022b)  

Helicops nentur e Helicops tapajonicus são distintas por apresentarem o dorso 

com coloração uniforme, sem manchas ou listras. Entre si, diferem na folidose. He. 

tapajonicus possui 19 escamas dorsais no meio do corpo, escama nasal semidividida e 

é encontrada apenas em uma pequena área do leste amazônico (leste do Rio Tapajós) 

(Frota, 2005; Nogueira et al., 2019). He. nentur possui 17 escamas dorsais no meio do 

corpo, escama nasal inteira e é encontrada apenas no estado de Minas Gerais, 

incluindo áreas de Mata Altântica e Cerrado (Costa et al., 2016; Nogueira et al., 2019).  

Helicops boitata e Helicops scalaris diferem das demais espécies congêneres por 
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possuírem o padrão de manchas dorsais em blocos transversais ao eixo corpóreo. 

Helicops boitata possui a escama nasal inteira, 17 dorsais no meio do corpo e é 

conhecida de apenas uma localidade no nordeste do Pantanal (Moraes-da-Silva, 2019). 

Já Helicops scalaris possui 19-21 escamas dorsais no meio do corpo, nasal semidivida 

e é endêmica da bacia do lago Maracaibo, na Venezuela, incluindo alguns registros na 

porção da bacia em território colombiano (Rossman, 2002a).  

Helicops phantasma possui o padrão de coloração dorsal com bandas 

transversais ao eixo corpóreo, 19 fileiras de escamas dorsais, quilhas moderadas e 

hemipênis com dois espinhos maiores que os demais na base do órgão (Moraes-da-

Silva et al., 2021). É endêmica da bacia hidrográfica Tocantins-Araguaia (Moraes-da-

Silva et al., 2021).  

Helicops acangussu, Helicops polylepis, Helicops leopardinus, Helicops 

pastazae, Helicops petersi, Helicops danieli, Helicops yacu e Helicops hagmanni 

diferem das demais congêneres por possuírem o dorso coberto por manchas circulares 

dispostas entre 2 a 5 fileiras longitudinais. A espécie mais recente descrita para o 

gênero é Helicops acangussu, que se distingue das demais por apresentar 19 escamas 

dorsais no meio do corpo, um par de escamas intergeniais separando as geniais, 

quilhas dorsais moderadas e, até então, distribuída apenas na margem esquerda do Rio 

Madeira (Moraes-da-Silva et al., 2022, veja também capítulo IV). Helicops leopardinus é 

provavelmente um complexo taxonômico que engloba mais de uma espécie (veja 

Moraes-da-Silva, 2018). Por ora, é ainda considerada como um único táxon para 

critérios operacionais nas publicações mais recentes (Moraes-da-Silva, 2021; 2022). 

He. leopardinus e Helicops danieli também compartilham o número de fileiras de 

escamas dorsais em 19 no meio do corpo, contudo, partilham as escamas intergeniais 

em contato, ou seja, sem um par ou mais de intergeniais (Moraes da Silva, 2018; Citeli 

et al., 2021; Moraes da Silva et al., 2022). As duas espécies diferem entre si pelo 

padrão ventral, sendo que He. leopardinus, amplamente distribuída na região cisandina, 

apresenta o ventre com barras. Helicops danieli apresenta o ventre com duas 

(raramente três) fileiras longitudinais de manchas ventrais em formato de meia lua e é 

endêmica da Colômbia transandina (Rossman, 2002b; Citeli et al., 2021).   

As demais espécies com padrão de manchas circulares (Helicops hagmanni, 

Helicops pastazae, Helicops petersi, Helicops polylepis, e Helicops yacu) formam um 
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grupo de taxonomia ainda bastante intrincada, apesar dos esforços de Rossman (1975; 

1976) (ver seção abaixo sobre o grupo). Todas ocorrem em simpatria no bioma 

Amazônico, ainda que He. pastazae tenha sua distribuição majoritariamente no sopé da 

cordilheira dos Andes na Colômbia e no Equador (Rossman, 1976). Com exceção de 

He. petersi, todas compartilham o número de escamas dorsais em 25 fileiras, apesar de 

apresentarem polimorfismo neste caráter (Rossman, 1975; 1976). He. polylepis é 

distinta das demais por possuir o ventre predominantemente negro, com alguns 

pigmentos brancos esparsos (Rossman, 1976). Já Helicops hagmanni pode ter fileiras 

de escamas dorsais no meio do corpo entre 23 e 29, além do menor número de 

escamas subcaudais e, consequentemente, a menor cauda (Rossman, 1975; veja 

capítulo II). Helicops yacu é a única do grupo a apresentar escamas nasais inteiras 

(Rossman e Dixon 1975). Helicops pastazae apresenta alto número de ventrais e 

subcaudais e o ventre com bandas transversais completas (i.e., ocupando toda a área 

do ventre em faixas transversais). Helicops petersi costuma apresentar o menor número 

de fileiras dorsais (geralmente 21) e as bandas ventrais restritas à lateral do corpo, o 

que a diferencia de He. pastazae (Rossman, 1976).  

Como observado, a morfologia das espécies de Helicops é bastante variável, 

exibindo polimorfismos e alto grau de sobreposição em algumas características, o que 

dificulta a diagnose inequívoca em alguns casos (Rossman e Abe, 1979, Moraes-da-

Silva et al., 2021; 2022; veja também capítulo II). Nos últimos anos, diversos estudos 

têm se debruçado sobre esses aspectos, não só com o objetivo de clarificar identidades 

taxonômicas, mas também entender padrões evolutivos da morfologia (Scartozzoni, 

2009; García-Cobos et al., 2020; 2021; Citeli et al., 2021). Nesse sentido, o complexo 

de espécies putativamente relacionado a Helicops angulatus, incluindo os taxa Helicops 

gomesi e Helicops apiaka já tiveram sua morfologia examinada em detalhes, (Andrade, 

2017), e do mesmo modo, Helicops leopardinus (Moraes-da-Silva, 2018). 

Recentemente, as espécies de padrão dorsal “listrado” (acima mencionadas), além de 

Helicops carinicaudus, He. tapajonicus e H. nentur foram rigorosamente revisadas 

(Moraes-da-Silva, 2022b). É esperado que os padrões encontrados e as decisões 

tomadas por esses pesquisadores sejam publicadas em artigos científicos nos próximos 

anos, solidificando a taxonomia de Helicops. De modo geral, o volume de espécimes 

analisados tem sido crucial para caracterizar a variação morfológica do gênero, 
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incluindo a proposição de diagnoses inequívocas e a descrição de novas espécies 

(Citeli et al., 2021; Moraes-da-Silva et al., 2022a). No que diz respeito ao grupo com 

padrão de manchas dorsais circulares, uma parte de suas espécies é objeto de estudo 

da presente tese.  

É importante ressaltar que a caraterização dos grupos de Helicops com base 

padrão de coloração é arbitrária, visando facilitar a identificação das espécies. No 

entanto, essa estratégia não reflete necessariamente grupos naturais, como recuperado 

em hipóteses filogenéticas morfológicas e moleculares recentes (Nunes, 2006; Moraes-

da-Silva et al., 2019; 2021). No entanto, essa abordagem tem sido útil para lidar com a 

variação morfológica e a distinção dos taxa, como é o caso das relações entre as 

espécies com manchas dorsais circulares, aqui abordado. 

 
 

1.2. Taxonomia, conceito de espécie e variação intraespecífica. 

 
Taxonomia é a área do conhecimento que se dedica a classificar e nomear a 

biodiversidade. Assim como boa parte da evolução do pensamento humano em diversas 

áreas do conhecimento, é de atribuição dos gregos o pioneirismo dessa ciência (Kepka e 

Corazza, 2018a). Aristóteles é quem comumente recebe o mérito de ser um dos 

primeiros pensadores a buscar uma descrição diferenciada da natureza, embora existam 

também textos hindus sobre a classificação dos seres vivos (Papavero e Abe, 1992; 

Kepka e Corazza, 2018a). Aristóteles em seu livro “A História dos Animais” apresenta 

classificações dos seres vivos, muitas vezes não intencionais, que teriam posteriormente 

grande impacto na zoologia e.g., aqueles que procriam na água e aqueles que não 

procriam na água (Papavero e Abe, 1992; Kepka e Corazza, 2018a). 

Carl von Linné se torna o principal expoente da taxonomia quando publica o livro 

“Systema Naturae” em um projeto ambicioso de classificação da natureza, iniciado em 

três principais grupos, animais, vegetais e minerais (Linnaeus, 1758). A nível de taxa 

terminais, sua nomenclatura e classificação consiste basicamente em um nome duplo 

que pode ser mundialmente compreendido, composto pelo gênero e o epíteto específico. 

O sistema classificatório de Linné é utilizado de forma bastante eficiente até hoje, 

embora algumas correntes tenham tentado suprimi-lo em níveis hierárquicos mais altos 
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(veja Phylocode, de Queiroz, 2012; Cantino e de Queiroz, 2020). A Linné também é 

atribuído o uso do conceito morfológico de espécie (=tipológico, essencialista), em que 

uma espécie pode ser considerada como uma classe bem definida morfologicamente 

(Mayr, 2000; 2001). Neste conceito pré-evolutivo, a espécie é um tipo constante, 

separado das demais por uma barreira instransponível (Simpson, 1951; Mayr, 2001). 

Entretanto, a visão de Linné como um naturalista meramente essencialista pode ser um 

erro de interpretação difundido por Mayr (veja Kepka e Corazza, 2018b).  

Espécie é a unidade fundamental não apenas das ciências naturais como de 

qualquer área do conhecimento que, de alguma forma, lida com a natureza. O 

entendimento desse termo fomentou, e ainda fomenta, inúmeras discussões ao longo da 

história do pensamento científico (Simpson, 1951; De Queiroz, 2007). Diferentes 

conceitos de espécie foram propostos pelos naturalistas, uma vez que existem 

dificuldades práticas do uso do conceito tipológico. Outro marco importante é o 

surgimento das teorias de Darwin e Wallace sobre adaptação e seleção natural, o que 

acarreta mudanças no entendimento do papel da espécie na natureza e, por 

consequência, nos conceitos que passam a considerar a evolução (de Queiroz, 2011). 

Alguns desses conceitos de espécie serão comentados adiante (para detalhes, veja de 

Queiroz 2007).  

Um dos motivos apontados por Mayr (2001) para o estabelecimento de um novo 

conceito em relação ao conceito morfológico, é que existem populações simpátricas de 

seres vivos que não diferem morfologicamente e não se reproduzem, ou seja, 

configurando espécies crípticas. O conceito biológico de espécie proposto de Mayr 

(1976; 2000; 2001), tenta suprimir esse problema. Neste caso, espécie seria um 

agrupamento natural de populações com capacidade de se reproduzirem, e em 

isolamento de outros grupos. O isolamento reprodutivo se configura como uma barreira 

no processo de especiação (Dobzhansky, 1950). Este conceito é comumente encontrado 

em livros escolares, textos jornalísticos e, provavelmente, o mais difundido entre leigos.  

Simpson (1951) propôs ajustes no conceito de Mayr e aponta que uma espécie 

deve ser uma linhagem evolutiva em sequência ancestral-descendente evoluindo 

separadamente de outras. Este é conhecido como o conceito evolutivo de espécie. Van 

Valen (1976) entende que a evolução atua diretamente no fenótipo e que a ecologia (i.e., 

interações entre o meio ambiente e os seres vivos) controla a evolução a nível individual. 
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Assim sendo, o conceito ecológico de espécie proposto por ele considera que espécie é 

uma linhagem (ou algumas) que ocupam uma zona adaptativa minimamente adequada.   

O conceito filogenético de Hening (1965) atribui a espécie o grupo terminal que 

compartilha o mesmo ancestral comum (este já inexistente), podendo ser distinto dos 

demais grupos. Essa abordagem difere do conceito monofilético de espécie, em que se 

inclui o ancestral e todos os seus descendentes (Sneath e Sokal, 1973).  

Mayr (2000) havia apontado duas importantes características do termo “espécie” 

que precisam ser definidas a priori, o que é espécie conceitualmente e o que é espécie 

enquanto táxon. À vista disso, o conceito de espécie se refere ao papel da espécie na 

natureza (Mayr, 2000) e a espécie enquanto táxon é um agregado de populações. Mais 

tarde, de Queiroz (2007) aponta esses dois aspectos como a conceitualização de 

espécie e a inferência metodológica, i.e., critérios operacionais possíveis utilizados para 

a delimitação das espécies.  

