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A minha singular orientadora Ana,

Dedico.
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RESUMO

As anadlises citogenéticas tém se mostrado uma valiosa ferramenta para
caracterizacdo, mecanismos evolutivos e relacdes filogenéticas em varias espeécies.
A maioria dos trabalhos de citogenética em serpentes estdo restritos a analises do
namero e morfologia cromossémica. Apesar disso, a caracterizacdo cromossomica,
principalmente quando sao utilizadas as analises da heterocromatina e/ou localizagéo
cromossOmicas de sequéncias especificas, como as de DNAr e as teloméricas, tem
contribuido de forma significativa para os estudos da sistematica e filogenia em
diversos grupos de serpentes. Este trabalho teve como objetivo realizar uma revisédo
de literatura dos estudos de citogenética de serpentes, visando fornecer subsidios
para uma melhor compreenséo sobre o tema. As serpentes apresentam um cariéipo
bimodal, com presenca de macrocromossomos e microcromossomos. O numero
diploide dentro do grupo varia de 2n=24 a 2n=50, onde 2n=36 € considerado o
cariétipo comum e se encontra presente na maioria das espécies. Apesar de ser
considerado conservado, em relacdo ao numero diploide, o cari6tipo das serpentes
vem mostrando diferenciacdo quanto ao padrdo de distribuicAo de bandas e
sequéncias especificas como de DNAr e regides teloméricas. O principal mecanismo
de evolucdo cromoss6mica dentro do grupo se da por eventos envolvendo fusdes e
fissbes céntricas. O padrdo de distribuicdo de heterocromatina tem se mostrado
importante marcador citotaxondmico dentro das familias. A diferenciagdo dos
cromossomos sexuais, do tipo ZZ/ZW ou multiplos, acontecem em espécies mais
derivadas onde h& poucos ou nenhum caso de heteromorfismo em linhas mais basais.

Palavras-chave: Cromossomo, Evolucdo cromossémica, Rearranjos cromossémico.



ABSTRACT

Karyotype evolution of snakes revisited.

Cytogenetic analyzes have proved been valuable tool for characterization, evolutionary
mechanisms and phylogenetic relationships in several species. Most of cytogenetic
studies on snakes are restricted to analyzes of chromosome number and morphology.
Despite this, a chromosomal characterization, is important for heterochromatin
analysis and / or chromosomal location of specific sequences, such as DNA and
telomeric and has contributed significantly to the studies of systematics and phylogeny
in various groups of snakes. This work aimed to perform a literature review of the
cytogenetics studies of snakes, aiming to provide subsets for a better understanding
of the theme. The snakes present a bimodal karyotype, with presence of
macrochromosomes and microchromosomes. The diploid number within the group
ranges from 2n = 24 to 2n = 50, where 2n = 36 is considered the common karyotype
and is present in most species. Despite being considered conserved in relation to the
diploid number, the snakes karyotype has shown the difference in the pattern of
distribution of bands and specific sequences as the DNAr and telomeric regions. The
main mechanism of chromosome evolution within the group is given by events
involving centric fusions and fissions. The pattern of heterochromatin distribution has
been shown to be an important cytotaxonomic marker within families. The
differentiation of ZZ / ZW or multiple sex chromosomes occurs in more derived species
where there are few or no cases of heteromorphism in basal lines.

Key words: Chromosome, Chromosome evolution, Chromosomal rearrangements.



12

1. INTRODUCAO

Em diferentes grupos de animais e plantas as analises citogenéticas tém se
mostrado uma valiosa ferramenta, ndo somente para a caracterizacao de espécies,
mas também para o entendimento dos mecanismos de evolucdo e das relacdes
taxondémicas, principalmente quando as caracteristicas morfologicas externas nao se
mostram eficientes para resolver problemas taxonémicos e sistematicos. Além disso,
as analises citogenéticas, associadas a dados moleculares, bioquimicos e
morfologicos tem auxiliado no entendimento das relacdes filogenéticas em diversos
grupos, tanto de animais quanto em vegetais (Singh, 1972; Guerra, 1988; Viana,
2016;).

Os parametros citogenéticos preliminares mais utilizados para caracterizacdo de
espécies é a andlise de numero, morfologia e tamanho cromossémico. Uma
ferramenta que trouxe um grande avancgo na caracterizagdo cromossomica foi a de
diferenciacéo da heterocromatina nos cromossomos metafasicos. As vérias técnicas
empregadas para esse fim permitem distinguir setores cromossoémicos que possuem
DNA altamente repetitivo. Esses setores aparecem na forma de "bandas"
diferencialmente coradas, os quais atribuem ao cromossomo novos parametros para
sua descri¢do, tais como a posi¢do da banda, o tamanho da banda, etc. Além disso,
localizacdo cromossOmica de sequéncias especificas, como as de DNA ribossomais
(DNAr) e as séquencias de DNA telomérico, impulsionaram os estudos relacionados
com a caracterizacdo das espécies e a compreensdo dos mecanismos de evolucao
cromossOmica em diferentes taxons.

