Puntos de Vista Cuad. herpetol. 31 (2): 103-126 (2017)

Forma, tamano y tiempo en la ontogenia de Anfibios y
Reptiles

Marissa Fabrezi', Silvia Inés Quinzio', Julio César Cruz', Mariana Chuliver Pereyra', Adriana
Manzano?, Virginia Abdala**, Maria Laura Ponssa®, Yanina Prieto?, Javier Goldberg'

! Instituto de Bio y Geociencias del NOA (CONICET). CCT-Salta. 9 de julio 14. Rosario de Lerma-4405, Salta,
Republica Argentina.

* Centro de Investigaciones Cientificas y Transferencia de Tecnologia a la Produccién. Diamante-3205, Entre
Rios. Republica Argentina.

? Instituto de Biodiversidad Neotropical (CONICET-UNT). CCT-Tucuman. Horco Molle sin nimero. Yerba
Buena 4105. Republica Argentina.

* Catedra de Biologia General, Facultad de Ciencias Naturales e IML, Miguel Lillo 205. San Miguel de Tucu-
man-4000, Tucuman, Republica Argentina.

> Unidad Ejecutora Lillo (CONICET-FML). CCT- Tucuman. Miguel Lillo 251. San Miguel de Tucuman-4000,
Tucuman, Republica Argentina.

Recibido: 29 Septiembre 2016 ABSTRACT

Revisado:5 Mayo 2017 Forms, size and time in ontogeny of Amphibians and Reptiles. In the life of an organism
Aceptado:17 Junio 2017 (ontogeny), phenotypic changes happen throughout the time. This contribution is a review of: a)
Editor Asociado: D. Buckley terms and definitions used in studies of the ontogeny, b) the importance to distinguish between

shape variation (development) and size variation (growth); and c) the need to consider the real
time (age) in which the ontogeny takes place. Based on available information about the ontogeny
among tetrapods with emphasis in anurans and nonavian sauropsids, it is outlined the need to
increase the information about the ontogeny for comparative studies. We denote the relevancy
to get tables of development to identify ontogenetic variation, the study of three fundamental
components of ontogenies (it forms - size-time), and the processes that the age organizes
(development and growth) to contribute the paradigm of the Evolution of the Development.

Key words: Development; Growth; Age; Life cycle; Tetrapods.

RESUMEN

En la vida de un organismo (ontogenia) suceden cambios fenotipicos a lo largo del tiempo.
Esta contribucidn es una revision de: a) términos y definiciones usados en estudios de la onto-
genia, b) la importancia de distinguir entre la variacion de la forma (desarrollo) y del tamafo
(crecimiento); y ¢) la necesidad de considerar el tiempo real (edad) en el que se organiza la
ontogenia. Sobre la base de informacion disponible de la ontogenia en tetrapodos con énfasis
en anuros y saurdpsidos no avianos, se destaca la necesidad de incrementar la informacién
sobre la ontogenia para estudios comparados. Enfatizamos en la relevancia y pertinencia de
contar con tablas de desarrollo donde se describa la variacion en trayectorias ontogenéticas y
el estudio de los tres componentes fundamentales de las ontogenias (forma-tamano-tiempo) y
los procesos que la edad organiza (desarrollo y crecimiento) para avanzar en el paradigma de
la Evolucién del Desarrollo.

Palabras claves: Desarrollo; Crecimiento; Edad; Ciclo de vida; Tetrapodos.

Introduccién

El estudio de la forma animal implica asumir una organizadas, 6rganos y tejidos) que tienen roles in-
serie de premisas: 1) la forma animal resulta de dividuales; 2) la forma animal tiene una naturaleza
la integracion de diversos componentes (células dindmica con cambios a lo largo del tiempo (diferen-
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ciacién); 3) la forma animal tiene condicionamientos
que responden a leyes fisicas que definen su tamafio
en el tiempo (crecimiento); 4) la forma animal tiene
la capacidad de realizar una funcién que resulta de
la integracion de las partes que la componen en una
secuencia temporal definida, es decir que la com-
binacién dinamica de la forma y el tamafo ajusta
funciones en el tiempo que tienen consecuencias
evolutivas (Alberch et al., 1979).

