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En los reptiles escamosos se reconocen dos
modelos de desarrollo: oviparidad y vivipari-
dad. Estos se consideran parte de un continuo
y se ha planteado en numerosos trabajos que el
patrén viviparo habria evolucionado desde la
oviparidad a través de pasos progresivos que
incluyeron la retencién uterina de huevos, el
adelgazamiento de la cdscara y modificaciones
en los anexos extraembrionarios y en la pared
oviductal para la formacién de estructuras pla-
centarias (Tinkle & Gibbons, 1977; Blackburn, 1981;
Andrews & Rose, 1994; Blackburn, 1998; Andrews &
Mathies, 2000; Blackburn, 2000; Andrews, 2002;
Heulin ez al, 2002; Stewart & Thompson, 2003;
Thompson ¢t al., 2004; Blackburn & Flemming, 2009).
El conocimiento del grado de desarrollo onto-
genético en el momento de la puesta de hue-
vos es fundamental para estimar el tiempo de
retencién embrionaria intrauterina (Demarco,
1992), cuestién que resulta esencial para inter-
pretar la diversidad de historias de vida dentro
de los escamosos (Radder ez 4L, 2008).

Entre los escamosos oviparos se pueden
reconocer diversas situaciones, desde hembras
que ponen los huevos prontamente después de
la ovulacién y fecundacién, hasta casos en los
que se prolonga el tiempo de retencién uterina,
de modo que al momento de la puesta los
embriones se encuentran en un estado avanza-
do del desarrollo (Blackburn, 1995). Los trabajos
de Shine (1983) y Blackburn (1995) compilan
una serie datos acerca del estado embrionario

en el momento de la oviposicién de 62 especies
de lagartos y 13 de serpientes, pertenecientes a
lass  familas ~ Agamidae, = Anguidae,
Chamaleontidae, Gekkonidae, Iguanidae,
Lacertidae, Pygopodidae, Scincidae, Teiidae,
Boidae, Colubridae, Elapidae y Typhlopidae.
Brana ez al. (1991) presentan dicha informacién
para siete especies de lacértidos del norte de
Espafa y discuten las posibles relaciones entre
el grado de retencién embrionaria y el tamafo
corporal de la hembra, el tamafio de la camada,
la masa relativa de la puesta y la distribucion
geogrifica (principalmente altitudinal) de las
diferentes poblaciones analizadas. Demarco
(1992, 1993) analiza el estado embrionario en el
momento de la puesta de diferentes especies
pertenecientes al género Sceloporus y destaca su
utilidad para estimar el tiempo total del des-
arrollo ontogenético. Telemeco et al. (2010)
reportan datos acerca de los aspectos reproduc-
tivos de una lagartija alpina, Bassiana duperreyi,
y analizan experimentalmente el grado de
retencién embrionaria de hembras sometidas a
diferentes temperaturas. Para Cnemidophorus
uniparens (Billy, 1988), Agama impalearis (El
Mouden et al., 2000), Naja kaouthia (Jackson, 2002),
Python sebae (Boughner er al., 2007), el género
Anolis (Sanger et al., 2008), Paroedura pictus (Noro
et al., 2009) y Eublepharis macularius (Wise et al.,
2009) se han propuesto tablas de desarrollo
embrionario que cuentan con descripciones de
los primeros estadios post-oviposicién. Dichos
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trabajos ponen de manifiesto la variabilidad de
estados embrionarios al momento de la ovipo-
sicién entre los diversos taxones, los cuales
corresponden en su mayoria a lagartos del
Hemisferio Norte. Para escamosos sudamerica-
nos, particularmente las serpientes, la informa-
cién disponible acerca del grado de desarrollo
embrionario en el momento de la puesta, y en
consecuencia sobre el grado de retencién
embrionaria, es pricticamente nula.

La familia Colubridae, de distribucién cos-
mopolita, representa el grupo de serpientes de
mayor riqueza especifica (Burbrink & Crother, 2011).
Han colonizado todos los hébitats y climas posi-
bles, desde los trépicos hasta zonas desérticas. La
mayoria de los representantes de la familia
son oviparos, con unas pocas especies vivipa-
ras. En Argentina se han citado alrededor de
100 especies, pudiendo presentar hdbitos foso-
riales, arboricolas, terrestres o acudticos (Scrocchi
et al., 2006). Su gran diversidad y particularidades
ecoldgicas hacen de los coldbridos un excelente
grupo para abordar estudios de biologia repro-
ductiva y de desarrollo. En el presente trabajo
analizamos el estado embrionario en huevos ovi-
ductales y huevos recién puestos de nueve espe-
cies del nordeste de Argentina, con el fin de eva-
luar el grado de retencién embrionariay aportar
informacién que contribuya al estudio de los
patrones de desarrollo dentro del clado.