De Queiroz (2005; 2007) faz amplas revisões sobre os conceitos de espécie 

existentes e descreve uma proposta de síntese, dado que as abordagens anteriormente 

propostas não são incompatíveis, mas presumíveis etapas em um processo contínuo de 

especiação. Assim, o autor propõe o conceito unificado de espécie, em que a separação 

das linhagens pode ser detectada em diferentes níveis e com variadas linhas de 

evidências ao longo do tempo (e.g., isolamento reprodutivo, diferenciação fenotípica e 

distinção ecológica) (Figura 2). O conceito unificado considera que a espécie é uma 

linhagem exclusiva em evolução (de Queiroz, 2007).  
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Figura 2. Diagrama representando o processo de divergência entre as linhagens de 

acordo com de Queiroz (2005). As linhas horizontais expressam momentos em que há 

aquisição de novas evidências (e.g., diferenciação fenotípica, isolamento reprodutivo 

etc.). 
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De qualquer forma, os limites para delimitação das espécies sempre se esbarram 

na variação intraespecífica. Virtualmente, todas as espécies apresentam esse tipo de 

variação, podendo essa característica ter maior evidência em uma espécie com história 

antiga, do que em espécies irmãs separadas recentemente (de Queiroz, 2007). Um 

estudo detalhado das populações ao longo de sua distribuição pode confirmar a causa 

desses fenômenos (Stillwell, 2010).  

Huxley (1938; 1939) postulou o termo cline (=clina) para auxiliar a taxonomia a 

lidar com esse aspecto fenotípico da variação intraespecífica, intrínseco das populações 

que, ao longo de sua distribuição, sofrem pressões de seleção sexual, natural ou 

alguma combinação gênica que determine certo fenótipo, mesmo sem a diferenciação 

específica entre as populações. Clinas podem ser relativas ao tamanho, cores, padrão 

de ornamentação, e qualquer outra característica que tenha variação ao longo de uma 

distribuição geográfica, sendo, ou não, correspondente a algum gradiente ambiental 

(Huxley, 1939; Stillwell, 2010). Dois passos são apontados por Hurxley (1939) como 

importantes para a compreensão de clinas na natureza, o primeiro deles é a descrição 

da variação da característica ao longo da distribuição, e o segundo é testar a 

significância estatística dessa variação. Autores mais recentes também sugerem 

observações mais cautelosas sobre as clinas, e concordam que nem sempre são 

fenômenos adaptativos, refletindo a plasticidade fenotípica de um organismo (i.e., um 

mesmo genótipo acarretando em variados fenótipos) (Stillwell 2010; Telonis‐Scott et al., 

2011).  

                                                                       

1.3. Taxonomia das espécies com manchas dorsais circulares e distribuídas no 

norte da América do Sul 

 

Helicops polylepis é a mais antiga espécie descrita deste grupo (Gunther, 1861), 

tendo como caracteres diagnósticos a sua folidose e coloração, incluindo dois pares de 

escamas mentonianas, occipitais arredondadas, fileiras de escamas dorsais em 26 no 

meio do corpo, corpo amarronzado, com três séries de fileiras longitudinais escuras de 

manchas circulares e ventre predominantemente negro. A distribuição geográfica 

apresentada no momento de sua descrição foi “alto amazonas”. He. polylepis possui dois 

https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Stillwell%2C+R+Craig
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Stillwell%2C+R+Craig
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Stillwell%2C+R+Craig
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sinônimos juniores na literatura. Tachynectes chrysostictus foi descrita por Cope (1862) 

com base em um exemplar proveniente da Amazônia (Mus. Smithsonian, N° 6007). 

Posteriormente, a espécie foi realocada no gênero Helicops (=Helicops chrysostictus) 

também por Cope (1970). Jan (1865) descreveu Helicops spixii, que se distinguia das 

demais espécies conhecidas pelo alto número de escamas dorsais (=23). Jan e Sordelli 

(1868) apresentam a ilustração da espécie Helicops spixii descrita por Jan no ano 

anterior. Boulenger (1893) inclui os nomes Tachynectes chrysostictus e Helicops spixii na 

sinonímia de Helicops polylepis. No entanto, o exemplar de n° 6007 descrito por Cope 

(1862) está oficialmente documentado como perdido desde 1981 no Museu do 

Simthsonian (Langan, E. com. pess.). Nos anos seguintes, o taxon Helicops polylepis 

figura em trabalhos de distribuição, com acréscimos de dados morfológicos (Amaral, 

1935; Cunha & Nascimento, 1978).    

Helicops hagmanni foi descrita por Roux (1910) com base em um exemplar 

proveniente dos arredores de Santarém, Brasil. Na ocasião, a diagnose do táxon incluía 

27 fileiras de escamas dorsais e 2 escamas preoculares. Anos mais tarde, Helicops 

hagmanni figura em três publicações do periódico “Memórias do Instituto Butantan”. 

Gomes (1918) descreve duas fêmeas adultas do município de Peixe-Boi, estado do 

Pará, ambas similares ao holótipo. Hoge e Nina (1964) descrevem duas fêmeas juvenis 

do município de Manaus, estado do Amazonas, ambas com 25 fileiras de escamas 

dorsais no meio do corpo. Hoge e colaboradores (1972) descrevem um juvenil com 23 

dorsais no meio do corpo, da região de Iaureté, município de Uaupés, Amazônia 

ocidental, Alto Rio Negro. Na ocasião, Hoge e colaboradores (1972) comentam que a 

coloração do espécime é mais “viva” que os demais exemplares examinados por eles em 

outros momentos, mas que, por se tratar de um juvenil, novos materiais da região 

precisam ser examinados para confirmar putativo policromatismo. Os registros de Hoge 

e Nina (1964) e Hoge e colaboradores (1972) parecem ser os primeiros relatos de 

escamas dorsais em 23 e 25 fileiras em Helicops hagmanni. Rossman (1975) examina 

três novos espécimes, um de Umarituba, estado do Amazonas, Brasil, e dois 

provenientes da Colômbia (município de Letícia, departamento do Amazonas e município 

de Florencia, departamento de Caquetá). Assim como já registrado anteriormente (Hoge 

e Nina 1964; Hoge et al., 1972), os indivíduos do oeste amazônico reportados por 

Rossman (1975) apresentam menor número de fileiras de escamas dorsais (=23), além 
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de manchas dorsais em menor tamanho e menor número. Para Rossman (1975), mais 

indivíduos do Rio Negro precisariam ser examinados, uma vez que as diferenças desta 

população em relação ao holótipo poderiam representar uma nova subespécie.  

Helicops pastazae foi descrita por Shreve (1934) como um táxon relacionado a 

Helicops polylepis. A diagnose apresentada apenas distingue a então nova espécie de 

He. polylepis com base no formato da escama frontal, primeiro par de geniais mais largo 

que o posterior, rostral e internasal menos frequentemente em contato, maior número de 

escamas ventrais e de subcaudais. Anos mais tarde, Rossman (1976) considera 

Helicops pastazae um complexo de espécies, propondo uma diagnose mais completa 

para esse táxon. A partir de então, He. pastazae passa a ser diagnosticada por escamas 

dorsais em 23-25 fileiras, quatro a cinco fileiras longitudinais de manchas circulares no 

dorso, escamas ventrais entre 130-145 em fêmeas e 121-134 em machos, alta contagem 

de escamas subcaudais, 77-97 em fêmeas e 93-117 em machos, ventre coberto por 

bandas transversais ao eixo corpóreo, ou em desenho padrão “xadrez”. Durante a 

revisão do “complexo H. pastazae”, Rossman (1976) descreve Helicops petersi, uma 

nova espécie com afinidade a Helicops pastazae, porém restrita ao Equador. He. petersi 

é então diagnosticada por apresentar 21-23 fileiras de escamas dorsais no meio do 

corpo (23 em apenas um terço das fêmeas), escamas ventrais em 137-150 em fêmeas e 

135-142 em machos, subcaudais 67-73 em fêmeas e 85-91 em machos (Rossman 

1976). Rossman (1976) relaciona as duas espécies em questão com a “seção” polylepis, 

agrupamento que inclui Helicops yacu (Rossman e Dixon, 1975). Apesar dessa 

classificação, do ponto de vista taxonômico, a variação interespecífica no padrão de 

coloração, escamação e tamanho, constitui um amplo mosaico, que pouco auxilia na 

determinação das afinidades do grupo (Rossman, 1976). 

Helicops yacu foi descrita por Rossman e Dixon (1975) com base em quatro 

fêmeas da região de Loreto, no Peru. A diagnose de He. yacu inclui 27 fileiras de 

escamas dorsais, escama nasal inteira, escamas ventrais em 130-134, e subcaudais 

em 85-96. Helicops yacu foi considerada semelhante a He. polylepis e He. pastazae 

pelo alto número de fileiras de escamas dorsais, ventrais e subcaudais (Rossman e 

Dixon 1975). Anos mais tarde, Rossman e Abe (1979) reportam mais dois exemplares 

da espécie, incluindo o primeiro registro para o Brasil, no município de Cruzeiro do Sul, 

Acre (DZ – UNICAMP 127). Esse voucher, possivelmente referido a uma coleção 
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mantida em uma extinta base da Universidade de Campinas no estado do Acre, não se 

encontra na coleção do Museu de Zoologia da Universidade Estadual de Campinas 

‘‘Adão José Cardoso’’(ZUEC) e está provavelmente perdido (Manzani, P. com. pess.). O 

segundo exemplar de Rossman e Abe (1979) é o primeiro espécime macho descrito, 

oriundo de uma área entre Letícia, Colômbia e Iquitos, Peru. Ambos os exemplares 

possuíam 25 fileiras de escamas dorsais no meio do corpo, ampliando a variação 

morfológica até então conhecida da espécie. Depois do encontro desses dois novos 

exemplares, Rossman e Abe (1979) concluem que He. yacu é bastante semelhante a 

He. pastazae, e que a distinção entre as duas espécies não é ainda inequívoca, 

podendo He. yacu ser um sinônimo junior de He. pastazae. Apenas com a aquisição de 

mais material dessa região do Peru a taxonomia dessas espécies poderia ser 

clarificada.  

Helicops danieli foi descrita suscintamente por Amaral (1937) com base em uma 

jovem fêmea proveniente de Carare, departamento de Santander, Colômbia (IBSP 

9872). De acordo com o autor, o espécime possuía 19 fileiras de escamas dorsais 

fortemente quilhadas, 1 pré-ocular, 2 pós oculares, nasal semidividida, 143 escamas 

ventrais e 62 subcaudais, sendo proximamente relacionada a He. angulatus e He. 

scalaris. Lamentavelmente, este holótipo foi perdido durante o incêndio que destruiu boa 

parte da coleção herpetológica do Instituto Butantan (Citeli et al., 2021). Yuki (1994) 

examinou mais dois espécimes, uma fêmea e um macho, e descreveu o hemipênis da 

espécie, não observando variação significativa em folidose em relação ao holótipo. 

Rossman (2002b), após examinar 42 exemplares, apontou que a combinação do dorso 

com manchas circulares e ventre com linhas de marcas semilunares tornava He. danieli 

distinta das demais espécies do gênero. O autor também comentou que muitos 

caracteres exibiam dimorfismo sexual, alguns deles leves (e.g. comprimento relativo da 

cabeça) e outros pronunciados (e.g., comprimento da cauda, número de escamas 

subcaudais). Citeli e colaboradores (2021), após o exame de 124 exemplares de 

Helicops danieli, apresentam uma diagnose emendada com 22 caracteres, bem como a 

descrição do dimorfismo sexual, variação ontogenética em biometria e coloração (veja 

capítulo I). 

 Helicops acangussu foi descrita por Moraes-da-Silva e colaboradores (2022) com 

base em 27 exemplares provenientes da margem esquerda do Rio Madeira, estado de 
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Rondônia, Brasil. Os autores encontraram os espécimes da nova espécie identificados 

como Helicops hagmanni em duas coleções herpetológicas (Museu Paraense "Emilio 

Goeldi" (MPEG) e Universidade Federal de Rondônia (UFRO-H). Helicops acangussu se 

distingue por apresentar a combinação única do padrão de coloração dorsal com 

manchas circulares, 19 fileiras de escamas dorsais no meio do corpo e um par de 

escamas intergeniais (veja capítulos III e IV). 
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2. Objetivos 

 

Revisar a taxonomia e variação morfológica intraespecífica de três espécies do 

gênero Helicops com padrão de manchas dorsais circulares, distribuídas no norte da 

América do Sul, a fim de clarificar a taxonomia do grupo. 