Durante la embriogenia, se producen tres
procesos que afectan a la forma inicial: crecimien-
to, morfogénesis y diferenciacion (Maienschein,
2007). El crecimiento es un proceso que involucra
multiplicacién celular y posibilita la morfogénesis
y la diferenciacion (Fig. 1). Las células involucradas
en el crecimiento interactian entre ellas y migran,
en un proceso que se denomina morfogénesis, para
luego diferenciarse en el momento en que llegan a
destino. Sin embargo, y a pesar de que mucho se ha
investigado sobre los cambios de forma y tamafo
que ocurren durante la embriogenia, es necesario
enfatizar que la comprension de la evolucion de la
forma animal requiere una visién integrada de su
variacion en toda la ontogenia.

La ontogenia implica cambios de forma y
tamafio que ocurren en la vida de un organismo
(edades) desde la fertilizacién (de Beer, 1940).
Corresponde a una trayectoria unidireccional que
tiene un comienzo y un final y puede ser analizada
como la suma de las trayectorias de los diversos
componentes (células organizadas, tejidos y 6rganos)
de la forma. La forma/tamano de cada componente
tiene una secuencia temporal y espacial ordenada,
cuyas variaciones interespecificas son detectadas
mediante el analisis comparado (Arthur, 2004). Estas
variaciones pueden generarse por 1) alteraciones en
los tiempos absolutos de desarrollo (heterocronia),
2) cambios en la secuencia espaciotemporal (repat-
terning) o espacial (heterotopia), 3) variacion en la
cantidad de desarrollo o heterometria, y 4) aparicién
de novedades morfoldgicas (heterotipia).

Durante mucho tiempo la Anatomia Com-
parada ha trabajado la forma y el tamafio como
atributos estaticos que definen un taxon mientras
que la Embriologia ha restringido la variacién de la
formay el tamafo animal a los cambios iniciales en el
desarrollo de taxones modelo. Este hecho ha subesti-
mado la importancia de la variacion de la ontogenia
en la evolucion de los distintos linajes animales. Esta
situacién comenzd a cambiar al surgir un nuevo pa-
radigma en las Ciencias Bioldgicas, conocido como
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Evo-Devo (Evolucion del Desarrollo), que intenta
comprender de manera integral la evolucion de los
fenotipos (Miiller, 2007).

En este contexto, coincidimos en la necesidad
de recuperar el valor del estudio de la forma animal
sin perder de vista que es el resultado de las combina-
ciones entre procesos de desarrollo y crecimiento en
el tiempo y su expresion funcional tanto intrinseca
como extrinseca. Para ello realizamos una revi-
sién de términos ampliamente usados en estudios

D

Figura 1. Crecimiento y diferenciacion. A. Los esquemas rep-
resentan estadios embrionarios en un ave que implican creci-
miento y cambios de forma que afectan el eje anteroposterior del
cuerpo: flexion craneal, flexion cervical y flexién del tronco. B-D.
Estadios del desarrollo en la tortuga Phrynops hilarii. B. Embrion
con flexién craneal y cervical. C. Embrién en el que ya se produjo
la flexién del tronco. D. Embridn en el que la diferenciacion del
caparazon se encuentra avanzado. La flecha sefiala el caparazén.
E. Individuo en el momento de la eclosién. En los embriones
de saurdpsidos, la fertilizacion y los estadios iniciales de clivaje
y morfogénesis (organizacion de hojas embrionarias) pueden
ocurrir en el oviducto antes de que el embrién quede aislado por
la céscara del huevo. El desarrollo embrionario ocurre dentro
de los limites de la cdscara y alli el embrion crece y sus 6rganos
y sistemas se diferencian. El aumento de tamafio del embrién
ocurre a expensas de la conversion de la masa y energia provista
por el vitelo o yema. La flecha sefiala los remanentes de vitelo.



comparados cuyos significados, a pesar de resultar
familiares, han sido usados de manera ambigua
0 poco precisa. Discutimos ejemplos de nuestras
investigaciones y enfatizamos sobre la necesidad de
reconocer y delimitar puntos de referencia (eventos)
y segmentos (etapas o periodos) en las trayectorias
que nos permitan uniformizar criterios para realizar
comparaciones entre ontogenias. Nuestro objetivo
es despertar el interés por el estudio de la forma
animal no como una instantanea o fotografia sino
como una secuencia de fenotipos en el tiempo cuya
consecuencia es el proceso de evolucion animal.

Conceptos claves en el estudio de la ontogenia

Eventos claves en una trayectoria ontogenética: la
ontogenia transcurre en un tiempo finito compren-
dido entre un momento inicial y un momento final.
Entre ellos, existen etapas o periodos delimitados
por eventos muy claros y definidos. Estos (eventos
y etapas) se utilizan en la comparacion de la ontoge-
nia de la mayoria de los grupos animales. Bajo esta
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concepcion, los eventos mas importantes de una
trayectoria son la fertilizacion, eclosién, madurez
sexual y muerte y las etapas que delimitan son la
embrionaria, juventud y adultez (Fig. 2A). En el
caso del ciclo de vida complejo o bifasico, la etapa
larval sucede a la embrionaria y existen diferentes
interpretaciones sobre el evento que corresponderia
a la eclosion (Fig. 2B).