Se analizaron huevos oviductales (HO) de
ejemplares de Mastigodryas bifossatus (n = 9
HO), Leprophis ahaetulla (n = 9 HO),
Sibynomorphus turgidus (n = 3 HO) y Philodryas
olfersii (n = 10 HO) depositados en la Coleccién
Herpetoldgica de la Universidad Nacional del
Nordeste - Corrientes (UNNEC: 9514, 11312,
8502, 10321, respectivamente). Para ello se
practicé la diseccién de las hembras grévidas y se
removieron los oviductos con los huevos.

Por otra parte, se analizaron huevos recién
puestos (Ov), obtenidos en laboratorio, de
Mussurana bicolor (n = 2 Ov), Erythrolamprus
poecilogyrus (n = 7 Ov), Erythrolamprus alma-
densis (n = 4 Ov), Erythrolamprus semiaureus (n
=17 Ov) y Lygophis anomalus (n = 4 Ov). Para
este caso se realizé la fijacion, en formol 10%,
de un huevo de cada camada, dentro de las 16 -
48 h post-oviposicion, previa inyeccién de 0,1
ml de pentobarbital sédico como anestésico
(American Veterinary Medical Association, 2007).

Para el andlisis de los embriones se retird
la cdscara del huevo y se procedié al aisla-
miento de los mismos de la masa de vitelo.
Los ejemplares fueron posteriormente colore-
ados con azul de metileno, observados y foto-
grafiados bajo lupa estereoscdpica Leica ES2.
Los embriones fueron caracterizados sobre la
base de las principales estructuras anatémi-
cas, y los estadios del desarrollo se asignaron
siguiendo como referencia la tabla propuesta
por Zehr (1962) (Z), quien propone un total
de 37 estadios embrionarios para Thamnophis
sirtalis sirtalis. Asimismo, a fin de poder esta-
blecer comparaciones con otras especies estu-
diadas, dichos estadios se equipararon con los
propuestos por Dufaure & Hubert (1961)
(D&H), quienes describen para Zootoca vivi-
para una serie de 40 estadios de desarrollo.

En la Tabla 1 se resumen los datos de los
estadios embrionarios observados para cada
especie estudiada. En los huevos oviductales
se observaron embriones en estadios 15, 16,
18 y 23 Z, diferencias que se interpretan en
relacion al tiempo de gestacion de las hem-
bras en el momento de su captura y fijacién.
El grado de desarrollo ontogenético en el
momento de la oviposicién también fue
variable, observiandose embriones en estadio

18,21,22y24 7.
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Las principales caracteristicas anatémicas
de cada estadio embrionario examinado se
describen a continuacién.

Estadio 15 Z: prosencéfalo, mesencéfalo y
rombencéfalo bien delimitados, placodas 6pticas
y bticas invaginadas, arco faringeo I bien delimi-
tado, corazén tubular, estomodeo invaginado,
somitos organizados en la regién anterior y
media del tronco y esbozo caudal incipiente.

Estadio 16 Z: telencéfalo, diencéfalo,
mesencéfalo y rombencéfalo bien diferencia-
dos, vesicula del cristalino completamente
invaginada, vesicula 6tica con abertura exter-
na aun visible, arco faringeo I y primera aber-
tura faringea bien definidos, corazén en S,
somitos organizados en la regién posterior de
tronco, regién caudal sin somitos visibles,
cola con giro de 180°, mesénquima pronefro-
génico visible, alantoides con islotes sangui-
neos, saco vitelino bien vascularizado y
amnios completo (Figura 1a).

a

Estadio 18 Z: mesencéfalo prominente,
cupula éptica con fisura coroidea amplia,
cristalino bien definido y blanquecino, vesi-
cula Stica completamente invaginada, arcos
faringeos I y II bien definidos, II y IV distin-
guibles, primera y segunda aberturas faringeas
presentes, corazébn con cdmara ventricular
desplazada ventral y posteriormente y cdmara
auricular en posicién dorsal anterior, somitos
organizados en la porcién anterior de la cola,
cola con giro de 3609, alantoides vascularizado
(Figura 1b).