 

• Capítulo I: Revisar, com base no exame de ampla amostra de exemplares, a 

taxonomia de Helicops danieli, identificando a variação morfológica ontogenética 

associada ao crescimento alométrico, bem como a ocorrência de dimorfismo 

sexual na folidose e a biometria. 

• Capítulo II: Identificar a variação morfológica e geográfica, com a putativa 

ocorrência de clinas, nas populações de Helicops hagmanni. 

• Capítulo III: Descrever uma nova espécie amazônica com padrão de manchas 

dorsais circulares, Helicops acangussu.  

• Capítulo IV: Solidificar a taxonomia de Helicops acangussu com novos dados 

sobre variação morfológica, hemipênis, osteologia craniana e distribuição. Além 

de propor uma chave de identificação para as espécies amazônicas do gênero.  
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3. Resultados 
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Capítulo I 
 

Taxonomy, allometry, sexual dimorphism, and 

conservation of the trans-Andean watersnake Helicops 

danieli Amaral, 1937 (Serpentes: Dipsadidae: 

Hydropsini) 

Artigo publicado na revista Canadian Journal of Zoology 

(texto completo no apêndice I) 

 

  

Helicops danieli 
Fotografia: Hernan Martinez 

Caucasia, Colômbia. 
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Capítulo II 
 

Morphological review and evidence of clinal variation in 
Helicops hagmanni Roux 1910 watersnake 

 
 

 

 

  

  

  

Helicops hagmanni 
Fotografia: Giovanni Chaves Portilla 

Letícia, Colômbia. 
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Resumo 

Helicops hagmanni é uma espécie de cobra d`água endêmica da Amazônia. Desde sua 

descrição em 1910, relatos esparsos notificaram espécimes com morfologia distinta do 

holótipo. O único estudo sobre a variação fenotípica da espécie utilizou apenas três 

exemplares. Neste trabalho, estamos interessados em identificar a variação morfológica 

em caracteres internos e externos de Helicops hagmanni ao longo de sua distribuição. 

Examinamos 112 exemplares de instituições estrangeiras e nacionais, coletando dados de 

folidose, biometria, coloração e distribuição. Testamos, com variograma, se os caracteres 

com maior variação apresentavam autocorrelação espacial. Propomos uma diagnose 

emendada para a espécie, descrevemos sua osteologia craniana e morfologia do 

hemipenis. Também identificamos que três caracteres merísticos (número de fileiras de 

escamas dorsais, número de escamas ventrais e número de manchas paravertebrais), 

tendem a aumentar no sentido leste – oeste ao longo da calha do rio Amazonas. Padrões 

de coloração também variam entre localidades. Helicops hagmanni é a espécie de 

Helicops com maior polimorfismo no número de fileiras de escamas dorsais (entre 23 e 

29). Sugerimos análises integrativas para esclarecer a variação clinal detectada.  

 

Palavras-chave: Krigagem, Squamata, Especiação, Variação Intraespecífica 

 

 

Abstract 

Helicops hagmanni is a species of watersnake endemic to the Amazon. Since its 

description in 1910, sparse reports have reported specimens with morphology distinct from 

the holotype. The only study on the phenotypic variation of the species analysed only three 

specimens. In this study, we are interested in identifying the morphological variation in 

internal and external characters of Helicops hagmanni along its distribution. We examined 

112 specimens from foreign and national institutions, collecting data on pholidosis, 

biometry, coloration and distribution. We tested, with a variogram, whether the characters 

with the greatest variation shows spatial autocorrelation. We propose an amended 

diagnosis for the species, describe its cranial osteology and hemipenis morphology. We 

also identified that three meristic characters (number of rows of dorsal scales, number of 

ventral scales and number of paravertebral spots) tend to increase in an east-west 
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direction along the Amazon River channel. Coloration patterns also vary between 

locations. Helicops hagmanni is the species of genus with the highest polymorphism in the 

number of rows of dorsal scales (between 23 and 29). We suggest integrative analyzes to 

clarify the detected clinal variation. 

 

 
 
Keywords: Kriging, Intraspecific Variation, Squamata, Speciation.
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Introduction 1 

 2 

Snake's morphology may be under several types of pressures, such as 3 

environmental (e.g., climatic adaptations), ecological (e.g., substrate use), intra and 4 

intersexual selection (e.g., male-male combat or female choice) (Litzugs et al., 2004; 5 

Shine 1994; Brischoux and Shine, 2011; Banci et al., 2022). Therefore, describing the 6 

internal and external species morphology and its variation along populations is a crucial 7 

step toward understanding the evolutionary processes that shape biodiversity (e.g., 8 

Keogh 1999; Hibbitts and Fitzgerald 2005; Brito et al., 2008). 9 

Helicops Wagler 1828 is a neotropical genus of 21 species of snakes associated 10 

with freshwater bodies such as rivers, lakes, and swamps (Moraes-da-Silva 2022). Some 11 

Helicops species shows wide variation in coloration, morphology, and scale counts (i.e., 12 

polychromatism and polymorphism). In addition, it is not unusual to find overlap in the 13 

morphological diagnosis of some species, especially in Amazonian taxa that exhibit 14 

circular dorsal spots, as Helicops acangussu and the species in the so-called Helicops 15 

polylepis group (with dorsal scales at midbody above 21), such as Helicops pastazae, 16 

Helicops polylepis, Helicops petersi and Helicops yacu (Rossman, 1976).  17 

Helicops hagmanni was described by Roux (1910) based on a single specimen 18 

donated to the Basel Natural History Museum, coming, after dying, from the Basel 19 

Zoological Garden, both institutions in Switzerland. The individual had been taken alive to 20 

the Zoo by Dr G. Hagmann after his travel to Brazil (Roux, 1910). The new taxa honored 21 

its collector and showed 27 dorsal scales rows and two preocular scales, both 22 

characteristics differing from known congeners at the time. Also, according to the author, 23 

H. hagmanni would be closely related to H. leopardinus and H. scalaris, which differ in the 24 

abovementioned characteristics. 25 

After its description, two adult females were described by Gomes (1918) from the 26 

Peixe-Boi locality, Pará state, Brazil. Later, Hoge and Nina (1964) reported two young 27 

females from Manaus, Amazonas state, Brazil, both with 25 dorsal scales rows at 28 

midbody. Hoge et al. (1972) described a young male with 23 dorsal scales at midbody 29 

from the municipality of Uaupés, western Amazon, Upper Rio Negro. This report made by 30 

Hoge seems to be the first records of individuals of H. hagmanni with 23 and 25 dorsal 31 

scales at midbody, respectively. 32 

https://en.wikipedia.org/wiki/Switzerland_(disambiguation)
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Years later, Rossman (1975) redescribes Helicops hagmanni using three new 33 

specimens, two from Colombia (Leticia municipality, Amazonas department and Florencia 34 

municipality, Caquetá department) and one from Umarituba, Amazonas, Brazil. The 35 

individuals described by Rossman also showed a smaller number of dorsal scales rows at 36 

midbody (= 23), as previously reported by Hoge (1972). According to Rossman (1975), 37 

individuals from Rio Negro shows marked differences in relation to the holotype, whereas 38 

suggested a circumstantial reduction in the number of midbody scale rows along the 39 

Amazon course. Rossman (1975) also makes a confusing redescription of the holotype, 40 

which is at odds with Roux's description. 41 

Herein, we are interested in reevaluating the taxonomic status of Helicops 42 

hagmanni based on the analysis of a larger sample size to describe its osteology, 43 

hemipenial and geographical variation of the morphology. 44 

 45 

Material and Methods 46 

 47 

We examined 112 specimens of Helicops hagmanni, housed in eleven institutions: 48 

Instituto Butantan (IBSP), São Paulo, São Paulo, Brazil; Museu de Zoologia da 49 

Universidade de São Paulo (MZUSP), São Paulo, São Paulo, Brazil; Instituto Nacional 50 

de Pesquisas da Amazônia (INPA-H), Manaus, Brasil; Fundação de Medicina Tropical 51 

do Amazonas (FMT), Manaus, Brasil, Museu Paraense ‘‘Emilio Goeldi’’ (MEPG), Belém, 52 

Brasil, Instituto de Ciencias Naturales, Museo de Historia Natural, Universidad Nacional 53 

de Colombia (ICN), Bogota, Instituto de Investigación de Recursos Biológicos Alexander 54 

von Humboldt, Villa de Leyva (IAvH-R), Museo de Historia Natural de La Salle (MLS), 55 

Bogotá; Instituto Amazônico de Investigaciones Científicas (SINCHI-R), Leticia, 56 

Amazonas, Colombia; Centro de Estudos e Pesquisas Biológicas, Pontifícia 57 

Universidade Católica de Goiás (CEPB), Goiânia; Museu Nacional, Universidade 58 

Federal do Rio de Janeiro (MNRJ), Rio de Janeiro. We also examined by photographs 59 

the holotype deposited at Naturhistorisches Museum Basel (NMBA 6281). Institutional 60 

abbreviations follow Sabaj (2020), for the complete list of specimens see APPENDIX I 61 

We extracted, everted, and prepared the hemipenis of seven preserved specimens 62 

following Pesantes (1994) and Zaher and Prudente (2003). The fully everted hemipenis 63 

was filled with petroleum jelly to ease the visualization of the ornamentation structures, 64 
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and we followed the terminology of Zaher (1999) for the description. The organ was 65 

photographed.  66 

We acquired the osteological characteristics of skulls from imagens provided by 67 

high-resolution micro-computed tomography (μCT) Bruker Skyscan 1273 at Instituto 68 

Alberto Luiz Coimbra de Pós-graduação e Pesquisa de Engenharia (COPPE), 69 

Laboratório de Instrumentação Nuclear, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de 70 

Janeiro. The imagens of eight skulls were visualized in CTVox for Windows 64bit version 71 

2.6 (Bruker, μCT), and plates were made using GIMP 2.10 (Gimp, 2019). The 72 

osteological nomenclature follows Romer (1956).  73 

We followed Dowling (1951) and Moraes-da-Silva et al. (2019; 2021) for scale 74 

counts and Moraes-da-Silva et al. (2022) for dorsal spots counts. All measurements 75 

were taken using a digital caliper to the nearest 0.01 mm, except for SVL and TL 76 

measurements, where we used a flexible ruler. The sex of individuals with no everted 77 

hemipenis was determined through an incision at the base of the tail to detect the 78 

presence of hemipenes and retractor muscles. It was not possible to use all the samples 79 

for all the analyses because some specimens were not sexed or had damage to the 80 

pholidosis. The dataset used to emended diagnosis comprised 96 individuals. 81 

We performed a principal component analysis (PCA) to identify the external 82 

characters that showed more variation along the distribution. These analyses were 83 

performed using vegan (Oksanen et al. 2018), dismo (Hijmans et al. 2017), and rgdal 84 

packages (Bivand et al. 2019). 85 

We modelled the geographical variation of external characters using the Kriging 86 

function (Oliver and Webster, 2014) in SAGA Gis 2.3.2. and Quantum Gis 3.18.3. This 87 

modelling procedure allowed us to estimate the external morphology of some non-88 

analysed populations based on the available data, using interpolation weights from a 89 

semi-variogram estimated through the spatial structure of the data (Oliver 1990; e.g., 90 

Martínez‐Freiría et al., 2009). The Kriging function was used as interpolation method 91 

using weights from a semi-variogram estimated through the spatial structure of the data. 92 

The magnitude of the spatial autocorrelation was observed using the spatial 93 

autocorrelation of the Moran's I coefficient (Sakizadeh 2019). 94 

The complete list of analysed specimens, hemipenis and skulls are in Appendix 1. 95 

 96 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0169772218302535?casa_token=qMpOXwXCeA4AAAAA:CcLfDq-DbWxPNwZOnSfmTna_CVfI1szIsVWUO-FPr1ykWU0bJDtt8-1yM2spcRqR4jjl8PPN1Q#!
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 97 

Results 98 

We analysed a sample of 96 specimens of Helicops hagmanni (53 females and 43 99 

males), allowing us to describe its morphological variation throughout its distribution. We 100 

present below an emended diagnosis, redescription of the hemipenis, description of the 101 

skull, a comparison with other Amazonian Helicops, and the geographical variation 102 

found in some external characters.  103 

 104 

Helicops hagmanni Roux 1910 105 

Holotype. Adult male (NMBA 6281) collected in the vicinity of Santarém, North of Brazil 106 