A subordem Serpente (ordem Squamata) € composta por mais de 3000 espécies

distribuidas em 24 familias (Pyron et al., 2013). Seus representantes estao
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distribuidos ao longo de quase todo o mundo, com excecéo dos polos e algumas ilhas,
devido a dependéncia da temperatura na termorregulacédo. Além disso, ocupam uma
grande variedade de habitats, incluindo ambientes terrestres, subterraneos, arboreos,
aguas continentais e oceanicas, sofrendo grande variacdo adaptativa. A origem das
Serpentes € relativamente recente, uma vez que 0 grupo surgiu provavelmente no
Cretaceo, derivadas de lagartos fossoriais que tiveram alongamento do corpo e
reducado das patas (Silva, 2014).

A maioria dos trabalhos de citogenética em serpentes estéo restritos a analises do
namero e morfologia cromossdémica (Becak et al., 1962; Becak et al., 1963; Becak et
al., 1964; Becak, 1965; Becak e Becak, 1969; Beker et al., 1971; Beker et al., 1972;
Singh, 1972; Gutiérrez e Bolafios, 1979; Gutiérrez e Bolafios, 1981; Gutiérrez et al.,
1984; Gutiérrez et al., 1988; Luykx et al, 1992; Parkash e Kour, 2005; Serafim et al.,
2007); analises utilizando outros parametros ainda sédo escassas. Apesar disso, a
caracterizagcdo cromossbmica, principalmente analises da heterocromatina e/ou
localizacdo cromossbmicas de sequéncias especificas, como as de DNAr e as
teloméricas, tem contribuido de forma significativa para os estudos da sistematica e
filogenia em diversos grupos de serpentes (Aprea et al., 2006; Viana et al., 2016). Este
trabalho teve como objetivo realizar uma revisdo de literatura dos estudos de
citogenética de serpentes, visando fornecer subsidios para uma melhor compreensao

sobre o tema.



14

2. VARIACAO CROMOSSOMICA NUMERICA E EVOLUCAO CARIOTIPICA

De uma forma geral, a grande maioria das espécies de serpentes apresentam
um cariotipo bimodal, formado por macrocromossomos (M) e microcromossomos (m),
assim como encontrado em aves e outros répteis (Becgak et al., 1964; Becak e Becak,
1981; OImo, 2008). Em apenas um numero pequeno de espécies investigadas
observou-se uma varia¢ao gradual do tamanho dos cromossomos, como por exemplo
em Thamnophis radix e Liophis miliaris (Begak e Begak, 1969; Baker et al., 1972). O
ndamero cromossdmico varia entre 2n=24 em Hydrodynastes gigas e H. bicinctus até
2n=50 em Pseudoboa nigra, Boiruna maculata e Rhachidelus brazili (Becak et al.,
1964; Becak, 1965; Becak e Becak, 1969; Trinco e Smith, 1971; Singh, 1972; Becak
et al., 1975; Carvalho et al., 2013). Oguiura et al. (2009) mencionam dados inéditos
do género Apostolepis que teria espécies com numero diploide 2n=56 cromossomos
Ou superior.

Apesar da variacdo cromossdmica citada acima, o cariotipo das serpentes é
considerado relativamente conservado em relacdo ao nimero cromossémico. Em
quase todas das 11 familias analisadas observa-se a presenca de espécies com
2n=36 (16 M + 20 m) (ver tabelal). Esse é o cari6tipo predominante, por exemplo, em
Boidea, uma familia considerada como basal dentro das serpentes (Viana, 2015).
Desta forma, existe um consenso entre diversos autores que o cariotipo 2n=36,
formado por 16 macrocromossomos e 20 microcromossomos, seja uma condi¢ao
ancestral, ou seja, um carater plesiomorfico para o grupo (Baker et al., 1971; Trinco e
Smith, 1971; Singh, 1972; Carvalho et al., 2013).

Atualmente acredita-se que ao longo da evolucdo ocorreram varios rearranjos

cromossOmicos que levaram a diversificacdo cariotipica em diferentes taxons. Em
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muitos casos, 0 aumento ou diminuicdo do numero cromossdmico em relacdo ao
possivel cariotipo ancestral esta associado a eventos de fissdes e fusdes céntricas,
respectivamente (Singh, 1972; Gutiérrez e Bolafios, 1981; Mezzasalma et al., 2014).
O aumento no numero cromossomico devido a fissdes céntricas € melhor evidenciado
guando 0s macrocromossomos estdo envolvidos no processo e as alteracbes na
morfologia dos cromossomos podem ser melhor observadas. Neste ponto, vale a pena
ressaltar que no cariétipo considerado como ancestral para as serpentes (2n= 36, 16M
+ 20m), todos 0s macrocromossomos eram biarmados, ou seja, metacéntricos ou
submetacéntricos. A presenca de macrocromomossomos uniarmardos (telocéntricos
a acrocéntricos) é considerada uma condicao derivada (ver por exemplo, Mezzasalma
et al., 2014).

