FACENA, Vol. 29, pp. 23-37, 2013 23

ESTADIOS EMBRIONARIOS POST-OVIPOSICION DE ATRACTUS RETICU-
LATUS (SERPENTES: DIPSADIDAE)

Maria T. SANDOVAL; Soledad PALOMAS y Blanca B. ALVAREZ(®)

RESUMEN: Los Squamata constituyen un clado muy diverso en cuanto al niimero de taxones, distribu-
cién geografica, formas corporales, habitos ecolégicos y modelos de desarrollo. En los tdltimos afios se
ha incrementado el interés por el conocimiento de la ontogenia embrionaria de los reptiles ya que con-
servan caracteres reproductivos y de desarrollo primitivos de los amniotas y brindan importante infor-
macién aplicable a estudios de la evolucién y diversificacion morfolégica dentro del clado. A pesar de
la gran diversidad de serpientes, existe poca informacién acerca de los eventos del desarrollo. En el
presente trabajo se analizé la morfologia embrionaria de Atractus reticulatus desde la oviposicion hasta
le eclosidn. A partir de los resultados obtenidos se concluye que en dicha especie, a semejanza de la
mayoria de los Squamata, los embriones al momento de la oviposicién se encuentran en un estado
avanzado del desarrollo y que los eventos post-oviposicidn incluyen la organizacién y diferenciacién
final de los sistemas de érganos, el desarrollo de las escamas y el establecimiento del patrén de pig-
mentacion.

ABSTRACT: Squamata is a diverse clade with respect to the number of species, geographical distribu-
tion, body shapes, ecological habits and developemental modes. In recent years, the interest in the
ontogeny of reptiles has increased because they conserve primitive reproductive and developmental
characters, and provide usefull information for morfological and evolutive approaches. Despite the
great diversity of snakes, there is little knowledge about their developmental events. In this paper the
embryonic morphology of Atractus reticulatus, from oviposition to hatching, was analyzed. The results
shows that in this species, like most Squamata, the embryos are in an advanced state of development at
the time of oviposition and the post-oviposition events include the final organization and differentiation
of organ systems, scale development and body pigmentation.

Palabras claves: Serpentes, oviparidad, estadios del desarrollo, caracteres embrionarios.
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INTRODUCCION

Los Squamata representan el clado mas diverso de reptiles en cuanto al niimero de
taxones, distribucion geografica, formas corporales, habitos ecolégicos y modelos repro-
ductivos y de desarrollo (Blackburn, 2006). El desarrollo embrionario y los caracteres
anatomicos de los embriones son bastante conservados dentro del clado, manteniéndose
el patron general tipico de los amniotas. Los embriones presentan 4 anexos 0 membranas
extraembrionarias (saco vitelino, alantoides, amnios y corion) que conservan la disposi-
cién ancestral o bien adquieren nuevas relaciones, principalmente en las especies vivipa-
ras, para la formacion de estructuras placentarias organizadas a partir del saco vitelino o
de la membrana corion-alantoidea (Blackburn, 1981, 1995, 1998, 2000; Andrews y Rose,
1994; Andrews y Mathies, 2000; Andrews, 2002; Blackburn y Flemming, 2009).
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Una caracteristica ampliamente extendida dentro del clado es la retenciéon embrio-
naria intrauterina, lo que significa que al momento de la oviposicién los embriones se
encuentran en un estado avanzado del desarrollo (Shine, 1983).

Vickaryous y McLean (2011) plantean que en los dltimos afios se ha incrementado
el interés por el conocimiento de la ontogenia embrionaria de los reptiles ya que, a dife-
rencia de los mamiferos, conservan caracteres reproductivos y de desarrollo primitivos y
brindan importante informacién aplicable a estudios de la evolucién y diversificacion
morfoldgica dentro del clado. Los estudios del desarrollo embrionario en los Squamata
se restringen a unas pocas especies y muchos de ellos presentan informacion parcial de la
ontogenia. Respecto a las serpientes se ha descripto la morfologia embrionaria completa
de unas pocas especies como Natrix natrix (Krull, 1906, Vielhaus, 1907), Natrix tessella-
ta (Korneva, 1969) y Thamnophis sirtalis sirtalis (Zehr, 1962), de la familia Natricidae y
Vipera aspis (Hubert y Dufaure, 1968), de la familia Viperidae. En estos trabajos se ca-
racteriza la ontogenia sobre la base de caracteres morfoldgicos externos y se proponen
tablas de desarrollo que se utilizan cominmente como referencia para la identificacion de
los estadios embrionarios. Jackson (2002) analiza el desarrollo post-oviposicién de Naja
kaouthia (Elapidae) y describe la osificacion del esqueleto craneal. Boughner er al.
(2007) y Buchtova et al. (2007) establecen para Python sebae (Pyhtonidae) diez estadios
embrionarios post-oviposicion y caracterizan la esqueletogénesis craneo-facial y del es-
queleto apendicular. El desarrollo post-oviposicion de Boaedon fuliginosus (Lamprop-
hiidae) fue estudiado por Boback et al. (2012), sobre la base de caracteres morfoldgicos
externos y el desarrollo craneo facial.