(Pará state) by Dr. G. Hagmann (Roux, 1910) (Figure 1).  107 

 108 

Emended diagnosis Helicops hagmanni is distinguished from all congeners by the 109 

combination of the following characters: (1) 23–29 scale rows at midbody; (2) weakly 110 

keeled dorsal scales on the first third of the body, moderated keeled scales at the 111 

midbody and strongly keeled scales on the last third of the body, including the tail; (3) 112 

118–138 ventral scales in females and 122–135 ventral scales in males; (4) a relatively 113 

short tail for Helicops, with 46–57 subcaudals in females and 54–67 subcaudals in 114 

males; (5) cloacal plate always divided; (6) posterior pair of chinshields separated by 115 

small intergenial scales; (7) dorsum with two rows of paravertebral spots and two rows 116 

of paraventral blotches; (8) 25–39 paravertebral spots in females and 24–37 in males; 117 

(9) back of the head with spear mark; (10) whiteish venter with brownish irregular bands.  118 

 119 

Intraspecific variation of meristic, morphometric and color in preservative 120 

characters (Figure 2, ABCD) 121 

Helicops hagmanni may have anterior rows of scales as 27 (n=40), 23 (n=25), 25 122 

(n=19), 24 (n=4), 26 (n=3); 29 (n=2), 21 (n=1), and 28 (n=1); rows of scales at midbody 123 

as 27, (n=47), 25 (n=29), 23 (n=13), 29 (n=6), and 24 (n=1), posterior scales rows as 21 124 

(n=54), 23 (n=36), 22 (n=2), 25 (n=1), 20 (n=1), and 19 (n=1); single preocular (n = 96), 125 

rarely just one side of the head can be two i.e., asymmetric specimens (n=5); two 126 

postoculars (n=65), sometimes one (n=17), or divided in just one side of the head 127 

(n=14); temporal formula usually 2+3 (n= 56), 1+2 (n=24), and rarely 2+2 (n=7), 2+4 128 
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(n=5) or 1/2 in asymmetric specimens (n=4); supralabials usually eight (n =88), rarely 129 

seven (n =2), 8/7 (n=3), and 8/9 (n=1); fourth supralabial usually contacting orbit (n =95), 130 

fifth at left side of an asymmetrical specimen (n=1); two pairs of chinshields, the 131 

posterior pair separated by intergenial scales (n=96); infralabials usually 11 (n=68), 10 132 

(n=12), 12 (n=5) and rarely 9 (n=1) or 11/12, 12/11 in asymmetrical specimens (n=4); 133 

first to fifth infralabials contacting anterior pair of chinshields (n=81), rarely first to sixth 134 

(n=5), first to fourth (n=1) or asymmetrical specimens with 4/5 (n=7), 5/6 (n=2); sixth to 135 

seventh infralabials contacting posterior pair of chinshields (n= 69), rarely just sixth 136 

(n=18), fifth to sixth (n=7) or just fifth (n=2); 118–138 ventral scales in females (n=53), 137 

and 122–135 ventral scales in males (n=43); 46–57 subcaudals in females (n=39), and 138 

54–67 subcaudals in males (n=34); cloacal plate always divided (n=96); subcaudals 139 

plates divided throughout the tail (n=96); Largest specimen is a female with 1,070 mm in 140 

total length (SVL 850 mm, tail length 220 mm) (MPEG 13350), and the largest male with 141 

840 mm in total length (SVL 660 mm, tail length 180 mm) (MUZUSP 18869); smallest 142 

juvenile specimen is a female with 153 mm in total length (SVL 130 mm, tail length 23 143 

mm) (INPA 15951), and the smallest male with 200 mm in total length (SVL 150 mm, tail 144 

length 50 mm) (MPEG 22637); eye usually a half its distance to rostral scale (49.1±8.23 145 

n=96); internasal triangular in shape touching the rostral (n=94), rarely separated by 146 

nasals (n=2); loreal as longer as wider (n=96); nasals semi-divided (n=96); dorsum and 147 

tail covered by two paravertebral rows of circular spots (n=96); first paraventral spots 148 

with a white border (=39); two rows of paraventral spots that can join in the ventral band 149 

at the last third of the body (n=40), in the middle of the body (n=24) (in the first two 150 

cases the first ones have a white border); or two rows of paraventral blotches that join 151 

the ventral bands from the first third of the body (n=26) (Figure 3); paravertebral spots 152 

2–4 scales long (n=96), in 25–39 spots belong the dorsum in females and 24–37 in 153 

males; dorsum of the head covered by a spear-shaped pattern that starts in the 154 

supraoculars and frontal scales and extending to the occipitals (n=96); supralabials and 155 

infralabials brownish with darker spots in the sutures (n=96), with some speckled white 156 

pigments in all scales; whitish venter covered by irregular brownish bands (n=96) that 157 

join with paraventral blotches (as appointed above) (n=96); brownish gular region ending 158 

before the beginning of the ventral scales (n=96). 159 
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  160 

Figure 1. Dorsal and ventral views of Helicops hagmanni holotype - NMBA 6281 
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     161 

A 
 

B 

D C 

Figure 2. Morphological variation of Helicops hagmanni. A – B dorsal and ventral view of the 

specimen MPEG 6891 (east pattern); C– D dorsal and ventral view of the specimen INPA 2174 

(west pattern).  
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 162 

Hemipenis (n=7) 163 

The hemipenis is strongly elongated, bilobed, calyculated and semicapitated (Figs. 164 

4, 5 and 6); the body of the hemipenis is covered by spines on sulcate and asulcate 165 

faces, with enlarged spines in the lateral faces; the lobes are a third to one half of the 166 

body, surrounded by 4–7 rows of small spicules; the sulcate surface show spines that 167 

get larger from the base of the organ to near the base of the lobe (i.e., before capitation); 168 

intrasulcar region with small spicules that beginning in the second third of the organ; 169 

sulcus spermaticus bifurcates at the first third of hemipenial body; each side of the 170 

sulcus runs parallel to the middle of the organ, where they run to lateral top of each lobe; 171 

2–3 rows of deep calyces formed around the apex (Fig. 6A), between the rows of 172 

spicules; in some regions, the walls of the calyces may decrease (Fig. 4A); the asulcate 173 

surface has the medial region full of spicules, which become less evident at the base of 174 

the lobes and then again evident at the apex of the lobes (Fig. 6B).  175 

 176 

A 

B 

HEAD TAIL 

Figure 3. Lateral view of paraventral spots of Helicops hagmanni. A - separate from the ventral 

bands; B – joined to the ventral bands.  
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  177 

Figure 4. Asulcate, sulcate and lateral faces, respectively, of the right hemipenis of 

specimen MPEG 6811. 

Figure 5. Asulcate, sulcate and lateral faces, respectively, of the right hemipenis of 

specimen INPA 2174. 
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 179 

 180 

 181 

 182 

 183 

 184 

 185 

 186 

 187 

 188 

 189 

 190 

 191 

 192 

 193 

 194 

Skull morphology (n= 8) 195 

(Figure 7) 196 

Premaxilla has a triangular shape showing two transverse processes laterally 197 

expanded, and one dorsally expanded at the base, between the vomer anterior 198 

projections; premaxilla has two sagittal projections near the beginning of the vomer; 199 

nasal dorsally triangular with two ventral projections, anterior and posterior (=caudal), 200 

the latter below the frontal, following and between vomer projections; vomer is triangular 201 

on the ventral view, with the anterior part wider and the posterior part elongated; the 202 

septomaxilla and vomer are tightly integrated; the septomaxilla has two processes; the 203 

first one is dorsally closer to the nasal side, whereas the second is ventrally almost 204 

below the frontal; frontal is square in dorsal view, the anterior region touching the 205 

B 
A B 

Figure 6. Lobe lateral view of the right hemipenis of specimen MPEG 4662 showing 

parallel rows of deep calyces (A) and decrease in spicule size followed by increase in 

apex (B). 
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prefrontals on the sides of the edges band and the entire posterior border in contact with 206 

the parietal; parietal has a triangular dorsal transverse ridge, and the front part of the 207 

bone wraps the orbits and touches half of the postorbitals on each side, which has a 208 

rounded bottom medially touching the supraoccipital; in lateral view parietal bone is also 209 

rounded; postorbital is arched with the upper half touching the parietal; the prefrontal is 210 

arched; prootics are irregular, with three foramina in lateral view; in ventral view, prootics 211 

show the anterior half covered by the basisphenoid plate and the posterior half is hidden 212 

by the basioccipital plate; supraoccipital touches the parietal end with a sagittal crest 213 

and a circular transverse crest; supratemporal elongated, touching the square bone at 214 

the height of the first vertebra (Atlas) and fitting into the top of the prootics and posterior 215 

border of the parietal; exocipital irregular with two foramens, the anterior being 216 

demarcated by the contact with the prootic; exocipital touching the supraoccipital 217 

dorsally, laterally the prootic and ventrally the basioccipital; quadrate broad and 218 

dorsoventrally flattened; maxilla laterally arched an inward triangular projection below 219 

the prefrontal, with 17 teeths; ectopterygoid convex and ventrally flattened, attached by 220 

its widest portion to the maxilla at the height of the last teeth and attached to the medial 221 

portion of the pterygoid; palatine with two rows of teeth and two lateralized projections; 222 

dentary elongated, reaching halfway through the compound bone, with a curvature 223 

towards the inside of the skull; splenial connected to dentary frontally and to angular 224 

caudally; angular bone is reduced in a triangular shape in lateral view and is connected 225 

to the compound bone, which is long and has a dorsal crest.  226 

 227 
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  228 

Figure 7. Dorsal (A), ventral (B) and lateral (C) view of the skull of FMT 2314. Dorsal (D), 

ventral (E) and lateral (F) view of the skull of MPEG 4662. 
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Comparisons with other Amazonian species  229 

Helicops hagmanni is sympatric with the other ten species of Helicops. The 230 

dorsum pattern covered by circular spots of H. hagmanni allows its distinction of H. 231 

angulatus and H. apiaka (both saddle dorsal pattern), H. tapajonicus (uniform dorsal 232 

pattern) and H. trivitattus (stripped dorsal pattern). Among the Helicops showing spotted 233 

pattern, H. hagmanni differs from H. acangussu and H. leopardinus by the higher 234 

number of dorsal scales in midbody (>23 in H. hagmanni, 19–21 in H. acangussu and 19 235 

in H. leopardinus) and by the presence of intergenial scales (absent in H. leopardinus); 236 

from H. polylepis differs by the ventral pattern (whitish with dark bands in H. hagmanni 237 

and completely blackened with white pigments in H. polylepis) (Citeli, unpublished data); 238 

from H. pastazae, H. petersi and H. yacu by the lower number of subcaudals (♀♀ 46–239 

57, ♂♂ 54–67 in H. hagmanni, ♀♀ 67–73, ♂♂ 85–91 in H. petersi, ♀♀ 72–97, ♂♂ 93–240 

117 in H. pastazae, ♀♀ 85–96 in H. yacu) (Rossman 1976; Rossman and Dixon, 1975, 241 

Citeli, unpublished data).  242 

 243 

Distribution: Helicops hagmanni is widely distributed along the Amazon basin, including 244 

Brazil, Colombia, Venezuela (Paolilo, 1986) and probably Ecuador and Peru.  245 

 246 

Geographic variation of meristic characters 247 

Four characters showed spatial auto-correlation along the geographic distribution 248 

of Helicops hagmanni (p <0,05): number of dorsal scales rows at midbody, Moran I = 249 

0,518 (Fig. 8A), number of ventral scales, Moran I = 0,200 (Fig. 8B), number of dorsal 250 

spots  Moran I = 0,330 (Fig. 9A), junction region of the paraventral spot and ventral band 251 

Moran I = 0,221 (Fig. 9B ) All characters showed a decrease in values from east to west 252 

along the Amazon basin. 253 

The number of subcaudal scales (Fig. 10) was not spatially autocorrelated 254 

(p = 0,332).  255 

  256 
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 258 

  259 

Figure 8. Spatial variation patterns in number of dorsal scales (A) and 
ventral scales (B) in H. hagmanni.  
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  260 

Figure 9. Spatial variation patterns in number of paravertebral spots 
(A) and type of paraventbral spots (joined or separate from the 
ventral bands) (B). 
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  261 

Figure 10. Spatial variation patterns in number of subcaudal scales 

in H. hagmanni.  
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Discussion 262 