A maioria das espécies com o cariotipo descrito da familia Viperidae apresentam
2n=36 (16M + 20m), com excec¢ao para 0 género Vipera que apresenta 2n=42 (22M +
20m) (Beker et al., 1971; Aprea et al., 2006). O nimero de microcromossomos has
espécies de Vipera mostrou-se constante quando comparadas as outras espécies da
familia, contudo, apresentou seis macrocromossomos acima do numero diploide
comum, sugerindo que neste caso 0 numero cromossémico 2n=42 tenha surgido por
eventos de fissao céntrica envolvendo trés pares de cromossomos biarmados.

A reducdo no nimero cromossdmico estd muito vezes associada a eventos de
translocagbes ndo reciprocas entre micro e macrocromossomos (Singh, 1972;
Parkash e Kour, 2005). Entre as familias de serpentes, Colubridae € a que apresenta
0 maior grau de variacao de nimero cromossOmico entre as espécies (2n=24 a 2n=50)
(Ver Tabela 1). As espécies consideradas mais derivadas apresentam numeros
cromossOmicos mais reduzidos. Essa reducdo esta principalmente associada a

diminuicdo de microcromossomos do que de macrocromossomos. Esses dados
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associados ao fato que a diminuicdo no nimero cromossémico ndo acarretou em uma
perda consideravel de material genético, visto que a quantidade média de DNA entre
as espécies se manteve constante (cerca de 2.21 picogramas), sugeriram que eventos
de fusbes robertsonianas entre macrocromossomos € microcromossomos foram
responsaveis pela reducdo no namero diploide durante a evolucdo das serpentes
(Becak e Becak, 1969; Gutiérrez e Bolafios, 1979; Olmo, 2008; Mezzasalma et al.,
2016)

Em Elapidae e em alguns géneros de Colubridae, a capacidade de disperséo
geografica das espécies vem acompanhada da mudanca no cariétipo (Oguiura et al.,
2009; Silva, 2014). No género Micrurus (Elapidae), por exemplo, o nimero diploide de
cromossomos varia consideravelmente (2n=26 a 2n=42). Para esse género foi
sugerido que a partir de um cariétipo ancestral com 2n=36 as espécies, dependendo
da distribuicdo geografica, poderiam ter seguido dois padrées de evolucéo cariotipica
distintos. As espécies da América Central reduziram o ndmero cromossoémico por
eventos de fusBes cromossdmicas, enquanto nas espécies da América do Sul ocorreu
um aumento no numero diploide por meio de eventos de fissdes cromossémicas e
inversdes pericéntricas, ambos em macrocromossomos. O nimero cromossémico
observado para as espécies da América Central varia entre 2n=26 a 2n=34 enquanto
para espécies da América do Sul a variacdo observada € de 2n=38 a 2n=42 (Serafim
et al.,, 2007). Gutiérrez e Bolafios (1981) sugerem que rearranjos envolvendo
MiCrocromossomos S80 um recurso evolutivo no género, e que este seria um passo
para especiacao, o que abriria perspectivas para se entender as relacdes filogenéticas
(Gutiérrez e Bolafos, 1979).

Mudancas nas diferenciacdes dos caridtipos podem aparecer em nivel

intergenérico e interespecifico dentro de subfamilias, como s&o os casos de
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Pseudoxyrhophiinae e Xenodontinae, e de familias, como Elapidae (Baker et al., 1972;
Gutiérrez e Bolafios,1981; Parkash e Kour, 2005; Mezzasalma et al. 2014). As
espécies da subfamilia Pseudoxyrhophiinae (familia Lamprophiidae) apresentam uma
variacao no conjunto diploide de 2n=34 & 2n=46. Mezzasalma et al. (2014) realizaram
uma analise do padréo de distribuicdo da heterocromatina e das RONs em diversas
espécies representantes do grupo, na tentativa de compreender 0s eventos
cromossOmicos que atuaram na evolucao dessa subfamilia. Eles observaram que de
cinco a nove pares de macrocromossomos e 14 pares de microcromossomos estavam
envolvidos nos processos que levaram diversificacdo das espécies. Com base nos
resultados obtidos, a hipotese mais parcimoniosa surgere que o cariétipo ancestral de
Pseudoxyrhophiinae possuia 2n= 48 e teve origem a partir de seis eventos de fissdes
cromossbmicas e uma inversao pericéntrica que ocorreram em uma linhagem
ancestral de todas as serpentes. Em seguida, varios eventos independentes de
translocacdes envolvendo macro e microcromossomos originaram a diversidade

cariotipica observada para a subfamilia (Ver figura 1).