La fertilizacién ocurre cuando dos células
sexuales y haploides (gametas) se fusionan (singa-
mia) para crear una nueva célula diploide llamada
huevo o zigoto. La fertilizacion tiene dos consecuen-
cias: la combinaciéon de genomas derivados de dos
progenitores que se transmiten a la descendencia y
el comienzo de las interacciones que permiten que
el desarrollo proceda (Gilbert, 1997). Hall (1992)
sostiene que la fertilizacion es la primera y la mas
importante interaccion epigenética de la ontogenia,
ya que dos células completamente diferentes (évulo
y espermatozoide) interactuan y se fusionan bajo
circunstancias naturales. Estas interacciones se dan

Fertilizacion Eclosion Madurez sexual Muerte
A Embriogenia Juventud Adultez
etz \ 55 % 3
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celular, sin creciemiento Diferenciacién celular, formacién de forma localizados. la funcién compleja
tejidos y organos. distintiva de la adultez
Crecimiento. Transformacion e
integracion de érganos y tejidos. Cambio
forma corporal.
» O
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| [ / |
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Fertilizacion Eclosién Final de la metamorfosis Madurez sexual Muerte

Figura 2. Comparacion de dos trayectorias ontogenéticas en las que se destacan los eventos clave. En A, la trayectoria representa el
desarrollo de un organismo (pollo) en el que el individuo de vida libre, es morfoldgicamente y ecoldégicamente similar al adulto. En B,
la trayectoria representa al desarrollo de un organismo con un ciclo de vida complejo o bifasico (Xenopus laevis), donde la forma de
vida libre es morfoldgica y ecoldgicamente distinta adulto. Este segmento adicional de la trayectoria ontogenética es la etapa larval.
En la primer parte de esta etapa predomina el crecimiento mientras que los procesos de transformacion corporal estdn concentrados
hacia el final de la misma, se suceden rapidamente durante la metamorfosis.
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en la siguiente secuencia: 1) reconocimiento y vin-
culacién entre el espermatozoide y la matriz extra-
celular que rodea al 6vulo; 2) penetracion a través de
la cubierta y reaccion acrosémica; y 3) vinculacién
y subsecuente fusion entre el espermatozoide y la
membrana plasmatica del ovocito (Meslin et al.,
2012). Una vez que estas interacciones se han pro-
ducido puede ocurrir la fusiéon del material genético.
La fertilizacion es un punto de referencia para dar
comienzo a la ontogenia.

La eclosién es un evento fisico-quimico por
medio del cual el individuo abandona el huevo
e inicia su vida libre. Los términos nacimiento y
eclosion pueden ser usados indistintamente. En los
grupos viviparos, particularmente mamiferos, el
nacimiento de nuevos individuos estd controlado
en gran medida por las contracciones del utero
de la madre. En anamniotas y amniotas oviparos,
el evento de eclosién o nacimiento tiene que ver
con el esfuerzo del embrién para despojarse de las
membranas que lo rodean sin participacion alguna
de la madre (Gilbert, 1997). En los saurdpsidos,
monotremas y anuros con desarrollo directo, existe
una estructura tegumentaria y dehiscente llamada
diente del huevo con la que el embrién rompe la
cascara para eclosionar.

Es importante destacar que el concepto de
vida libre se refiere a la adquisicion de capacidades
individuales para el movimiento y la alimentacién
en un ambiente no limitado y distinto al medio
materno (i.e. envolturas de huevo, ttero, oviducto).
Sin embargo, existen algunas excepciones a esta de-
finicién tan precisa. En los marsupiales, por ejemplo
un neonato no es un individuo de vida libre ya que
no tiene capacidades para la termorregulacion y lo-
comocion que son suplidos en el marsupio materno.
La eclosién o nacimiento no implica el inmediato
funcionamiento del mecanismo de alimentacion
y/o locomocién. Los reptiles recién eclosionados se
alimentan de restos vitelinos por ejemplo (Fig. 1E).

En formas con ciclo de vida complejo, la eclo-
sién origina una serie de formas de vida libre que
en anuros conocemos como renacuajos (Fig. 2B).