En el presente trabajo se analiza el desarrollo post-oviposicidon de Atractus reticu-
latus (Dipsadidae), especie de pequefio tamaio cuya distribucién comprende Brasil, des-
de el estado de Sao Pablo hasta el sur de Rio Grande do Sul, este de Paraguay y Nordeste
de Argentina. En nuestro pais esta citada para la provincia de Misiones y norte de Co-
rrientes (Alvarez et al., 1992; Giraudo y Scrocchi, 2000; Carreira et al., 2005). Debido a
sus habitos semifosoriales y escasos registros en la region, la biologia de A. reticulatus es
poco conocida, estando actualmente dentro de la categoria de No Amenazada (Giraudo et
al., 2012). De acuerdo a lo descripto por Ballestrin y Di-Bernardo (2005) y Sandoval et
al. (2009), es una especie de fecundidad variable cuyo tamafio de camada varia entre 1 y
8 huevos, siendo el periodo de puesta de noviembre a enero. Los huevos son blancos,
oblongos con un didmetro mayor promedio que oscila entre los 23,1 mm y los 35,5 mm.
En este marco los resultados presentados aportan informacién acerca de la biologia re-
productiva de la especie y contribuyen a ampliar los conocimientos del desarrollo em-
brionario en serpientes.

MATERIALES Y METODOS

Se analizaron 22 embriones provenientes de 4 puestas de huevos de Afractus reti-
culatus obtenidas a campo. Las puestas fueron colectadas el 28 de diciembre de 2007 en
Paraje Galarza (28°06°04”S y 56°39°46”0, Departamento Santo Tomé) y Colonia Carlos
Pellegrini (28°30°25”S y 57°07° 15”0, Departamento San Martin), provincia de Corrien-
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tes, Argentina. Al momento de la colecta se realizé la fijacion en formol 10%, de un hue-
vo de cada puesta. El resto de los huevos fue llevado al laboratorio donde fueron incuba-
dos en bateas plasticas a 26°-28°C y con 66% de humedad, constantes en el mismo sus-
trato donde fueron hallados Se realiz6 la fijacion de un huevo de cada camada en formol
10%, previa inyeccion de 0,1 ml de Pentobarbital s6dico como anestésico (American
Veterinary Medical Association’s, 2007), cada 4 dias durante la etapa temprana y media
del desarrollo y cada 7 dias durante la etapa avanzada. Para su andlisis, los embriones
fueron aislados del vitelo y coloreados con azul de metileno para destacar las estructuras
anatomicas. Las observaciones fueron realizadas bajo lupa estereoscopica Leica ES2. Las
fotografias fueron tomadas con camara digital Canon Power Shot A2000 IS. La identifi-
cacion especifica se realizé a partir del patrén de escutelacion cefilica y patrén de pig-
mentacion de los embriones en estadios avanzados del desarrollo siguiendo a Carreira et
al. (2005).

En base a lo propuesto en trabajos previos (Sandoval ez al., 2009, 2013) se consi-
derd al estadio 1 como el correspondiente a los primeros dias post-oviposicién (dpo).
Para estimar los dpo de los restantes estadios, se considerd la fecha de fijacion. Para la
caracterizacion de los estadios embrionarios se consideraron los siguientes caracteres:
encéfalo, 6rganos de los sentidos, esplacnocraneo, corazon, rifién, musculatura troncal,
hemipenes, escamas y patrén de pigmentacion, caracteres considerados en descripciones
de referencia (Zehr, 1962; Hubert y Dufaure, 1968; Jackson, 2002 y Boughner et al.,
2007). El sexo de los ejemplares se determiné a partir de la presencia/ausencia de hemi-
penes o sus esbozos.