3. DISTRIBUICAO DA HETEROCROMATINA, DNA RIBOSSOMAL E

SEQUENCIAS TELOMERICAS

Uma fracdo consideravel do genoma tanto de plantas e animais € formada por
sequéncias de DNA repetitivo e podem estar distribuidas de forma dispersas ao longo
dos cromossomos ou organizadas em tandem, em forma de blocos. Na maioria dos
casos, estes blocos de sequéncias repetitivas sdo responsaveis pela diferenciacéo
longitudinal cromossémicas em regides denominadas de heterocromatina que se

caracterizam por se manterem condensadas durante todo o ciclo celular e
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praticamente ndo possuirem informacdes génicas (Guerra, 1988). Apesar de
praticamente ndo possuirem genes e terem sido considerada no passado como “lixo”,
o padrdao de distribuicdo de heterocromatina tem auxiliado na caracterizacao
cariotipica das espécies no entendimento dos mecanismos de evolucdo
cromossOmica e das relacbes taxondmicas em diversos grupos (Hennig, 1999).

Em alguns géneros em que as espécies apresentam cariétipos uniformes em
relacdo ao numero, morfologia cromossdémica, as mesmas divergem quanto ao padrao
de distribuicdo da heterocromatina e/ou niumero e a localizacdo dos sitios de DNAr
(Oguiura et al, 2009). Essas diferencas trazem um grande auxilio no entendimento
dos mecanismos de evolucdo cromossdmica e das relacbes filogenéticas entre as
espécies (Camper e Hanks, 1995). Um exemplo claro dessa situacdo pode ser
observado no grupo Vipera aspis. Esse grupo é taxonomicamente complicado e
dependendo do sistema de classificacdo, seus representantes podem ser tratados
como quatro espécies distintas ou como uma Unica espécie. A analise da
heterocromatina em trés representantes desse taxon mostraram que apesar de
possuirem o mesmo numero cromossodmico eles diferiam quanto ao padrdo de
distribuicdo da heterocromatina, corroborando com a hipétese de se tratarem de
espécies distintas (Aprea et al., 2006)

Uma caracteristica marcante das serpentes € que 0s blocos heterocromaticos estéao
preferencialmente localizados nas regiées centromeéricas ou pericentromeéricas dos
cromossomos (Oguiura et al., 2009). Apesar dessa estabilidade quanto a localizacao
cromossOmica, existe uma grande variabilidade da heterocromatina em relacdo ao
namero e tamanho dos blocos heterocromaticos (Viana et al.,, 2016), o que pode
constituir um bom marcador citotaxondmico. Em uma analise de trés subespécies de

Boa constrictor: Boa constrictor constrictor, Boa constrictor amarali e Boa constrictor
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occidentalis, todas com 2n=36 e onde o cari6tipo ndo apresenta diferencas
morfologicas significativas, foi sugerido que todas pudessem ser elevadas a
categorias de espécies distintas, com base nas diferencas observadas entre as
mesmas em relacdo ao padrao de distribuicdo cromossdmica da heterocromatina e
das sequéncias teloméricas intersticiais (STI). As regides de STI podem auxiliar no
entendimento do mecanismo evolutivo como sendo indicativos de rearranjos
cromossomicos (Viana et al., 2016).

As andlises de coloracdo cromoss6mica com nitrato de prata em 21 espécies
representantes das familias Boidea, Colubridae e Viperidae revelaram que a presenca
de um sitio de DNAr 45S em par de microcromossomos € uma caracteristica
plesiomdérfica para o grupo das serpentes como um todo (Camper e Hanks, 1995).
Deste modo, a presenca em Typhlops brongersmianus (2n=34, 16M+18m) de um
macrocromossomo portador do sitio de DNAr sugere que neste caso a reducédo do
namero cromossémico em relacdo ao cariétipo ancestral foi devido a um evento de
translocacdo entre um macrocromossomo e 0 microcromossomo portador do sitio de

DNAr (Garcia e Hernando, 2007).

4. CROMOSSOMOS SEXUAIS

Os cromossomos sexuais nas serpentes do tipo ZZ/ZW apresentam varios
estagios de diferenciacdo quanto a sua morfologia e estdo presentes nas fémeas da
maioria das espécies cariotipadas (Tabela 1). Os cromossomos sexuais podem ser
indistinguiveis (homomorficos), em estagio de diferenciacdo ou notavelmente
distinguiveis (heteromorficos) e essas diferencas podem relatar o estado evolutivo das