Estadio 21 Z: telencéfalo prominente
dividido en dos lébulos, curvatura mesence-
félica bien definida, placodas nasales engrosa-
das levemente invaginadas, vesicula dtica
redondeada, arco faringeo I prominente divi-
dido en proceso mandibular y maxilar, arcos
I a IV adn visibles, pronefros con tibulos
nefriticos organizados, cola con 2,25 vueltas
(Figura Ic).

" Figura 1. Fotograffas de embriones de
cinco especies pertenecientes a la fami-
lia Colubridae en diferentes estadios
del desarrollo embrionario (E.).

(a) L. abaetulla, E.16Z (29D&H).
(b) M. bifossatus, E.18Z (27D&H).
(¢) E. poecilogyrus, E217 (29D&H).
(d) L. anomalus, E.227 (29D&H).
(e) M. bicolor, E.247 (31D&H).

Escala: 1mm.

Fotos J.A. Ruiz Garcia
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Estadio 22 Z: telencéfalo expandido en la
regién nasal, epifisis incipiente, ciipula dptica
con fisura coroidea estrecha, cristalino en
posicién central, vesicula 6tica con conducto
endolinfitico incipiente, placoda nasal en
invaginacién, proceso mandibular mds pro-
minente que el proceso maxilar, arcos II y III
y segunda y tercera aberturas faringeas atin
visibles, cdmara ventricular del corazén con
crestas endocdrdicas incipientes, pronefros
bien organizado y mesénquima mesonefrogé-
nico visible en la region lateral-posterior del
tronco, cola con 2,5 vueltas (Figura 1d).

Estadio 23 Z: telencéfalo expandido lateral-
mente, ojo y vesicula dtica igual que en el esta-
dio anterior, érgano vomeronasal incipiente,
proceso mandibular mds prominente que el
estadio anterior, arcos II a IV no visibles, segun-
da y tercera aberturas faringeas atn visibles,
corazén y cola igual que en el estadio anterior.

Estadio 24 Z: mesencéfalo prominente for-
mado por un sélo l6bulo, ojo con incipiente
pigmentacién de la retina, cristalino blanqueci-

no con posicién central, vesicula ética globosa
con conducto endolinfitico desarrollado, digiti-
forme y dirigido hacia la regién dorsal del rom-
bencéfalo, proceso maxilar alcanza la regién
anterior del ojo, procesos mandibulares derecho
e izquierdo mds desarrollados que en el estadio
anterior y dirigidos hacia medial, segunda y ter-
cera aberturas faringeas atn visibles, tibulos
pronéfricos bien desarrollados y tibulos meso-
néfricos incipientes de contorno mds o menos
lineal, cola con 3,5 vueltas, ejemplares machos
con esbozos de hemipenes (Figura le).

Blackburn (1995) analiza los modelos de
desarrollo en los escamosos y concluye que,
excepto raras excepciones, las especies oviparas
tienen retencién embrionaria hasta la etapa de
“faringula” (estadios 18 - 27 D&H) o hasta el
periodo donde se esbozan los miembros (esta-
dios 28 - 35 D&H). En su trabajo el autor lista
seis especies pertenecientes a la familia
Colubridae que presentan retencién embriona-
ria, al menos hasta el estadio 21 D&H (Tabla 1).