El material analizado forma parte de la Coleccion Herpetologica de la Universidad
Nacional del Nordeste (UNNEC 10.123-1, UNNEC 10.124-1, 10.124-2, 10.124-3,
10.124-4, 10.124-5, 10.124-6; UNNEC 10.125-1, 10.125-2, 10.125-3, 10.125-4, 10.125-
5, 10.125-6, 10.125-7; UNNEC 10.126-1, 10.126-2, 10.126-3, 10.126-3, 10.126-4,
10.126-5, 10.126-6, 10.126-7).

RESULTADOS

Caracteristicas generales de los embriones y membranas extraembrionarias

Dentro del huevo el embrién temprano ocupd la zona central dorsal de la masa de
vitelo, con una orientacién anterior-posterior paralela al eje mayor del huevo y con el
flanco derecho hacia dorsal y el izquierdo apoyado sobre la masa vitelina. Excepto en los
estadios avanzados proximos a la eclosidn, el vitelo cubria casi completamente al em-
brién, siendo éste visible a través de una pequena hendidura dorsal. Con respecto a las
membranas extraembrionarias, en todos los casos analizados se observo el amnios y co-
rion completos y la membrana del saco vitelino bien organizada y vascularizada. El gra-
do de desarrollo del alantoides fue diferente segun la etapa del desarrollo. En los estadios
1 a 4 dicho 6rgano se observé como una estructura globosa bien vascularizada, ubicada
sobre el embrion ocupando la zona central del huevo, intimamente adherida a la mem-
brana coriénica y formando la membrana corion-alantoidea. En los estadios 5 a 10 la
membrana corion-alantoidea se extendié ocupando toda la porcion dorsal y lateral y ven-
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tral del huevo, observandose ademds un aumento en el didmetro de los vasos sanguineos
extraembrionarios (Fig. 1).

Caracterizacion de estadios embrionarios

Se identificaron 10 estadios embrionarios, los cuales se describen a continuacion.

Estadio 1 (entre 3 y 5 dpo) (Fig. 2)

Tegumento trasparente. Cabeza, tronco y cola bien definidos. Encéfalo bien orga-
nizado. Bulbos olfatorios bien desarrollados, visibles en la regién dorsal anterior de la
cabeza. Vesiculas del telencéfalo prominentes, expandidas lateralmente sin sobrepasar la
region ocular. Diencéfalo con glandula pineal visible. Mesencéfalo prominente con cur-
vatura mesencefalica pronunciada. Rombencéfalo con IV ventriculo amplio y placa del
techo transparente. Curvatura cervical pronunciada. Globo ocular ovoide en sentido ante-
roposterior, retina bien desarrollada y pigmentada, cristalino blanquecino y de posicién
central, pupila vertical, fisura coroidea ausente. Oido interno con canales semicirculares
anterior, horizontal y posterior bien organizados, conducto endolinfatico digitiforme
dirigido hacia dorsal y medial. Proceso frontonasal prominente. Procesos maxilares ex-
tendidos anteriormente sobrepasando la region ocular. Se observa a cada lado una peque-
na escotadura entre la porcion lateral del proceso frontonasal y el proceso maxilar que
corresponde a la invaginacion de la placoda nasal. Procesos mandibulares pequefios diri-
gidos ventro-medialmente, no fusionados. Arcos faringeos II, IIl y IV no distinguibles en
vista lateral. Tronco con midtomos bien desarrollados. Corazén bien organizado con
auriculas derecha e izquierda y ventriculo en su posicidn final, con crestas endocardicas
visibles. Esbozo hepético visible como una masa oscura en posicién posterior al corazon.
Pared del cuerpo sin fusionar en la linea media ventral. Rifién pronéfrico atun evidente.
Mesonefros con tibulos bien organizados. Esbozo gonadal presente en la regiéon ventro-
medial de los rifiones mesonéfricos. Esbozos de hemipenes visibles lateralmente a la
cloaca.