Until now, the morphology of Helicops hagmanni has not been studied in detail, 263 

and our results clarify the identity of this taxon. Previous authors addressed a putative 264 

taxonomic imprecision of H. hagmanni throughout its distribution. Rossman (1975) 265 

pointed out that more individuals from the lower Amazon basin (toward the headwater) 266 

would be analysed to detect if there was a decrease in dorsal scales or if the holotype 267 

was aberrant (=27 or 29 dorsal scales). Also, according to Rossman (1975), specimens 268 

from the upper Rio Negro should be analysed to confirm a putative "subspecies", since 269 

the color pattern of the individuals analysed by Rossman and by Hoge et al., (1964; 270 

1972) were not consistent with the holotype pattern. Schöneberg and Köhler (2021), in 271 

their review of Helicops spp. distribution, present the dorsal scales at the midbody of H. 272 

hagmanni between 21–27, but it is not clear where this information was taken from, i.e., 273 

analysed specimens or from the literature. Moraes-da-Silva (2022) suggested that 274 

populations from the state of Acre, northern Brazil, named as H. hagmanni, should be 275 

analysed by the general pattern shown by specimens in this region. We did not find any 276 

specimen of Helicops hagmanni with lower number of dorsal scales at midbody (<23) in 277 

the analysed sample. On the other hand, we confirmed that individuals from upper Rio 278 

Negro and from lower Amazon River have a lower number of dorsal spots, of dorsal 279 

scales rows at midbody, ventral scales and variation in color pattern.  280 

Intraspecific variations in morphological traits of terrestrial vertebrates are 281 

commonly observed as a response to natural selection and adaptations (Litzugs et al., 282 

2004; Gardner et al., 2009). On the other hand, clinal variation in Amazonian groups 283 

may result from physical and climatic factors, such as rainfall, temperature, and isolation 284 

related to the width of river channels (Haffer 2008; Dickens 2021). Although we identified 285 

longitudinal variation in meristic characters, it can be an effect of individual’s body size, 286 

affecting the counting of ventral scales and of dorsal spots. The western specimens can 287 

be smaller in response to selective pressures (e.g., competition, predation, prey 288 

selection) since this is also the most diverse region of the Amazon of fishes (Oberdorff et 289 

al., 2019; Duponchelle et al., 2021), a relevant prey category for these snakes. Dorsal 290 

scales, in this case, may be related to the thickness of the body. All these characteristics 291 

are changing in association with the ventral coloration pattern, which may be indicative 292 

of ecological predation pressure or niche differentiation for hunting. The western region 293 
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of the distribution of Helicops hagmanni has the greatest diversity of the genus, with 294 

several species occurring in sympatry (Nogueira et al., 2019). 295 

The absence of spatial correlation in the number of subcaudals scales may be 296 

explained by sexual pressure acting along all the species distribution, as Helicops spp. 297 

males have larger tails (Citeli et al., 2021). In addition, none of these explanations 298 

prevents our sample may be two evolutionary units in the process of speciation without a 299 

clear geographical barrier (Haffer 2008). Molecular samples along its distribution may 300 

help to clarify these hypotheses, including a finding whether these phenotypic traits are 301 

indeed adaptive (e.g., Stillwell 2010). 302 

However, externally, Helicops hagmanni is similar to the other species of Helicops 303 

related to He. polylepis, with circular dorsal spots and high number of dorsal scales 304 

(>23). According to the morphological phylogeny proposed by Nunes (2006), H. 305 

hagmanni is a sister group of H. trivitattus based on 12 osteological synapomorphies. H. 306 

trivitattus has a stripped dorsal pattern. On the other hand, in the phylogenetic 307 

hypothesis proposed by Moraes-da-Silva (2021), H. hagmanni appears as a sister group 308 

of the clade formed by H. angulatus and H. gomesi, which have 19 dorsal scales and a 309 

banded dorsal pattern. It seems clear that H. hagmanni is one of the most polymorphic 310 

species of the genera, and its phylogenetic positioning and divergence time must be 311 

further investigated. Despite the high polymorphism found along the species distribution, 312 

our findings allowed the unequivocal identification of Helicops hagmanni between 313 

spotted-dorsal Helicops group and other Helicops species. 314 

 315 

https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Stillwell%2C+R+Craig
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APPENDIX I. Specimens examined  

Institution Abbreviation 

(follows Sabaj 2020)

Voucher 

Number
Locality  Municipality

Departament or 

State
Country Lat (°N) Long (°W)

IBSP 87354 Novo Airão Amazonas Brazil -2.253481 -62.650962

IBSP 80594 Novo Airão Amazonas Brazil -2.645359 -60.936421

CEPB 980 Porto Velho Rondônia Brazil -8.763554 -63.897168

IBSP 87356 Novo Airão Amazonas Brazil -2.253481 -62.650962

MPEG 10485 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10484 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10487 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10627 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10497 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10498 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10486 São Pedro Capitão Poço Pará Brazil -1.7480556 -47.2177778

MPEG 10908 Belém Pará Brazil -1.4558333 -48.5044444

MPEG 605 Belém Pará Brazil -1.4511111 -50.1333333

MPEG 26056 UHE, Usina de Jirau  Porto Velho Rondônia Brazil -9.270688 -64.627871

MPEG 4784 Trombetina Santarém Novo Pará Brazil -0.9794444 -47.2386111

MPEG 7059 Trombetina Santarém Novo Pará Brazil -0.9794444 -47.2386111

MPEG 3462 Trombetina Santarém Novo Pará Brazil -0.9794444 -47.2386111

MPEG 7053 Trombetina Santarém Novo Pará Brazil -0.9794444 -47.2386111

MPEG 7060 Trombetina Santarém Novo Pará Brazil -0.9794444 -47.2386111

MPEG 21017 São Miguel do Guamá Pará Brazil -3.247031 -47.751501

MPEG 7020 Puraquequara  Orém Pará Brazil -1.3555556 -47.2522222

MPEG 4997 Puraquequara  Orém Pará Brazil -1.3555556 -47.2522222

MPEG 7024 Puraquequara  Orém Pará Brazil -1.3555556 -47.2522222

MPEG 7008 Puraquequara  Orém Pará Brazil -1.3555556 -47.2522222

MPEG 4221 Puraquequara  Orém Pará Brazil -1.3555556 -47.2522222

MPEG 19511 Parque Estadual de Guajará Mirim Rondônia Brazil -10.539876 -64.48024

MPEG 20655 Barcarena Pará Brazil -1.517244 -48.629695

MPEG 18791 Lago do Jacundá, Alter do Chão Santarém Pará Brazil -2.504701 -54.954258

MPEG 24253 São João de Pirabas Pará Brazil -0.777833 -47.187476

MPEG 22488 Mutum, Barroso Juruti Pará Brazil -1.623025 -56.193987

MPEG 22637 Mutum, Barroso Juruti Pará Brazil -2.4619444 -60.061111

MPEG 23247 Mutum, Barroso Juruti Pará Brazil -2.4619444 -60.061111

MPEG 25325 Ilha de Marajó Pará Brazil -0.152834 -50.390165

MPEG 21535 Benevides Pará Brazil -1.349056 -48.218035

MPEG 4889 Marauá Curuçá Pará Brazil -0.7802778 -47.8488889

MPEG 4893 Marauá Curuçá Pará Brazil -0.7802778 -47.8488889

MPEG 8874 Curupati Viseu Pará Brazil -1.418283 -46.467644

MPEG 11466
Rio Gurupi, Colônia Nova, próximo do rio, BR-

316
Viseu Pará Brazil -1.8088889 -46.4038889

MPEG 22403 Floresta Nacional de Caxinauã Melgaço Pará Brazil -1.797143 -51.444214

MPEG 20301 Floresta Nacional de Caxinauã Melgaço Pará Brazil -1.797143 -51.444214

MPEG 6972 Santo Antônio do Tauá Pará Brazil -1.1802778 -48.1291667

MPEG 1138 Santo Antônio do Tauá Pará Brazil -0.8013889 -49.7819444

MPEG 15515 Ipitinga. Estrada Mojú-Acará Acará Pará Brazil -1.956845 -48.211723

MPEG 12614 Ipitinga, Estrada Mojú-Acará Acará Pará Brazil -2.425162 -48.15407

MPEG 12614 Ipitinga, Estrada Mojú-Acará Acará Pará Brazil -2.425162 -48.15407

MPEG 13350 Ipitinga, Estrada Mojú-Acará Acará Pará Brazil -2.425162 -48.15407

MPEG 672 Peixe-Boi Pará Brazil -0.4730556 -47.3619444

MPEG 1820 Peixe-Boi Pará Brazil -0.4730556 -47.3619444

MPEG 18438 Peixe-Boi Pará Brazil -1.084243 -47.314769

MPEG 675 Peixe-Boi Pará Brazil -0.4730556 -47.3619444

MPEG 10763 Augusto Corrêa Pará Brazil -1.0397222 -46.5472222

MPEG 6501 Augusto Corrêa Pará Brazil -1.0397222 -46.5472222

MPEG 9098 Augusto Corrêa Pará Brazil -1.0397222 -46.5472222

MPEG 9916 Augusto Corrêa Pará Brazil -1.0397222 -46.5472222

MPEG 11635 Augusto Corrêa Pará Brazil -1.0397222 -46.5472222

MPEG 19312
Comunidade Laranjeira. Igarapé Laranjal. 

Baía de Caxiuanã.
Melgaço Pará Brazil -1.948769 -51.39345

MPEG 8525 Santa Rosa, Estrada de Vigia Vigia Pará Brazil -0.9555556 -48.0861111

MPEG 6815 Santa Rosa, Estrada de Vigia Vigia Pará Brazil -0.9555556 -48.0861111

MPEG 8533 Santa Rosa, Estrada de Vigia Vigia Pará Brazil -0.9555556 -48.0861111

MPEG 4013 Santa Rosa, Estrada de Vigia Vigia Pará Brazil -0.9555556 -48.0861111

MPEG 4625 Santa Rosa, Estrada de Vigia Vigia Pará Brazil -0.9555556 -48.0861111

MPEG 5923 Boa Vista, Apeú Castanhal Pará Brazil -1.4891667 -47.9863889

MPEG 1998 Boa Vista, Apeú Castanhal Pará Brazil -1.4891667 -47.9863889

MPEG 1999 Boa Vista, Apeú Castanhal Pará Brazil -1.4891667 -47.9863889

MPEG 2682 Boa Vista, Apeú Castanhal Pará Brazil -1.4891667 -47.9863889

MPEG 541 Boa Vista, Apeú Castanhal Pará Brazil -1.3013889 -47.9847222

MPEG 4111 km 23 da estrada de Maracanã Maracanã Pará Brazil -1.1044444 -47.5119444

MPEG 4857 km 23 da estrada de Maracanã Maracanã Pará Brazil -1.1044444 -47.5119444

MPEG 17300 Sítio Bela Vista. PA-222. Dom Eliseu Pará Brazil -4.319125 -47.545248

MPEG 13379 Sítio Bela Vista. PA-222. Dom Eliseu Pará Brazil -4.319125 -47.545248

MPEG 5259
km 220 da BR-316, antigo km 74 (contagem 

de Capanema)
Viseu Pará Brazil -1.7691667 -46.6130556
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 APPENDIX I. Specimens examined 

 

  

Institution Abbreviation 

(follows Sabaj 2020)

Voucher 

Number
Locality  Municipality

Departament or 

State
Country Lat (°N) Long (°W)

MZUSP 11716 Rio Maracá (boca Igarapé, Camaipi) Amapá Brazil -0.037268 -51.35948

MZUSP 18869 UHE Jirau, Margem direita do Rio Madeira Porto Velho Rondônia Brazil -9.283356 -64.63839

MZUSP 7615 Reseva INPA - WWF 6 Amazonas Brazil -3.097647 -59.968532

MZUSP 5092 Itapiranga Amazonas Brazil -2.749031 -58.02779

MNRJ 1560 Borba Amazonas Brazil -4.394161 -59.593438

MNRJ 16833
Platô Aviso, Flona Sacará-Taquera, Porto 

Trombetas
Oriximiná Pará Brazil -1.467137 -56.379362

MNRJ 10127
Ucuqui, Igarapé Javari, margem direita  do 

Rio Acará,  afluente do Rio Negro
Barcelos Amazonas Brazil -0.499677 -62.899579

ICN-R 7995 Laguna Lombriz Puerto Inírida Guainía Colombia 3.869689 -67.924183

ICN-R 8235 Caparú, alrededores del lago Taraira Taraira Vaupés Colombia -1.122965 -69.529989