familias. Nas espécies representantes das familias mais basais, como Boidae e
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Pythonidae os cromossomos sexuais sdo homomorficos, a excecdo de Corallus
hortulanus, registro de heteromorfismo em Boidae (Begak e Begak, 1969; Singh, 1972;
Becak e Becak, 1981; Viana et al., 2016). Nas familias derivadas como Viperidae e
Colubridae, vemos claramente o heteromorfismo. Os viperideos do género Bothrops
€ um exemplo disso, onde todas as espécies estudadas mostraram cromossomos
sexuais distinguiveis. Por outro lado, os colubrideos apresentam, além do
heteromorfismo, espécies com 0S Ccromomossomos sexuais em estagio de
diferenciacdo, assim como algumas espécies de elapideos do género Micrurus (Becak
e Becak, 1969; Trinco e Smith, 1971; Singh, 1972; Silva, 2014). Mas isso ndo quer
dizer que nas familias derivadas, o homomorfismo ndo pode acontecer, Certastes
vipera e Naja naja sdo espécies de familias mais recente que ndo apresentaram
diferenciacdo dos cromossomos sexuais (Singh, 1972; Aprea et al., 2006).

O cromossomo Z normalmente é maior que o W, e podem corresponder de 10-12%
do conjunto haploide, contudo ha espécies onde estes aparecem do mesmo tamanho
ou onde W € maior que o Z (Becak et al., 1975; Gutiérrez e Bolafios, 1979; Becak e
Becak, 1981; Toriba, 1989; Matsubara et al., 2006; Mezzasalma et al, 2014, Silva,
2014). Quando se apresentam do mesmo tamanho, geralmente diferem na posi¢cao
do centrdmero ou até mesmo na quantidade de heterocromatina no W, que é um dos
principais fatores de diferenciagdo entre os cromossomos sexuais. Na maioria das
espécie 0 cromossomo Z é metacéntrico ou submetacéntrico e eucromatico, enquanto
o W é subtelocéntrico ou acrocéntrico heterocromatico (Luykx et al., 1975; Aprea et
al., 2006). Acredita-se que o heteromorfismo foi estabelecido por mudancas graduais
no W, onde o0 Z se manteve ao longo dos anos e que isso teria ocorrido devido a uma

inversao pericéntrica, reduzindo o crossing-over, que isolaria 0 W do Z e a partir dai o
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W acumularia genes de determinacdo do sexo nas fémeas (Becak e Becak, 1964;

Becak e Becak, 1969; Aprea et al., 2006).

O quarto par do conjunto de macrocromossomos era considerado como o par de

determinacdo sexual, independente da familia. Com o decorrer dos estudos, hoje

sabe-se que esta posicdo pode variar até mesmo dentro das familias (Becak e Becak,

1964; Mezzasalma et al., 2014).

5. CONSIDERACOES FINAIS

1.

Inicialmente considerado conservado, o caridtipo das serpentes vém
mostrando variaces em nivel intergenérico e interespecifico, tanto na sua
forma morfolégica quanto no que diz respeito a distribuicdo no padrédo de
bandas heterocromaticas e sitios de DNAr, que servem de caracteristicas Uteis
para diferenciacdo de algumas espécies. Quando combinado com outras
analises, as caracteristicas cariotipicas podem fornecer informacdes valiosas

sobre a evolucédo das serpentes.

Os eventos de fissOes e fusdes céntricas parecem ser o principal mecanismo
na evolucao cariétipica dentro do grupo das serpentes. Esses eventos parecem

ter ocorrido de forma independente em diversas linhagens do grupo.

Além dos processos de fisséo e fuséo céntrica, outros eventos atuaram e estao
atuando na evolucdo cariotipica das serpentes, como as inversdes

pericéntricas e as translocac¢des nao reciprocas.
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4. O caridtipo ancestral das serpentes provavelmente possui 2n=36 (16M + 20m),

onde todos 0s macrocromossomos eram biarmados.

5. O sistema de determinacao sexual nas serpentes é do tipo ZZ/ZW ou multiplos
desses. A diferenciacdo dos cromossomos sexuais ocorreu de forma graduada.
A condicdo ancestral é a nao diferenciacdo dos cromossomos sexuais. O grau
maximo de diferenciacdo dos cromossomos sexuais ocorreu por meio da
diminuicdo do tamanho cromossdmico e heterocromatizacdo do cromossomo

W.
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LEGENDAS DE FIGURAS

Figura 1: Figura extraida Mezzasalma et al. (2014) representando hipétese sobre a

origem e diversificacéo cariotipica encontrada em Pseudoxyrhophiinae.
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Tabela 1: Lista de espécies cariotipadas. 2n= Numero diploide; M= Macrocromossomo; m= Microcromossomo; Het.= Heteromorfismo morfolégico no

cromomossomo sexual; &= Macho; 9= Fémea; (*)= Relatado no artigo descrito com nome diferente; (**)= Espécie descrita com o nlimero triploide; (-)= N&do

encontrado.
FAMEns_p:éiie 2n (M + m) estsue(;(acl)do Het. Referéncias
ACROCHORDIDAE
Acrochordus javanicus 34 (16 + 18) J+9 Fémea Rovatsos et al. (2017)
BOIDAE
Becak et al. (1962); Becak et al.
Boa constrictor amarali 36 (16 + 20) J+9 - (1963); Becak et al. (1964); Becak
(1965); Viana et al. (2016)
Boa constrictor constrictor 36 (16 + 20) d+9Q - Becak (1965); Viana et al. (2016)
Boa constrictor occidentalis 36 (16 + 20) d Viana et al. (2016)
Corallus caninus 44 (24+20) 3 Becak (1965)
Corallus hortulanus 39/40 (21 (+1) + 18) d+9 - Viana et al. (2016)
Epicrates assisi 36 (16 + 20) d+9Q - Viana et al. (2016)



Continuacao...