Estadio 2 (10 dpo) (Fig. 3)

Tegumento blanquecino de modo que ciertas estructuras y érganos internos ya no
son visibles por transparencia. Vesiculas telencefélicas se extienden lateral y dorsalmente
sobrepasando la regién ocular y cubriendo al diéncéfalo del cual sélo es visible dorsal-
mente la glandula pineal. Mesencéfalo y rombencéfalo semejantes al estadio anterior.
Procesos maxilares fusionados entre si en la linea media y unidos anteriormente al proce-
so frontonasal. Procesos mandibulares sin fusionar se extienden hasta la regién anterior
de los procesos maxilares. Proceso hioideo visible en posiciéon ventral y medial a los
procesos mandibulares. Orificios nasales externos ubicados dorsalmente al punto de
unién de los procesos frontonasales y maxilares. Pared lateral del cuerpo sin fusionar en
la linea media. Ventralmente se observa una membrana delgada y transparente que cubre
la regidon cardiaca. Mesonefros visible como una masa conspicua de coloracién oscura.
Hemipenes digitiformes. Sobre el margen ventro-lateral, a cada lado de la region anterior
del tronco, se observa un engrosamiento del tegumento correspondiente a esbozos de las
escamas ventrales.
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Estadio 3 (18 dpo) (Fig. 4)

Tegumento blanquecino. Mesencéfalo dividido en dos I6bulos. Ojos redondeados
cubiertos parcialmente por una membrana trasparente (brille). Procesos maxilares y
mandibulares mas desarrollados que en el estadio anterior, se delimita el hocico. Lengua
visible. Pared del tronco fusionada en la region del cuello (no alcanza la regién cardiaca),
resto sin fusionar cubierto por una membrana transparente. Corazén con organizacién y
posicion del adulto, con tronco arterioso y arcos carotideos y sistémicos bien organiza-
dos. Higado prominente. Cabeza y cola sin esbozos de escamas. Escamas ventrales del
cuerpo definidas y extendiéndose hasta la region posterior a cada lado del margen ventro-
lateral del tronco, region lateral del tronco con 2 hileras de escamas laterales bien defini-
das y dos hileras latero-dorsales de esbozos conicos.

Estadio 4 (25 dpo) (Fig. 5)

Tegumento blanquecino opaco con escamas ventrales y laterales del tronco mas desarro-
lladas que en el estadio anterior y esbozos de escamas dorsales. Pared del cuerpo y esca-
mas ventrales de la porcidn anterior del tronco hasta la regién cardiaca, fusionadas en la
linea media. Cabeza con esbozos de escamas supralabiales, infralabiales y mentonianas,
region nucal con escamas mas definidas que en el estadio anterior. Esbozos de escamas
en la porcion anterior de la cola. Cabeza con hocico mas desarrollado que el estadio ante-
rior. Ojos completamente cubiertos por el brille. Orificios nasales externos bien delimita-
dos. Lengua bifida.

Estadio 5 (32 dpo) (Fig. 6)

Pared ventral del tronco con placas ventrales fusionadas y bien definidas. Escamas latera-
les y dorsales del tronco bien organizadas. Cabeza con escamas rostral, internasales, pre-
frontales, frontal, parietales (porcién anterior) y circumorbitales bien definidas y con
algunos cromatéforos dispersos. Escamas supra e infralabiales semejantes al estadio an-
terior. Escamas nucales bien definidas y con pigmentacion incipiente. Cola con escamas
mejor definidas que en el estadio anterior, dos hileras de subcaudales bien definidas.
Pared del cuerpo fusionada ventralmente, excepto en la region periumbilical. Hemipenes
con porcion distal globosa dividida en dos I6bulos por una escotadura medial.

Estadio 6 (36 dpo) (Fig. 7)

Cabeza mas elongada y aplanada que en el estadio anterior, hocico de mayor longitud.
Sacos endolinféticos con deposito de cristales de calcio, visibles detras de las escamas
parietales. Patron de escutelacion de la cabeza, tronco y cola bien definido. Escamas
cefalicas rostral, nasales, internasales, circumorbitales, prefrontales y frontal pigmenta-
das. Dos primeras filas de escamas nucales, parietales, temporales, supralabiales, infrala-
biales y placas mentonianas sin pigmentar. Tercera a quinta fila de escamas nucales con
abundantes cromat6foros en la porcion media y apical. Inicio de pigmentacion de esca-
mas laterales y dorsales del tronco y cola, con cromatéforos dispersos en el apice. Placas
ventrales y escamas subcaudales sin pigmentar. En los ejemplares machos se observan
los hemipenes con porcidn distal bifurcada de aspecto liso y porcién basal con espinas,
surco espermatico en forma de Y, bien definido.
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Estadio 7 (39 dpo) (Fig. 8)