IAvH 1881 Caserio de Timbó Vaupés Colombia 0.910989 -70.063061

IAvH 3215
Estación Caparú, Lago Taraira, orilla norte 

Río Apaporis
Vaupés Colombia -1.126588 -69.529974

IAvH 6945

Reserva Nacional Natural Nukak, 

Tomachipán, Cerro Cocui, Antiguo caserio 

Puinawai

San José del Guaviare Guaviare Colombia 2.176111 -71.181944

ICN-R 10741
Parque Nacional Natural Serranía de 

Chiribiquete
Solano Caquetá Colombia 0.741983 -72.737346

MLS 778 Caseiro Venencia Caqueta Colombia 1.568022 -75.529959

INPA 15951 Rio Juruá Juruá Amazonas Brazil -6.58783 -69.433616

INPA 2174
Reserva do 41, BR 174, km 41, Programa de 

Diversidade de Dinâmicas Florestais
Amazonas Brazil -2.615499 -60.163552

INPA 28824
Parna Nascentes do Lago Jari, Igarapé do 

Sabá
Amazonas Brazil -5.795098 -62.627806

INPA 20152 Reserva Ducke, Ripária 020 Manaus Amazonas Brazil -2.964363 -59.92261

INPA 14686 Rio Juami Amazonas Brazil -2.22868 -68.357007

INPA 39224 JAÚ - IG 31 Amazonas Brazil -2.313048 -62.630086

FMT 1225 INPA Manaus Amazonas Brazil -3.095391 -59.989476

FMT 1716 Amazonas (?) Brazil na na

FMT 2791 BR AM Manaus AM 010 Ramal de Areia Manaus Amazonas Brazil -3.045852 -60.025428

FMT 538 Amazonas (?) Brazil na na 

FMT 2314 BR AM Manaus Florestal II, Cidade Nova Manaus Amazonas Brazil -3.036268 -59.985483

FMT 1849 Reserva Ducke Manaus Amazonas Brazil -2.964363 -59.92261

SINCHI-R 2654 Comunidad de Buenos Aires Pacoa Vaupés Colombia 0.053907 -71.222667

SINCHI-R 2704 Comunidad de Buenos Aires Pacoa Vaupés Colombia 0.053907 -71.222667

SINCHI-R 2652 Comunidad de Buenos Aires Pacoa Vaupés Colombia 0.053907 -71.222667

SINCHI-R 1044 La Pedrera Amazonas Brazil -1.322004 -69.578386

SINCHI-R 1047 Leticia Amazonas Brazil -4.20311 -69.9359

SINCHI-R 1046 Araracuara, Isla de Los Monos Solano Caquetá Colombia -0.635734 -72.250341

SINCHI-R 1667 Los Lagos Leticia Amazonas Brazil -4.20311 -69.9359

SINCHI-R 1043 La Chorrera Amazonas Brazil -1.443383 -72.788945

SINCHI-R 1042 Los Lagos Leticia Amazonas Brazil -4.20311 -69.9359

SINCHI-R 1045 La Pedrera Amazonas Brazil -1.322004 -69.578386

SINCHI-R 1041 Araracuara Solano Caquetá Colombia -0.635734 -72.250341

SINCHI-R 2707 Cerca a cerro Campana Miraflores Guaviare Colombia 1.337454 -71.950914

SINCHI-R 3100 Tarapacá Amazonas Brazil -2.891841 -69.741923

SINCHI-R 2668 Comunidad de Buenos Aires Pacoa Vaupés Colombia 0.053907 -71.222667

SINCHI-R 811 Taraira Vaupés Colombia 0.564349 -69.633795
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Capítulo III 
 

A new oviparous species of Helicops Wagler, 1828 

(Serpentes, Xenodontinae) from Brazilian Amazonia 

with reflections on the evolution of viviparity among 

hydropsine watersnakes 

Artigo publicado na revista Zoologischer Anzeiger  

(texto completo no apêndice II) 

  

Prancha do holótipo de Helicops acangussu (UFRO-R 2748).  
Imagem extraída de Moraes-da-Silva et al. (2022). 
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Helicops acangussu 
Fotografia: Dario Alarcón 
 Letícia, Colômbia, 2021 

  

Capítulo IV 
 
 
  

 
New data on the taxonomy of Helicops acangussu 

Moraes-da-Silva, Walterman, Citeli, Nunes & 

Curcio 2021 and a key to the amazonian Helicops 

Wagler, 1828 species 
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(manuscrito que será submetido à revista Zootaxa) 

New data on the taxonomy of Helicops acangussu Moraes-

da-Silva, Walterman, Citeli, Nunes & Curcio 2021 and a key 

to the amazonian Helicops species  

Nathalie Citeli1,2, Julia Klaczko2, José Rancés3, Alessandra Silveira4 and 

Reuber A. Brandão1 

 

1- Laboratório de Fauna e Unidades de Conservação, Universidade de Brasília, Brasília, 

Distrito Federal, 70910-900, Brazil. 

2- Laboratório de Anatomia Comparada dos Vertebrados, Universidade de Brasília, 

Brasília, Distrito Federal, 70910-900, Brazil. 

3- Colección Herpetológica, Instituto Amazónico de Investigaciones Científicas SINCHI, 

Letícia, Amazonas, 110311, Colombia. 

4- Laboratório de Instrumentação Nuclear (LIN), Universidade Federal do Rio de Janeiro, 

Ilha do Fundão, 21910240, Rio de Janeiro, Brazil. 
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Resumo 

Helicops acangussu foi descrita com base em 27 exemplares identificados como Helicops 

hagmanni depositados em duas coleções herpetológicas brasileiras. Todos os espécimes 

provinham da margem esquerda do Rio Madeira, no estado de Rondônia, Brasil. Durante 

visitas em coleções sul-americanas encontramos novos 33 exemplares provenientes de 

regiões a cerca de 1000 km de distância da localidade-tipo, nos municípios de Letícia na 

Colômbia e Presidente Prudente, Amazonas, Brasil. O exame detalhado do material nos 

permitiu descrever a osteologia craniana, ampliação da variação morfológica externa de 

caracteres merísticos e biométricos, bem como a complementação da descrição do 

hemipenis, com a análise de três hemipenis das novas populações. Helicops acangussu é 

uma espécie de taxonomia sólida, que apresenta variação intraespecífica na morfologia do 

hemipenis e ampla distribuição na Amazônia. Também fornecemos uma chave de 

identificação das espécies de Helicops amazônicas.  

 

Palavras-chave: cobra-d’água, variação do hemipenis, variação intraespecífica, osteologia. 

 
Abstract 

 
Helicops acangussu was described based on 27 specimens deposited in two Brazilian 

herpetological collections identified as Helicops hagmanni. All specimens came from the 

left bank of the Madeira River, state of Rondônia, Brazil. During visits in South American 

collections, we found 33 new specimens from regions about 1000 km away from the type 

locality, in the municipalities of Letícia in Colombia and Presidente Prudente, Amazonas, 

Brazil. The detailed examination of the material allowed us to describe the cranial 

osteology, expansion of the external morphological variation of meristic and biometric 

characters, as well as the complementation of the description of the hemipenis, with the 

analysis of three organs from the new populations. Helicops acangussu is a species with a 

solid taxonomy, which presents intraspecific variation in hemipenis morphology and a wide 

distribution in the Amazon. We also provide an identification key for the Amazonian 

Helicops species. 

 

Keywords: watersnake, hemipenis variation, intraspecific variation, osteology. 
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Introduction 1 

Helicops is a neotropical genus of aquatic snakes with 21 species distributed only in the 2 

South America (Nogueira et al., 2019; Moraes-da-Silva et al., 2019; 2021; 2022). The last 3 

ten years have been prolifically positive to knowledge about this genus by the significant 4 

expansion of data on morphology (Citeli et al., 2021; Garcia-Cobos, 2021), reproduction 5 

(Braz et al., 2016; Garcia-Cobos, 2020), and taxonomy (Kawashita-Ribeiro et al., 2013; 6 

Costa et al., 2016; Moraes-da-Silva et al. 2019; 2021; 2022).  7 

The most recent species described from the genus is Helicops acangussu done by 8 

Moraes-da-Silva et al. (2022), based on 27 specimens from the left bank of the upper 9 

Madeira River in Rondônia state, Brazil. The individuals of the novel taxon were collected 10 

at a wildlife rescue operation associated with the Santo Antônio Dam. The authors 11 

founded 27 specimens from the new species, previously identified as H. hagmanni Roux 12 

1910 in two Brazilian herpetological collections at Museu Paraense "Emilio Goeldi" 13 

(MPEG) and Universidade Federal de Rondônia (UFRO-H) (Moraes-da-Silva et al., 14 

2022). 15 

Helicops acangussu was tentatively allocated to the group composed by Helicops species 16 

bearing dorsal spotted-patterned (Moraes-da-Silva et al., 2022), being grouped with of 17 

Helicops hagmanni, Helicops leopardinus (Schlegel, 1837), Helicops pastazae (Schlegel, 18 

1834), Helicops petersi Rossman, 1976, Helicops polylepis Günther, 1861, Helicops yacu 19 

Rossman & Dixon, 1975 (all amazonian species), and Helicops danieli Amaral, 1937 20 

(restricted to the Colombian transandine region, Rossman 2002; Citeli et al. 2022). 21 

However, H. acangussu can be distinguished from these species mainly by (i) the number 22 

of midbody dorsal scales (19 in H. acangussu and 23–29 in H. hagmanni, 21–25 in H. 23 

pastazae, 21–23 in H. petersi, 23–25 in H. polylepis and 25–27 in H. yacu); and (ii), the 24 

presence of intergenial scales (absent in H. danieli and H. leopardinus). In addition, 25 

Helicops acangussu can be diagnosticated by the following combination of characters: 26 

ventral scales 121–128 in males and 124–129 in females; lowest counts of subcaudals, 27 

52–67 in males and 40–43 in females; 35–47 dorsal spots in males, and 36–42 in 28 

females; a roughly triangular light snout spot; dorsum greenish-grey, with five rows of 29 

black rounded spots; venter background yellowish cream, with asymmetrical black 30 

squared blotches; and hemipenis semicapitated with lobes asymmetrical (Moraes-da-31 

Silva et al., 2022). 32 
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During visits in South American herpetological collections to study Amazonian Helicops 33 

spp., we found 33 new specimens of H. acangussu from three new locations far from the 34 

originally proposed distribution for the species. After carefully analyzing the available 35 

sample of the species, we aim to expand the knowledge on (i) H. acangussu distribution, 36 

(ii) external morphological variation, (iii) description of skull osteology, and (iv) new data 37 

on the hemipenis morphology, complementing the preliminar description made by 38 

Moraes-da-Silva et al. (2022). Finally, to support the taxonomic identity of H. acangussu 39 

and the identification of other Amazonian species of the genus, we provide a key for the 40 

Amazonian Helicops spp. 41 

 42 

Material and Methods 43 

Sampling, scalation and morphometric data: We examined 33 specimens of H. 44 

acangussu (23 females and 10 males) housed at Instituto Nacional de Pesquisas da 45 

Amazônia (INPA-H), Manaus, Brazil; Instituto Amazônico de Investigaciones Científicas 46 

(SINCHI-R), Leticia, Amazonas, Colombia; and Museu Paraense ‘‘Emilio Goeldi’’ 47 

(MEPG), Belém, Brasil. Institutional abbreviations follow Sabaj (2020), for the complete 48 

list of specimens see APPENDIX I. We followed Dowling (1951) and Moraes-da-Silva et 49 

al. (2019; 2021) for scale counts, Citeli et al. (2021) and Moraes-da-Silva et al. (2019; 50 

2021) for body and head traits measurements, and Moraes-da-Silva et al. (2022) for 51 

dorsal spots on dorsum counts. All measurements were taken using a digital caliper to 52 

the nearest 0.01 mm, except for SVL and TL measurements, where we used a flexible 53 

ruler. The sex of individuals with no everted hemipenis was identified through an incision 54 

at the base of the tail to detect the presence of hemipenes and retractor muscles. 55 

 56 

Hemipenial and skull morphology: 57 

The new data on the hemipenial morphology of H. acangussu was taken from three 58 

preserved specimens (SINCHI 01025, SINCHI 01026, and INPA 31415). We extracted, 59 

everted, and prepared the hemipenis following Pesantes (1994) and Zaher and Prudente 60 