Tabla 1. Estadio del desarrollo embrionario en huevos oviductales (HO) y en el momento de la oviposicién (Ov)
de 15 especies pertenecientes a la familia Colubridae. 'Citado por Shine (1983), *Citado por Blackburn (1995).
Estadio Z = Estadio del desarrollo (Zehr, 1962); Estadio D&H = Estadio del desarrollo (Defaure & Hubert, 1961).
Especie Tipo de muestra Estadio Z Estadio D&H Autoria
Umphiesma vibakai Ov = 28 Fukada (1956)">
Dendrelaphis tristis Ov -- 30 Wall (1921)'2
Elaphe guttata Ov — 31 Shine (1983)
\Elaphe obsoleta Ov — 30 Ditmars (1942)'2
Erythrolamprus almadensis Ov 18 27 Presente estudio
Erythrolamprus semiaureus Ov 18 27 Presente estudio
[Erythrolamprus poecilogyrus Ov 21 29 Presente estudio
LLampropeltis triangulum Ov -- 27 Ditmars (1942)'2
Leptophis ahactulla HO 16 25 Presente estudio
Lygophis anomalus Ov 22 29 Presente estudio
WMastigodryas bifossatus HO 18 27 Presente estudio
Wlussurana bicolor Ov 24 31 Presente estudio
Opheodrys aestivus Ov - 21-27 (25) Plummer (1984)
Philodryas olfersii HO 23 30 Presente estudio
Sibynomorphus turgidus HO 15y 16 25-26 Presente estudio
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A partir de los resultados obtenidos podemos
decir que los nueve colubridos analizados en
este trabajo retienen los embriones en el ovi-
ducto al menos hasta el estadio 15 - 16 Z (25-
26 D&H). Segtin esto, M. bifossatus, L. ahae-
tulla, S. turgidus, P olfersii, M. bicolor, E. poe-
cilogyrus, E. almadensis, E. semiaureus y L.
anomalus conservan el modelo de desarrollo
embrionario propuesto por Blackburn (1995)
para escamosos oviparos.

Se ha sugerido que la retencién de huevos
entre los escamosos serfa una respuesta adaptati-
va a condiciones climdticas adversas, principal-
mente las bajas temperaturas, la sequia o la
ausencia de sitios aptos para la oviposicién
(Blackburn, 1982; Shine, 1995). Brafa er al. (1991)
observaron que el grado de retencién uterina es
significativamente diferente entre ciertas pobla-
ciones de Zootoca vivipara, Iberolacerta montico-
la, Lacerta bilineata, Lacerta schreiberi, Podarcis
bocagei, Podarcis muralis y Podarcis hbispanica
estudiadas, variando el desarrollo embrionario
entre el estadio 22 y 34 D&H en el momento
de depositar la puesta. Segtin estos autores, las
poblaciones que muestran mayor grado de
retencion de huevos son aquéllas que se encuen-
tran a mayor altitud. Demarco (1992) describe
que Sceloporus woods, S. virgatusy S. scalaris exhi-
ben retencién embrionaria breve, intermedia y
prolongada respectivamente, condicién que se
relacionaria con su distribucién a baja, media o
elevada altitud. Telemeco et 4/. (2010) observaron
variacién en el grado de retencién embrionaria
en poblaciones de B. duperreyi residentes a dife-
rentes altitudes. Asimismo, en base a sus experi-
mentaciones corroboran que las bajas tempera-
turas retrasan la oviposicién, cuestién que para
estos autores refuerza la hipétesis del origen de la
viviparidad asociado al clima frio. En el presente
trabajo observamos marcada disimilitud en el
estado de desarrollo embrionario en el momen-

to de la oviposicién entre M. bicolor y E. poeci-
logyrus, E. almadensis, E. semiaureus'y L. anoma-
lus. En contraposicion a las especies estudia-
das en los trabajos antes citados, las aqui ana-
lizadas se distribuyen a la altura del nivel del
mar, en una zona de clima subtropical, por lo
que para estos coltbridos la temperatura no
serfa el factor condicionante del grado de
retencion embrionaria.

Los trabajos de Shine (1995) y Radder ez
al. (2008) plantean que la retencién embrio-
naria influye en el fenotipo de la cria y direc-
tamente aumenta el éxito reproductivo de
una especie. Los resultados obtenidos en el
presente trabajo demuestran que, previamen-
te a la puesta, en el embrién se esbozan y
organizan los principales sistemas de 6rganos
como el sistema nervioso central, rganos de
los sentidos, corazén y sistema circulatorio
embrionario y extraembrionario, sistema uri-
nario y membranas extraembrionarias.
Durante la etapa organogenética del desarro-
llo ocurren complejos procesos morfogenéti-
cos altamente susceptibles de sufrir alteracio-
nes por efecto de diversos factores ambienta-
les, siendo los estadios ontogenéticos tempra-
nos los mds vulnerables. En este sentido,
complementariamente a lo propuesto por los
autores antes citados, la retencién embriona-
ria prolongada permitirfa a la hembra prote-
ger a la cria durante el periodo critico de la
organogénesis y asi aumentar la viabilidad y
supervivencia de las camadas.
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