Escamas cefélicas mas coloreadas que en el estadio anterior, porcion anterior de escamas
parietales también pigmentadas. Inicio de pigmentaciéon de escamas supra e infralabiales.
Escamas nucales mas pigmentadas que en el estadio anterior delimitando un collar ma-
rron. Escamas dorsales del tronco con mayor cantidad de cromatéforos que en el estadio
anterior. Se observan esbozos de dientes maxilares y mandibulares. Diente del huevo
presente en la regidn premaxilar, visible en la porcidn anteroventral de la escama rostral.

Estadio & (42 dpo) (Fig. 9)

Escamas cefélicas mas pigmentadas que el estadio anterior. Escamas dorsales centrales
del tronco con cromatéforos dispersos en el margen lateral y posterior. Resto de las es-
camas dorsales y laterales del tronco con pigmentos dispersos en el margen y zona cen-
tral clara. Escamas ventrales sin pigmentar. Collar nucal bien definido.

Estadio 9 (48 dpo) (Fig. 10)

Pigmentacion del cuerpo mas definida que en el estadio anterior. Pigmentacion de las
escamas del cuerpo definen el reticulado caracteristico de la especie. Escamas de la re-
gién nucal se caracterizan y diferencian de las troncales por presentar una coloracién
uniforme sin zona central clara. Escamas dorsales centrales con mayor cantidad de cro-
mato6foros delimitan una linea vertebral mas pigmentada que el resto del tronco. Esbozos
de dientes palatinos presentes.

Estadio 10 (53 dpo) (Fig. 11)

Embrién con caracteristicas generales semejantes al estadio anterior. Se observa una
delgada capa cérnea que le da un aspecto opaco al tegumento del embridn, y que corres-
ponde a la primera muda. En el tronco, los cromat6foros se distribuyen uniformemente
en toda la escama salvo en una pequefia zona central. Linea vertebral mas pigmentada ya
no es evidente. Porcion posterior de la cabeza sin pigmentar. Collar nucal mas oscuro
que el resto del tronco. Hemipenes atin evertidos con porcién basal con espinas mas
desarrolladas y cabeza bilobulada y de aspecto rugoso, con surco espermético bien defi-
nido. Embrién préximo a la eclosion, con escasa cantidad de vitelo.

DISCUSION

Blackburn (1995) propone que el modelo de desarrollo de la mayoria de los repti-
les oviparos incluye la retencién embrionaria intrauterina hasta completar la diferencia-
cién primaria que comprende la organizacién de los esbozos de los principales sistemas
de 6rganos (Shine, 1983). Como se describe en el presente trabajo, al momento de la
oviposicion los embriones de Atractus reticulatus se encuentran en una etapa de organo-
génesis temprana, similar a lo reportado para Naja kaouthia (Jackson, 2002), Python
sebae (Boughner et al., 2007), Mussurana bicolor, Erythrolamprus poecilogyrus, E.
almadensis, E. semiaureus y Lygophis anomalus (Sandoval et al., 2013). A partir de las
estructuras embrionarias descriptas para los primeros estadios analizados se puede com-
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probar que durante la permanencia en el oviducto, que segiin Shine (op. cit.) es de apro-
ximadamente el 40% de tiempo total de desarrollo para la mayoria de los escamados
oviparos, ocurre la organizacién del sistema nervioso central y érganos de los sentidos,
parte del sistema digestivo, sistema circulatorio y sistema urinario principalmente. Los
eventos ontogenéticos post-oviposicion incluyen la organizacién y diferenciacion final de
dichos sistemas de 6rganos, y el desarrollo de caracteres anatémicos externos principal-
mente las escamas y el establecimiento del patrén de pigmentacion.