Epicrates cenchria
Epicrates crassus*!

Eryx conicus

Eryx johnii

Eunectes murinus

Eunectes notaeus
COLUBRIDAE

Amphiesma stolatum*?

Argyrogena fasciolata*®

Arizona elegans

Bogertophis subocularis**

Boiga forsteni

Boiga trigonata

! Epicrates cenchria crassus
2 Natrix stolata

3 Coluber fasciolatus

4 Elaphe subocularis

36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

34 (16 + 18)
34 (16 + 18)
36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

36 (14 + 22)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
40 (18 + 22)
36 (18 + 18)

36

3+Q

3+Q
3+Q
3+Q

3+Q
3+Q
3+Q
3+Q
3+Q

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Viana et al. (2016)

Becak et al. (1964); Becak (1965);
Viana et al. (2016)

Parkash e Kour (2005); Singh (1972)
Singh et al. (1968)
Becak (1965); Viana et al. (2016)

Viana et al. (2016)

Singh (1972)

Singh (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1971); Baker et al. (1972)
Singh (1972)

Singh (1972)
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Boiruna maculata*® 50 (14 + 36) 3+ Fémea Becak et al. (1964); Becak (1965)

Chironius bicarinatus 36 (16 + 20) 3+2 Fémea Becak (1965)

Clelia plumbea 50 (14 + 36) J+2 Fémea Becak et al. (1975)

Coelognathus radiatus*® 30 Q Fémea Singh et al. (1980)

Coluber constrictor 36 (16 + 20) ? Baker et al. (1972)

Drymarchon corais 36 (16 + 20) d+9Q Fémea Becak (1965)

Drymarchon couperi*’ 36 Becak et al. (1964)

Drymobius margaritiferus 36 (16 + 20) d Gutiérrez et al. (1984)

Elaphe climacophora 36 (16 + 20) J+Q Fémea Becak et al. (1975)

Elaphe quadrivirgata 36 (16 + 20) ? Fémea Matsubara et al. (2006)

Erythrolamprus aesculapii 28 (20 +8) 3+0 Becak e Becak (1969); Begak et al.
(1975)

Erythrolamprus bizonus 28 ? Fémea Gutiérrez et al. (1984)

Heterodon nasicus 36 (16 + 20) 3+9 Fémea Baker et al. (1972)

5 Clelia occipitolutea
¢ Elaphe radiata
" Drymarchon corais couperi
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34

Becak e Becgak (1969); Becak et al.

Hydrodynastes bicinctus 24 (16 + 8) 3+2 Fémea

(1975)
Hydrodynastes gigas 24 (16 +8) 3 Becak e Begak (1969)
Imantodes cenchoa 36 (16 + 20) Q Fémea Gutiérrez et al. (1984)
Lampropeltis calligaster 36 (16 + 20) ? - Baker et al. (1972)
Lampropeltis getula*® 36 (16 + 20) 3+Q - Baker et al. (1972)
Lampropeltis mexicana 36 (16 + 20) 3 - Baker et al. (1972)
Liophis almadensis*® 38 d+9Q Fémea Becak et al. (1975)
Liophis epinephelus*° 28 3 Gutiérrez et al. (1984)
Liophis miliaris 28 (28 +0) ? Fémea Becak e Begak (1969)
Lycodon aulicus. 36 (16 + 20) 3+9 Fémea Singh (1972)
Lygophis anomalus 34 (16 + 18) d+9 Fémea Falcione et al. (2016)
Lygophis dilepis 34 (16 + 18) d+9 Fémea Falcione et al. (2016)
Lygophis flavifrenatus 34 (16 + 18) 3 Falcione et al. (2016)
Lygophis meridionalis 34 (16 + 18) ? Fémea Falcione et al. (2016)

8 Lampropeltis getulus
° Dromicus almadensis
10 Leimadophis epinephalus
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Masticophis flagellum
Masticophis taeniatus
Mastigodryas bifossatus**!
Nerodia erythrogaster**?
Nerodia harteri*!?
Nerodia rhombifer*!4
Oxyrhopus petolarius
Pantherophis guttatus**®
Pantherophis obsoletus**®
Philodryas olfersii olfersii