(2003). We filled the fully everted hemipenis with petroleum jelly to visualize the 61 

ornamentation structures. Afterwards, we photographed and measured the organs using 62 

the ImageJ software version 1.8.0 (Rasband 2016). We followed the terminology by 63 

Zaher (1999) for hemipenis structures description. 64 



69  

We acquired the osteological characteristics of skulls from imagens provided by high-65 

resolution micro-computed tomography (μCT) Bruker Skyscan 1273 at Instituto Alberto 66 

Luiz Coimbra de Pós-graduação e Pesquisa de Engenharia (COPPE), Laboratório de 67 

Instrumentação Nuclear, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro. The 68 

imagens of two skulls (INPA 31415 and MPEG 25586) were visualized in CTVox for 69 

Windows 64bit version 2.6 (Bruker, μCT), and plates were made using GIMP 2.10 (Gimp, 70 

2019). The osteological nomenclature follows Romer (1956). 71 

 72 

Distribution maps  73 

We acquired the geographic coordinates from Google Earth based on the locations 74 

informed by the collections at the municipal level. We used the software Quantum GIS 75 

3.16 (QGIS) to produce the map using SIRGAS 2000. To identify which hydrographic 76 

basins were present in the species distribution, we used the shape of the South American 77 

basins available at HydroBASINS (Lehner & Gill 2013). 78 

 79 

Development of species key 80 

We followed Nogueira et al. (2019), Rossman (1976), and Moraes da Silva (2022) to 81 

identify which species of Helicops occur in the Amazon biome. To produce the taxonomic 82 

key we used morphological characteristics, especially diagnostic traits, available at 83 

species descriptions and taxonomic reviews, as Kawashita-Ribeiro et al. (2013) and 84 

Murphy et al. (2020) for Helicops angulatus (Linnaeus, 1758) and Helicops apiaka 85 

Kawashita-Ribeiro, Ávila & Morais, 2013; Rossman (1975) and Citeli (unpublished data) 86 

for H. hagmanni; Moraes-da-Silva et al. (2021, 2022) for H. leopardinus; Rossman 87 

(1976), Gunther (1861) Shreve (1934) and Citeli (unpublished data) for H. pastazae, H. 88 

petersi and H. polylepis; Frota (2003) for H. tapajonicus, Rossman (2010) for Helicops 89 

trivitattus and Rossman and Dixon (1975), Rossman and Abe (1979) and Citeli 90 

(unpublished data) for H. yacu. 91 

 92 

Results 93 

Distribution: We expanded the species' distribution to the municipalities of Tabatinga 94 

and Presidente Prudente, Amazonas State, Brazil, and to Letícia, Department of 95 

Amazonia, Colombia. We extended the distribution of the species to the northwestern by 96 
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818 km and to the northeast by 907 km. All occurrences are in the Amazon basin (Figure 97 

1).  98 

 99 

Figure 1. Map showing the new records and type-locality of Helicops acangussu 100 

 101 

Description of the new population of Leticia - Tabatinga  102 

(Figure 2) 103 

We analysed a sample of 32 specimens of Helicops acangussu identified as H. 104 

leopardinus from the Amazonian region of Letícia and Tabatinga municipalities (Colombia 105 

and Brazil countries, respectively). The following characteristics obtained from this 106 

dataset are scale rows usually in 19/19/17 series (n=28), 21/19/17 (n = 2), and rarely 107 

20/20/17 (n = 1) or 19/19/16 (n = 1); single preocular (n = 31), rarely two (n = 1); two 108 

postoculars (n = 30) and three in an asymmetric specimen (n=1); temporal formula 109 

usually 2+3 (n = 24), rarely 2+2 (n=1) and 1+3 (n=1), 3/2+3 (n=4) 2+2/3 (n=1), 1/2+3 110 

(n=1) in asymmetric specimens; supralabials eight (n = 32); fourth supralabial usually 111 
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contacting orbit; (n = 32); pairs of chinshields (n = 32); infralabials usually 10 (n = 28) 112 

rarely 11 (n = 2), 10/11 and 12/11 in two asymmetric specimens; first to fifth infralabials 113 

contacting anterior pair of chinshields (n = 26), first to fourth and first to sixth in four and 114 

two asymmetric specimens respectively; fifth and sixth infralabials contacting posterior 115 

pair of chinshields (n =27) or rarely just fifth (n= 3) or just sixth (n = 1), sixth and seventh 116 

in a asymmetric specimen; posterior separated by one pair of intergenial scales (n = 32); 117 

126–133 ventral scales in females (n = 22), and 122–130 ventral scales in males (n = 9); 118 

42–65 subcaudals in females (n = 22) and 56–72 subcaudals in males (n = 9); cloacal 119 

plate always divided (n=32); subcaudals divided (throughout the tail) (n = 32); nasal 120 

semidivided and separated by internasal scales. The largest specimen was a female with 121 

620 mm and a smallest juvenile also a female with 110 mm; eye as the same size as its 122 

distance to oral border (= eye–mouth distance) (n = 32); internasal wider than long, 123 

triangular in shape (n = 32), touching the rostral (n = 32), loreal as long as wide (n = 32) 124 

dorsum and tail covered by five rows of circular darker spots (n = 32); dorsal spots 2–3 125 

scales long (n = 30), rarely six when two rows of spots are connected (n=2); 47–57 dorsal 126 

spots in females (n= 22) and 48–60 in males (n=9); whitish belly with alternating and 127 

irregular bars (n=32); ventral bars touch the second scales row (n=32); head dorsum 128 

brownish with black pigments forming an arrow-like design, tip of head with a light snout 129 

spot slightly triangular in shape (n= 32); supralabials brownish with darker pigments more 130 

restricted to the sutures (=28) or homogeneous brownish (n=4); infralabials whitish with 131 

brownish pigments more restricted to the sutures; snout showing a triangular shaped light 132 

spot (=32).  133 

We also found a male from Presidente Prudente municipality, Amazonas state, Brazil, 134 

identified as Helicops hagmanni (INPA-H 31415, Figure 3). The individual agrees with 135 

most of the features reported to the species, including the new populations described 136 

herein. However, it is the only one specimen with scales rows 21/21/17 series; lowest 137 

number of ventral scales recorded (=117); darker spots of bigger size corresponding to 138 

3,5 – 4 scales long, and spots in smallest number along the body (=29). 139 

  140 
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 141 

Remarks  142 

The type series showed ventral scales in females 124–129 and ventral in males 121–128, 143 

subcaudals in females 40–43 and subcaudals in males 52–67, dorsal spots on trunk in 144 

females 36–42 and 35–47 in males (see Moraes-da-Silva et al. 2022). Herein, we 145 

expanded the variation of these traits, reporting the maximum number of ventral scales in 146 

females as 133 scales and the range of ventral scales in males is 117–130; the maximum 147 

number of subcaudals in females is 65, and the maximum in males is 72; the range of 148 

dorsal spots on trunk in females is 47–57 and 29 to 60 in males. 149 

  150 

  151 

Figure 2. Helicops acangussu, from Leticia, Amazonas, Colombia, 
photographed in life by Dario Alarcón.  
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 152 

 153 

 154 

 155 

Skull morphology (n=2): 156 

Figure 4 157 

Premaxilla triangular showing two transversally processes expanded and one dorsally 158 

expanded at the base, which comes close to the medial region of the nasal; the 159 

premaxilla has two sagittal projections near the beginning of the vomer; nasal dorsally 160 

triangular with a ventral and caudal projection, the latter below the frontal following and 161 

between vomer projections; the septomaxilla and vomer are tightly integrated; 162 

septomaxilla has two processes; the first one is dorsally closer to the premaxilla, whereas 163 

the second is ventrally at the side of the nasal projections; ventral view of vomer 164 

triangular, with anterior part wider and posterior part elongated; frontal is square in dorsal 165 

view, touching the prefrontals on the sides of the edges; parietal comprises the location of 166 

the brain, in front it wraps the orbits and touches half of the post-orbitals on each side, 167 

which has a rounded bottom medially touching the supraoccipital; parietal is rounded and 168 

Figure 3. Male specimen of Helicops acangussu (INPA 31425) from Presidente Prudente, 
Amazonas, Brazil. 
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touches the bottom of the prefrontal; the prefrontal is arched with the part that touches the 169 

frontal thinner in dorsal view; parietal has a triangular dorsal transverse ridge and a 170 

rounded edge behind the post-orbital; the orbital post is arched with the upper half 171 

touching the parietal, and with a caudal projection; prootics are irregular with two 172 

foramina on the ventral surface in lateral view and one at the end where the exoccipital is 173 

shaved; in ventral view, prootics show the anterior half covered by the basisphenoid plate 174 

and the posterior half is hidden by the basioccipital plate; supraoccipital touches the 175 

parietal end with a sagittal crest and a circular transverse crest; supratemporal elongated, 176 

touching the square bone at the height of the first vertebra (Atlas) and fitting into the top 177 

of the prootics where the prootics attach to the parietal; exoccipital irregular touching the 178 

supraoccipital dorsally, laterally the prootic and ventrally the basioccipital, demarcating 179 

the foramen with the prootic; quadrate broad and dorsoventrally flattened; maxilla laterally 180 

arched with an inward triangular projection; ectopterygoid convex and ventrally flattened, 181 

attached by its widest portion to the maxilla at the height of the last teeth and attached to 182 

the medial portion of the pterygoid; palatine with three rows of teeth and two lateralized 183 

projections are touched in the final portion by the pterygoid; dentary elongated, reaching 184 

halfway through the compound bone, with a curvature towards the inside of the skull; 185 

splenial connected to dentary frontally and to angular caudally; angular bone has a 186 

triangular shape in lateral view and is connected to the compound bone, which is long 187 

and has a dorsal crest and an inward projection.  188 

  189 
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 190 

 191 

  192 

Figure 4. Dorsal (A), ventral (B) and lateral (C) view of the skull of INPA 31415. Dorsal 

(D), ventral (E) and lateral (F) view of the skull of MPEG 25586. 
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  193 

Hemipenial morphology (n=3): 194 

Figure 5 195 

Most of the hemipenial morphology observed in the organs of SINCHI 01025 (right) and 196 

SINCHI 01026 (right) agrees with mostly features described by Moraes-da-Silva et al. 197 

(2022). However, we found that none of the three organs showed lobes significantly 198 

asymmetrical, and we do not found rows of papillae at apex of lobes, as presented in the 199 

original description (see Moraes-da-Silva et al. 2022). The total length of SINCHI 01025 is 200 

28.10 mm, and the width, measured at the hemipenial body and before capitation, is 10.4 201 

mm; the mean length of the lobes is 10.8 mm, corresponding to 38% of the total length of 202 

the organ; The total length of SINCHI 01026 is 24.5 mm, and the width, measured at 203 

hemipenial body and before capitation, is 5 mm, the mean length of the lobes is 7.5 mm, 204 

corresponding to 30% of the total size of the organ. The sulcus spermaticus bifurcates at 205 

the first third of the hemipenial body in both organs.  206 

The hemipenis of individual INPA 31415 is 16 mm in total length. Due to the 207 

imprecision of the lobe separation region, we did not measure this structure. The 208 

hemipenis of specimen INPA 31415 (right) showed more varied characteristics when 209 

compared to the species description (Figure 6). The following morphology was observed, 210 

the distinction between lobes and hemipenis body is unclear (capitation not detected); the 211 

central area of asulcate face is covered mostly with spinules that invades the base of the 212 

lobes; the base of the lobes at asulcate face are surrounded by three small spinules rows 213 

followed by two rows of papillae (the last two near the apex) (Figure 7A); irregular rows of 214 

small spinules are in the lobes and body of the hemipenis, with the exception of the base, 215 

which has the middle covered by very small spicules and large spines arranged laterally; 216 

the sulcate face has large spines arranged laterally on the basis, with evident spinules 217 

surrounding the spermatic sulcus and the intrasulcar region; the rows of spinules encircle 218 

the both lobes, changing to rows of papillae at the lobes apex.  219 

  220 
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 221 

   222 
A 

A A 

Figure 5. Sulcate and assucalte faces, respectively, of the right hemipenis of 

specimen SINCHI-R 1025. A – spinules at lobe apex. 