En la tabla 1 se resume las caracteristicas mas generales que definen a cada estadio
del desarrollo de Atractus reticulatus y las posibles equivalencias con los estadios pro-
puestos para Tamnophis sirtalis sirtalis (Zerh, 1962), Naja kaouthia (Jackson, 2002) y
Python sebae (Boughner et al., 2007). Estas equivalencias deben tomarse en forma gene-
ral ya que son pocos los caracteres comunes a partir de los cuales se pudo establecer
comparaciones debido a que en los trabajos citados se consideran diferentes estructuras
para definir los estadios embrionarios. A este respecto las equivalencias asignadas fueron
posible particularmente para los primeros estadios del desarrollo y no para los ultimos.
Esto tiene que ver con que los caracteres considerados para describir estadios tempranos
(procesos maxilares y mandibulares, ojos, fusion de la pared del cuerpo, aparicion de las
escamas, hemipenes, etc.) son estructuras morfolégicas comunes a todos los reptiles que
se organizan durante la primera mitad del desarrollo embrionario. Por ello la morfologia
general de los embriones es semejante independientemente del modelo de desarrollo
viviparo (Tamnophis sirtalis sirtalis) u oviparo (Atractus reticulatus, Naja kaouthia y
Python sebae) o de la familia a la que pertenezca la especie analizada (Colubridae, Dip-
sadidae, Elapidae o Pythonidae, respectivamente). La equiparacion de los estadios mas
avanzados, a partir del estadio 6, es menos precisa ya que en la etapa final del desarrollo
a nivel externo ocurren eventos, como el establecimiento del patron de escutelacion y
pigmentacién, que son propios de cada especie y por lo tanto no comparables.

En relacién al tiempo de desarrollo post-oviposicion se estima que para A. reficu-
latus seria de aproximadamente 53 dias, lo que coincide con el valor promedio reportado
para otras serpientes (Birchard y Marcellini, 1996). El tiempo de incubacién en los repti-
les ha sido relacionado con ciertas variables, principalmente la temperatura (Deeming y
Ferguson, 1991; Brana y Xiang, 2000; Booth. 2006). En estos trabajos se concluye que el
aumento de la temperatura de incubacion acelera el tiempo de eclosién y viceversa, pu-
diendo verse afectado el desarrollo embrionario y el fenotipo de la cria. En el presente
estudio la temperatura de incubacidn, asi como también la humedad ambiente, estuvo
comprendida dentro del rango registrado a campo, por lo que consideramos que estas
variables no influyeron sobre la morfogénesis embrionaria. En la tabla 2 se compara los
dpo de Atractus reticulatus, Naja kaouthia y Python sebae. Como se observa existen
semejanzas para los primeros estadios del desarrollo encontrdndose mayor disparidad en
los ultimos, principalmente en Python sebae. Esto puede deberse a diferencias en el
tiempo de desarrollo post-oviposicion propio de cada especie y en funcién de las caracte-
risticas morfoldgicas inherentes a cada taxon, como por ejemplo el tamafio de la cria al
momento de la eclosion.
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Tabla 1: Caracteristicas generales de los estadios embrionarios post-oviposicion de Atractus reticulatus 'y su
equiparacion con los estadios propuestos para Tamnophis sirtalis sirtalis (Zehr, 1962), Naja kaouthia (Jack-

son, 2002) y Python sebae (Boughner et al., 2007).

Estadios del desarrollo embrionario post- oviposicion de Atractus
reticulatus

Equiparacion tabla
de Tamnophis
sirtalis sirtalis

Equiparacion
tabla de Naja
kaouthia

Equiparacion
tabla de
Python sebae

Estadio 1

Tegumento transparente. Encéfalo bien organizado. Retina pigmentada.
Procesos maxilares sobrepasan el ojo. Corazén bien organizado. Esbo-
zo hepético prominente. Esbozo gonadal presente. Pared del cuerpo sin
fusionarse ventralmente. Esbozos de hemipenes.

Estadio 26

Estadio 1

Estadio 1

Estadio 2

Tegumento blanquecino. Vesiculas telencefélicas se extienden lateral-
mente sobrepasando la regién ocular. Procesos maxilares unidos
medialmente. Procesos mandibulares sin fusionarse. Hemipenes digiti-
formes. Esbozo de escamas ventrales del tronco.

Estadio 28-31

Estadio 2

Estadio 3

Estadio 3

Ojos cubiertos parcialmente por el brille. Se delimita el hocico. Pared del
tronco fusionada en la region del cuello. Cabeza y cola sin escamas. En
el tronco escamas ventrales y 2 hileras laterales bien definidas, esbozos
conicos en la porcién latero-dorsal

Estadio 32-33

Estadio 3

Estadio 4

Estadio 4

Esbozos de escamas cefélicas y caudales. En el tronco escamas ventra-
les y laterales bien definidas con esbozos de escamas dorsales. Lengua
bifida. Pared del cuerpo fusionada hasta la region cardiaca.