Phyllodryas aestivus

Phyllodryas patagoniensis

1 Drymobius bifossatus
12 Natrix erythrogaster
13 Natrix harteri

14 Natrix rhombifera

15 Elaphe guttata

16 Elaphe obsoleta

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (32 + 4)
36 (34 + 2)
36 (34 + 2)
46 (16 + 30)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

3+Q
3+Q
3+Q

3+Q
3+Q
3+Q

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea
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Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Becak (1965)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Becak e Becak (1969)

Baker et al. (1971); Baker et al. (1972)
Baker et al. (1972)

Becak (1965)

Becak e Becak (1969)

Becak e Becgak (1969); Becak et al.
(1975)
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Phyllorhynchus decurtatus
Pituophis melanoleucus
Pseudoboa nigra

Ptyas mucosa*'’
Rhachidelus brazili
Salvadora grahamiae
Spilotes pullatus

Spilotes sulphureus
Storeria dekayi
Thamnodynastes pallidus
Thamnodynastes strigatus
Thamnophis couchii
Thamnophis cyrtopsis
Thamnophis elegans

Thamnophis marcianus

7 Ptyas mucosus

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
50 (14 + 36)
34 (16 + 18)
50 (14 + 36)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
38 (18 + 20)
36 (36 + 0)
34 (20 + 14)
32 (18 + 14)
36 (34 + 2)
36 (34 + 2)
36 (34 + 2)

36 (34 + 2)

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

36

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Becak et al. (1975)

Singh (1972); Singh et al. (1976)
Becak et al. (1975)

Baker et al. (1972)

Becak et al. (1964); Begak (1965)
Becak e Becak (1969)

Baker et al. (1972)

Becak e Becak (1969)

Becak e Becak (1969)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)
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Thamnophis proximus
Thamnophis radix
Thamnophis rufipunctatus
Thamnophis sirtalis
Tomodon dorsatus
Tropidodryas serra**8
Xenodon merremi
Xenodon neuwiedii
Xenodon rabdocephalus
ELAPIDAE
Bungarus walli
Chitulia ornata**®
Hydrophis fasciatus*2°

Hydrophis spiralis

18 Philodryas serra
19 Hyfrophis ornatus ornatus
20 Hydrophis fasciatus

36 (34 + 2)
36 (36 + 0)
36 (34 + 2)
36 (34 + 2)
32 (18 + 14)
28 (20 +8)
30 (16 + 14)
30 (16 + 14)

34 (22 + 12)

36 (22+14)
32 (14 + 18)
35 (17 + 18)

32 (14 + 18)

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

37

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Becak e Becak (1969)

Becak e Becak (1969)

Becak et al. (1964); Begak (1965)
Becak e Becak (1969)

Gutiérrez et al. (1984)

Singh et al. (1980)
Singh (1972)
Singh (1972)

Singh (1972)
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Leioselasma cyanocincta*?!
Microcephalophis gracilis
Micrurus alleni

Micrurus brown

Micrurus corallinus
Micrurus diastema
Micrurus elegans

Micrurus frontalis
Micrurus hippocrepis
Micrurus ibiboboca
Micrurus lemniscatus carvalhoi

Micrurus mipartitus

Micrurus mosquitensis

Micrurus nigrocinctus

21 Hydrophis cyanocinctus

33 (15 + 18)
35 (17 + 18)
34 (20 + 14)
26 (16 + 10)
40 (20 + 20)
30 (14 + 16)
30 (16 + 14)
42 (22 + 20)
30 (14 +16)
42 (22 + 20)
42 (22 + 20)

34 (14 + 20)

30 (16 + 14)

26 (16 + 10)

Ch O O +O0 HO

Ca

3+Q

Oy O & &

3+Q

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Singh (1972)

Singh (1972)
Gutiérriz et al. (1988)
Gutiérriz et al. (1988)
Serafim et al. (2007)
Gutiérriz et al. (1988)
Gutiérriz et al. (1988)
Silva (2014)
Gutiérriz et al. (1988)
Serafim et al. (2007)
Becak e Becak (1969)

Gutiérrez e Bolafios (1979)

Gutiérrez e Bolafios (1981); Gutiérrez
e Bolafos (1979)
Gutiérrez e Bolafios (1981); Gutiérrez
e Bolafios (1979)
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Continuagao...

Micrurus ruatanus
Micrurus surinamensis
Naja kaouthia

Naja naja

Naja oxiana*??