 

Figure 6. Sulcate, asulcate and lateral faces, respectively, of the right hemipenis of specimen INPA 

31415. A - irregular rows of small spinules are in body of the hemipenis and imprecision of the lobe 

separation region. 
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  224 

A 

Figure 7.  Lobe view of the right hemipenis of specimen INPA 31415. A - rows of papillae near 

the apex. 
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Key to the Amazonian species of Helicops:  225 

 226 

1. Dorsal pattern uniform, striped or banded ………………………………...……....….. 2 227 

Dorsal pattern composed of rounded spots (spotted-patterned) …………….……....3 228 

2. Dorsal pattern uniform or striped ………………………………………….………..……4  229 

Dorsal pattern banded …………………………………………………………………… 5 230 

3. Dorsal scales at midbody equal or more than 23 rows …………………….…......…..6 231 

Dorsal scales at midbody in 19 or 21 rows …...…………………….……………….... 7 232 

4. Dorsal pattern uniform, white belly showing black spots forming a checkered 233 

pattern, dorsal scales at midbody in 19 rows and ventral scales between 118 and 234 

123 ……...…………………………………………………......….Helicops tapajonicus. 235 

Dorsal pattern with light stripes, a whitish venter with black semilunar markings, 236 

dorsal scales at midbody in 21 rows and ventral scales between 116 and 237 

125……………………………………………………………………Helicops trivitattus. 238 

5. Dorsal pattern banded, a whitish venter with darker blotches, dorsal scales at 239 

midbody in 19-21 rows, ventral scales between 118–127 in males and 124–132 in 240 

females (restricted to Amazon southeastern) …...……………….…Helicops apiaka. 241 

Dorsal pattern banded, sometimes polychromatic pattern, dorsal scales at midbody 242 

in 19 rows, ventral scales between 105–123 in males and 109–123 in 243 

females………………………………………..…………...……..…Helicops angulatus. 244 

(a species complex following Murphy et al 2020). 245 

6. Venter predominantly black with some white spots, dorsal scales at midbody 23 or 246 

25 rows ……………………………………………………………... Helicops polylepis. 247 

Belly whitish or brownish with regular or irregular dark bands ………………...……. 9 248 

7. Dorsal scales rows 21 at midbody (sometimes 23) scales rows, ventral bands 249 

medially interrupted, distribution known only in Ecuadorian Andean 250 

foothills…………………………………………………………………..Helicops petersi. 251 

Dorsal scales at midbody in 19 or 21 scales rows, ventral with entire dark 252 

bands..………………………………………………………..…………..…………………8 253 

8. Background of dorsal pattern grayish or brownish with five rows of dark spots, 254 

intergenial scales present, a snout light spot present……….. Helicops acangussu. 255 

Background of dorsal pattern grayish, olive or brownish with four or five rows of 256 
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dark spots, intergenial scales absent. …..…………...……… Helicops leopardinus. 257 

9. Nasal semidivided ……………………………...……………………………………….10 258 

Nasal entire, larger tail (subcaudal scales between 85–96), dorsal scales rows at 259 

midbody 25–27 (western Amazon)..….……………………………..… Helicops yacu. 260 

10.  Larger tail (> 67 subcaudal scales) …………………………………………….……..11 261 

Short tail (46–57 subcaudals in females and 54–67 subcaudals in males), dorsal 262 

scales at midbody in 23, 25, 27 or 29, brownish gular region ending before the 263 

beginning of the ventral scales, first rounded circular spots generally with a white 264 

border....…………………………………………………..…………Helicops hagmanni. 265 

11.  Dorsal scales at midbody in 21 (sometimes 23) scales rows, ventral bands 266 

medially interrupted, subcaudals scales between 67–91, distribution known only 267 

Andean foothills of Ecuador ...........................................................Helicops petersi. 268 

Dorsal scales at midbody in 23 or 25 scales rows, subcaudals scales between 77–269 

117, ventral bands touching dorsal scales in both sides….….…Helicops pastazae. 270 

 271 

 272 

 273 

Discussion  274 

In the present study, we have expanded the knowledge on the morphology and 275 

distribution of the recently described species Helicops acangussu. We also provided the 276 

first data on cranial morphology and a key to clarify the identification of Helicops species 277 

distributed in the Amazon biome.  278 

Moraes-da-Silva et al. (2022) suggested that H. acangussu are endemic to the left 279 

bank of the Madeira River and that large rivers may be essential for provide vicarious 280 

speciation event in Helicops. Herein, we refute the hypothesis that Madeira River act as a 281 

barrier for H. acangussu speciation since two new populations were found far from the 282 

type-locality. On the other hand, the formation of wide-scale hydrographic basins may 283 

have acted as vicarious events for others watersnake species, such as H. boitata in 284 

Paraguay Basin (Moraes-da-Silva et al., 2019) and H. phantasma in Tocantins-Araguaia 285 

basin (Moraes-da-Silva et al., 2021).  286 
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Some species of Helicops showing spotted-patterned are poorly represented in 287 

scientific collections, including records reported for remote locations (e.g., H. yacu and H. 288 

petersi) (Rossman and Dixon 1975; Rossman 1976; Rossman and Abe, 1979). Moreover, 289 

most areas of the Amazon biome are poorly sampled for snakes, and many of these 290 

places are rapidly disappearing, especially in the so-called “arc of deforestation” (Santos 291 

et al., 2021), where several processes related to habitat loss, such as deforestation, 292 

hydropower dams, and roads, are increasing in the recent decades (Dos Santos et al., 293 

2021). 294 

Despite the external morphological similarity, the group of spotted-patterned 295 

Helicops is likely an artificial cluster (Moraes da Silva et al., 2021). In this case, more data 296 

on skull morphology from other species and a molecular approach (including H. 297 

acangussu) may clarify kinship relationships and speciation events. Ours results showed 298 

that H. acangussu is sympatric not only with three spotted-patterned (Helicops 299 

leopardinus, H. hagmannii, and H. polylepis), as pointed by Moraes-da-Silva et al. (2022), 300 

but also with H. yacu and H. pastazae, and probably it may occur in Amazonian regions 301 

of Ecuador, Peru and Venezuela. Extensive sampling efforts carried out in these 302 

unrecorded regions, will be able to see all intraspecific variation 303 

Finally, the asymmetry of the lobes described by Moraes-da-Silva et al., 2022 is 304 

probably an artifact of preparation, as we confirmed symmetry in three individuals. 305 

However, we cannot discredit the possibility of intraspecific variation since we also 306 

detected variation of hemipenial morphology in individuals of Presidente Prudente (Brazil) 307 

and Leticia (Colombia). Intraspecific variation in internal morphology of Helicops species 308 

where previously reported (Rossman, 1976), but ecological and/or evolutive pressures 309 

underlying these variations remains poorly studied. 310 

 311 

 312 

 313 

  314 
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APPENDIX I.  423 

Specimens examined (*skull; ✝hemipenis) 424 

Brazil: AMAZONAS: Tabatinga (SINCHI-R 1023); Presidente Prudente (INPA 31415*✝); 425 

RONDÔNIA: Porto Velho (MPEG 25586*); Colombia: AMAZONAS: Leticia (SINCHI-R 426 

1000, 1001, 1002, 1003, 1004, 1005, 1006, 1007, 1008, 1009, 1010, 1011, 1012, 1013, 427 

1014, 1015, 1016, 1017, 1018, 1019, 1020, 1021, 1022, 1024, 1025✝, 1026✝, 1027, 1028, 428 

1029, 2823, 3169, 3170). 429 

  430 
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Perspectivas Futuras 
 

A hipótese filogenética baseada em folidose, oesteologia e morfologia 

hemipeniana de Nunes (2006) confirma a seção “polylepis” proposta por Rossman 

(1976), com exceção de He. yacu, para a qual não havia material disponível. Entretanto, 

o agrupamento foi recuperado como politomia, mantendo ainda desconhecidas as 

relações entre os táxons. As suspeitas a respeito da incerteza das relações e até 

mesmo sobre a complexidade taxonômica de algumas dessas espécies são recorrentes 

na literatura (Rossman 1976; Rossman e Abe, 1979; Nunes, 2006; Moraes-da-Silva et 

al., 2022).  

Outro resultado relevante de Nunes (2006) é que Helicops hagmanni é 

recuperada como grupo-irmão de Helicops trivittatus (Nunes, 2006). Porém, no texto de 

descrição de He. boitata, Moraes-da-Silva e colaboradores (2019) propõem uma 

filogenia onde Helicops hagmanni é recuperada como grupo-irmão de Helicops 

polylepis. Na árvore apresentada na descrição de Helicops phantasma, Helicops 

hagmanni é novamente recuperada como proximamente relacionada a Helicops 

polylepis (Moraes-da-Silva et al., 2021). Já os posicionamentos de Helicops acangussu 

e Helicops danieli ainda são completamente obscuros.  

Para a tomada de decisões taxonômicas futuras é estratégico um estudo 

morfológico descritivo com todas as espécies de Helicops com padrão de manchas 

dorsais circulares e de distribuição no norte da América do Sul (i.e., Helicops petersi, 

Helicops polylpeis e Helicops yacu (=seção polylepis), além de Helicops scalaris. Isso 

inclui a análise do maior número possível de exemplares, bem como visitas a coleções 

herpetológicas da Bolívia, Equador, Peru e Venezuela. A variação morfológica 

intraespecífica, i.e., policromatismo e polimorfismo, tem sido alta em Helicops (Murphy 

et al., 2020; Moraes-da-Silva, 2022; capítulo II do presente trabalho). Somente após a 

identificação inequívoca das espécies será possível o desenvolvimento de estudos que 

se proponham a explicar a evolução da morfologia externa e interna do grupo e 

putativas adaptações ao ambiente aquático.     

A elaboração de expedições de campo em áreas amazônicas poucos amostradas 

para encontro de exemplares vivos e a coleta de amostras de tecidos é fundamental para 

auxiliar na compreensão da história evolutiva do grupo e das relações de parentesco. 
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Também é necessária a identificação dos padrões e processos que levaram à 

especiação em Helicops, incluindo a datação desses eventos. À exemplo de outros 

Squamata (e.g. Rittmeyer & Austin, 2015), o desenvolvimento de uma análise integrativa 

(morfológica e molecular), pode contribuir no esclarecimento das incertezas relativas às 

variabilidades intra e interespecíficas em Helicops. Considerando que filogenia e 

taxonomia contribuem para o reconhecimento da distribuição geográfica de espécies 

(e.g. Hamdan et al., 2017), uma nova percepção acerca da biogeografia regional e das 

áreas de endemismos poderá ser proposta. 

O desenvolvimento de estudos mais amplos com Helicops poderá trazer novas 

descobertas sobre a evolução das bacias hidrográficas da América do Sul, onde o 

entendimento dos padrões de distribuição das espécies exerceria um papel relevante 

nesses estudos. Isso pode ser alcançado com a construção de modelos de distribuição 

potencial que projetem cenários para o passado, e.g., aspectos biogeográficos da 

América do Sul que ampliaram e/ou retrariam áreas de distribuição das espécies, e 

futuro, e.g., mudanças climáticas e persistência das espécies mediante impactos 

ambientais. 
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Conclusões 
 

I – Helicops danieli é uma espécie de diagnose inequívoca, endêmica da região 

transandina da Colômbia. Sua distribuição se dá majoritariamente em áreas do país com 

maior nível de impacto antrópico. Do ponto de vista morfológico, é um táxon que 

apresenta crescimento alométrico (i.e., maior crescimento da cauda em jovens que em 

adultos) e variação alométrica de coloração (jovens com colar nucal branco que é 

perdido na fase adulta) e dimorfismo sexual, sendo os machos com maiores caudas e as 

fêmeas maiores em comprimento rostro cloacal (Capítulo I). 

 

II – Helicops hagmanni é a espécie do gênero Helicops com maior polimorfismo no 

número de fileiras de escamas dorsais conhecida até o momento (entre 23 e 29). Sua 

distribuição é exclusivamente amazônica e quatro caracteres de sua morfologia 

apresentam variação clinal. Três deles (número de escamas dorsais, número de 

escamas ventrais e número de manchas paravertebrais) possuem a tendência de 

diminuição de contagens do leste ao oeste. Já o último remete ao padrão de coloração 

da lateral do corpo e região ventral, sendo os espécimes do leste com manchas 

paraventrais destacadas das barras ventrais e os do Oeste com a união dessas 

manchas. (Capítulo II). 

 

III – Helicops acangussu é uma espécie ovípara de diagnose inequívoca, com padrão 

dorsal de manchas circulares e ampla distribuição amazônica. É uma espécie que 

apresenta variação intraespecífica na morfologia hemipeniana (Capítulo III e IV).  
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