Estadio 34

Estadio 6

Estadio 6

Estadio 5

Escamas cefélicas y nucales con inicio de pigmentaciéon. Escamas
laterales y dorsales del tronco bien definidas. Dos hileras de subcauda-
les bien definidas. Pared del cuerpo completamente fusionada excepto
en la regién umbilical. Hemipenes con cabeza bilobulada y una escota-
dura medial.

Estadio 35

Estadio 8

Estadio 8

Estadio 6

Sacos endolinfaticos con cristales de calcio. Escamas cefélicas con
abundantes cromatéforos dispersos, excepto parietales, temporales,
primeras nucales, supra e infralabiales y mentonianas. Inicio de pigmen-
tacion en escamas laterales y dorsales del tronco y cola. Escamas
ventrales y subcaudales sin pigmentar. Hemipenes con espinas en la
porcién basal y surco espermaticoen Y.

No equiparable

No equiparable

No equiparable

Estadio 7

Inicio de pigmentacion de escamas supra e infralabiales. 31 a 5t fila de
nucales con abundantes cromatéforos delimitando un collar marrén.
Esbozos de dientes maxilares y mandibulares. Diente del huevo visible.

No equiparable

No equiparable

No equiparable

Estadio 8
Escamas dorsales y laterales del tronco con cromatoféros definiendo
reticulado caracteristico de la especie.

No equiparable

No equiparable

Estadio 9

Estadio 9
Linea vertebral més pigmentada. Escamas troncales con patron de
pigmentacion reticulado caracteristico de la especie. Esbozos de dientes
palatinos.

No equiparable

No equiparable

No equiparable

Estadio 10

Patréon de pigmentacién bien establecido. Linea vertebral ya no es
perceptible. Region cefélica posterior sin pigmentar, collar nucal marron
oscuro. Escasa cantidad de vitelo.

Estadio 37

Estadio 10

Estadio 10
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Tabla 2: Comparacién de los dpo de los estadios embrionarios de Atractus reticulatus (presente trabajo),
Naja kaouthia (Jackson, 2002) y Python sebae (Boughner et al., 2007). S/D: sin datos.

Dias post-oviposicion Tiempo de T° de
Estadio 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 incubacion incubacion
Atractus ; o 1o,

) 351 10 18 25 32 36 39 42 48 53 53 dias 26°-28°C

reticulatus
Python 13 S 12| 18 | so | 3 44 54 61 | 75 | 80-90 dias 30°C
sebae D
Naja ) 26 | 69 | 915 | 1520 | 20-23 | 22-25 | 24-28 | 28-38 | 36-53 | 51 60-65 dias 33°C
kaouthia

El nimero y disposicion de las escamas y la coloracion del cuerpo son dos de los
caracteres utilizados en taxonomia de ofidios que permiten la identificacién de los ejem-
plares a nivel especifico (Cei, 1993, Giraudo y Arzamendia, 1997). En el presente trabajo
se describe la secuencia de organizacion de dichos caracteres en Atractus reticulatus,
evidenciando una sucesiéon determinada de modo que al final del periodo embrionario
queda establecido el patrén de escutelacién y pigmentacion caracteristico de la especie
tal como los describen Alvarez et al. (1992) y Giraudo y Srocchi (2000).

En la mayoria de los trabajos de desarrollo embrionario de escamados la conside-
racion del caracter escamas se realiza sélo a partir de datos de presencia/ausencia, lo que
no permite evaluar posibles diferencias interespecificas en la secuencia de organizacion y
pigmentacién de las mismas. Swadzba er al. (2009) describen para Natrix natrix una
secuencia seguin la cual las escamas inician su desarrollo en la region caudal y ventrolate-
ral del tronco, diferencidndola de lo caracterizado para Vipera berus (Maderson, 1965) y
Liasis fuscus (Alibardi y Thompson, 2003) especies donde el proceso se inicia en la re-
gi6n dorso-lateral del tronco extendiéndose luego a la regidn cefdlica. En Atractus reticu-
latus el desarrollo de la lepidosis se inicia en la regién ventral del tronco, continudndose
las escamas laterales y finalmente las dorsales completdndose el patrén de organizacion y
pigmentacion en los dltimos estadios embrionarios.