HOMALOPSIDAE

Cerberus rynchops
Gerarda prevostiana

Homalopsis buccata

LAMPROPHIIDAE

Compsophis laphystius
Leioheterodon geayi
Liophidium rhodogaster
Liophidium torquatum

Lycodryas inopinae

22 Naja naja oxiana

26 (16 + 10)
38 (18 + 20)
38 (16 + 22)
38 (16 + 22)

38 (16 + 22)

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)

36 (18 + 20)

44 (22 + 22)
46 (22 + 24)
34 (14 + 20)
36 (14 + 22)

28 (10 + 18)

S &y 0 40

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Luykx et al. (1992)

Gutiérriz et al. (1988)

Singh (1972)

Parkash e Kour (2005); Singh (1972)

Singh et al. (1980)

Singh (1972)
Singh (1972)

Pinthong et al. (2013)

Mezzasalma et al. (2014)
Mezzasalma et al. (2014)
Mezzasalma et al. (2014)
Mezzasalma et al. (2014)

Mezzasalma et al. (2014)
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Continuacao...

Madagascarophis colubrinus 34 (16 + 18) d Mezzasalma et al. (2014)
Madagascarophis meridionalis 36 (18 + 18) 3+92 Fémea Mezzasalma et al. (2014)
Mimophis mahfalensis 44 (24 + 20) Q Fémea Aprea et al. (2003)
Phisalixella variabilis 36 (12 + 24) Q Fémea Mezzasalma et al. (2014)
Thamnosophis epistibes 44 (22 + 22) Q Fémea Mezzasalma et al. (2014)
Thamnosophis infrasignatus 44 (22 + 22) Q Fémea Mezzasalma et al. (2014)
PYTHONIDAE
Python bivittatus* 36 (16 + 20) Q - Matsubara et al. (2006)
Python molurus 36 (16 + 20) Q - Singh et al. (1968)
Python reticulatus 36 (16 + 20) Q Singh et al. (1976)
TYPHLOPIDAE
Indotyphlops braminus 42*%* Q Mezzasalma et al. (2016)
Madatyphlops arenarius 36 (16 + 20) 3 Mezzasalma et al. (2016)
Typhlops brongersmianus 34 (16 + 18) 3 Garcia e Hernando (2007)
Xerotyphlops vermicularis 32 (16 + 16) 3+2 Mezzasalma et al. (2016)
VIPERIDAE
Agkistrodon bilineatus 36 (16 + 20) ? Fémea Baker et al. (1972)
Agkistrodon contortrix 36 (16 + 20) 3+9 Fémea Baker et al. (1972)

23 Python molurus bivittatus



Continuacao...

Agkistrodon piscivorus
Bothrops alternatus
Bothrops atrox

Bothrops insulares

Bothrops jararaca

Bothrops jararacussu
Bothrops leucurus*?*
Bothrops ophyomegas
Calloselasma rhodostoma
Cerastes vipera

Crotalus atrox

Crotalus basiliscus
Crotalus durissus

Crotalus horridus

24 Bothrops pradoi

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

3+Q
3+Q

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea
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Baker et al. (1972)
Becak (1965)
Becak (1965); Becak et al. (1964)

Becak (1965)

Becak e Becak (1981); Begak (1965);
Becak et al. (1964); Becak et al.
(1962)

Becak (1965)

Becak (1965)
Soldrzano et al. (1988)
Porter et al. (1994)
Aprea et al. (2006)
Baker et al. (1972)
Baker et al. (1972)
Becak (1965)

Baker et al. (1972)



Continuacao...

Crotalus lepidus
Crotalus molossus
Crotalus scutulatus
Crotalus viridis

Daboia russelii*®
Echis carinatus
Gloydius blomhoffii*2®
Gloydius intermedius*?’
Gloydius ussuriensis*?®
Lachesis muta

Ovophis okinavensis
Protobothrops elegans*?°

Protobothrops flavoviridis**°

25 Vipera russelli

% Agkistrodon blomhoffii

21 Agkistrodon intermedius
28 Agkistrodon ussuriensis
2 Trimeresurus elegans

%0 Trimeresurus flavoviridis

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
36 (16 + 20)

36 (16 + 20)

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Baker et al. (1972)

Baker etal. (1971); Baker et al. (1972)
Baker et al. (1972)

Baker et al. (1972)

Parkash e Kour (2005)

Parkash e Kour (2005); Singh (1972)
Yosida e Toriba (1986a)

Porter et al. (1994)

Yosida e Toriba (1986b)

Becak e Becak (1969)

Toriba (1989)

Toriba (1989)

Toriba (1989); Matsubara et al. (2006)
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Continuacao...

Protobothrops tokarensis*3!

Sistrurus catenatus

Vipera aspis

Vipera atra

Vipera hugyi
XENODERMIDAE

Xenodermus javanicus
XENOPELTIDAE

Xenopeltis unicolor

36 (16 + 20)
36 (16 + 20)
42 (22 + 20)
42 (22 + 20)

42 (22 + 20)

32 (14 + 18)

36 (16 + 20)

N o O & +0

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Fémea

Toriba (1989)

Baker et al. (1972)
Aprea et al. (2006)
Aprea et al. (2006)

Aprea et al. (2006)

Rovatsos et al. (2015)

Singh et al. (1976)

31 Trimeresurus tokarensis
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