Asimismo es importante destacar la escasez de trabajos referentes al desarrollo
ontogenético de escamados de la region, particularmente de serpientes, por lo que consi-
deramos necesario incrementar este tipo de estudios ya que aportan interesante informa-
ciéon de posible aplicacion en anélisis de tipo ecoldgico-evolutivo. En este marco los
resultados aqui presentados representan la primera contribucién al conocimiento de la
embriogénesis de Atractus reticulatus, especie de alto valor biolégico por su distribucidon
restringida en nuestro pais y particulares habitos ecoldgicos.
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Fig. 1: a) Vista dorsal de un huevo de Afractus reticulatus, desprovisto de cdscara, correspondiente a la etapa
temprana del desarrollo (estadio 1). b) Vista dorsal de un huevo correspondiente a la etapa tardia del desarro-
llo (estadio 7). ¢) Vista dorsal de un huevo desprovisto de la cdscara y membrana corion-alantoidea. d) Mis-
mo huevo al cual se le retird parte del vitelo para visualizar el embrién. Escala:ay b=5 mm, cy d =0,5

mim.

Fig. 2: Estadio 1 de Atractus reticulatus. a) Vista lateral derecha. b) Detalle de la regién cefalica. c¢) Detalle
de la region posterior y caudal donde se visualizan los esbozos de la hemipenes (flecha). Co: corazén, Hi:
higado. Me: mesonefros. Escala: a=0,5 mm, by ¢ =0,1 mm.
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Fig. 3: Estadio 2 de Atractus reticulatus. a) Vista lateral derecha. b) Detalle region cefilica. c¢) Detalle del
encéfalo. T: telencéfalo, M: mesencéfalo, R: rombencéfalo. Escala: a = 0,5 mm, b y ¢ = 0,1 mm.

?

Fig. 4: Estadio 3 de Atractus reticulatus. a) Vista ventral. b) Detalle region cefdlica. ¢) Detalle del tegumento
de la regién del tronco. Obsérvese los esbozos de las placas ventrales y escamas laterales. Escala: a = 0,5
mm, byc=0,1 mm.

Fig. 5: Estadio 4 de Atractus reticulatus. a) Vista lateral derecha. b) Detalle region cefilica, obsérvese los
esbozos de escamas nucales y labiales. c) Detalle del tegumento de la region del tronco. Escala: a = 0,5 mm,
byc=0,1 mm.
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Fig. 6: Estadio 5 de Atractus reticulatus. a) Vista lateral izquierda. b) Detalle region cefilica, c) Detalle del
tegumento del cuello. Escala: a=0,5 mm, b y ¢ = 0,1 mm.

Fig. 7: Estadio 6 de Atractus reticulatus. a) Vista dorsal. b) Detalle de la regién caudal en un ejemplar hem-
bra. c) Detalle de los hemipenes en un ejemplar macho. Escala: a = 0,5 mm, by ¢ =0,1 mm.

A

Fig. 8: Estadio 7 de Atractus reticulatus. a) Vista dorsal. b) Detalle del tronco. Obsérvese el grado de desa-
rrollo de las escamas dorsales. ¢) Detalle de la cavidad bucal. Obsérvese los esbozos de los dientes maxilares
y mandibulares (flecha). Escala: a=0,5 mm, by ¢ =0,1 mm.
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Fig. 9: Estadio 8 de Atractus reticulatus. a) Vista dorsal. b) Detalle de las escamas del tronco. Obsérvese el
patrén de pigmentacién. Escala: a = 0,5 mm, b = 0,1 mm.

Fig. 10: Estadio 9 de Atractus reticulatus. a) Vista dorsal. b) Detalle de las escamas nucales y del tronco.
Obsérvese el patrén de pigmentacion. c) Detalle de la cavidad bucal. Obsérvese los esbozos de dientes maxi-
lares y palatinos (flecha). Escala: a = 0,5 mm, by ¢ = 0,1 mm.

Fig. 11: Estadio 10 de Atractus reticulatus. a) Vista dorsal. b) Detalle de la region cefélica. ¢) Detalle de las
escamas del tronco. Obsérvese el patrén de pigmentacion. d) Detalle de los hemipenes. Escala: a = 0,5 mm,
b-d =0,1 mm.