La madurez sexual es un punto en el que
convergen aspectos morfoldgicos, fisiologicos y del
comportamiento que determinan la adquisicion de
capacidad reproductiva. Entre los aspectos morfo-
légicos, nos referimos a la finalizacién de la gona-
dogénesis y diferenciacion de conductos asociados
a las gonadas, la aparicion de caracteres sexuales
como la genitalia externa, coloracién, ornamenta-
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ciones y anexos tegumentarios y en determinados
casos, un tamano minimo distinto para hembras y
machos. Los aspectos fisioldgicos y bajo control de
hormonas sexuales se refieren a que se completa el
primer ciclo de gametogénesis. Finalmente, entre los
aspectos comportamentales también hay un control
enddcrino que actda en la seleccion de pareja, cor-
tejo, vocalizacidn, etc.

Del conjunto de eventos de una trayectoria
ontogenética, la madurez sexual es el mas difuso y
dificil de definir en ausencia de reproduccion.

La muerte es el evento terminal de la ontogenia
que consiste en la extincion de los procesos homeos-
taticos de un organismo.

Etapas claves en las trayectorias: son conjuntos
o secuencias de (fenotipos) o estadios de desarrollo
y se reconocen como embriogenia, juventud y adul-
tez. De acuerdo a Richardson (1999) los estadios
del desarrollo son “agrupamientos temporales de
estados de caracteres morfologicos” lo cual resume
e integra los componentes temporales y espaciales
del desarrollo (Fig. 3).

La embriogenia inicia la trayectoria ontoge-
nética de un individuo entre la fertilizacién y la
eclosion. Para un linaje dado, la embriogenia puede
mostrar variacion significativa en cuanto a su dura-
cion. Para que comience el desarrollo embrionario
existen dos condicionamientos fundamentales: a) la
formacion de un nuevo genoma y b) la expresion de
esa informacion asociada a la estructura espacial y
a la interaccion de los componentes del zigoto que
ya mencionamos y que se denominan interaccio-
nes epigenéticas (modificaciones del fenotipo no
genéticas). Todos los estadios del desarrollo em-
brionario ocurren separados del ambiente externo
por las envolturas embrionarias y/o membranas del
huevo y dependen de nutrientes maternos (Arthur,
2004). Los embriones iniciales corresponden a los
estadios de clivaje, de blastula y de gastrula (con
predominio de procesos morfogenéticos), mientras
que los embriones tardios son aquellos en los que
predomina el crecimiento y la diferenciacion, por
ello en estos se incrementa la diversidad de formas
(Figs. 1 y2). La embriogenia es un periodo en el que
reglas o restricciones del desarrollo (developmental
constraints) mantienen cierta estabilidad fenotipica
(Schwenk y Wagner, 2003) pero a medida que se
incrementa la complejidad, se expande la variacion
estructural y asi, un proceso de morfogénesis en el
que predominan las mismas reglas, puede conducir
a la diferenciacion de una aleta, un brazo o un ala
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Figura 3. Cortes transversales de la falange subterminal del dedo IV de la pata en especimenes adultos de Ceratophrys cranwelli. A, especi-
men macho (LHC 81 mm) con 11 +1 LAGs. B, especimen macho (LHC 84,6 mm) con 14 +1 LAGs. Tincién de Hematoxilina - Eosina.

(Shubin y Alberch, 1986).

La embriogenia ofrece un abanico de posi-
bilidades de variaciéon temporal y espacial en un
linaje. En algunos organismos, se puede enlentecer
la actividad metabolica hasta el punto de simular
un detenimiento del desarrollo, proceso llamado
diapausa embrionaria, como ocurre en grupos de
vertebrados amniotas como tortugas, camaleones
(Andrews y Donoghue, 2004), canguros, osos hor-
migueros, mulitas, pandas y murciélagos (Sandell,
1990; Knott et al., 2013). El tiempo en que el embrion
pasa en un estadio de diapausa es variable y depende
de las condiciones ambientales; sin embargo esta
variacion temporal no tiene consecuencias para el
embrion al momento de eclosionar. En las tortugas
de agua dulce Phrynops hilarii, con dos puestas
por afo, una en otofio (comienzo la temporada de
bajas temperaturas y de altos niveles hidrométri-
cos o inundaciones) y otra en primavera-verano
(altas temperaturas y bajos niveles hidrométricos),
inmediatamente iniciado el desarrollo comienza la
diapausa. Dependiendo de la temporada, la diapausa
sera de larga (mas o menos 8 meses) o corta duracion
(mds o menos 3 meses). Lo curioso e interesante es
que los embriones de ambas puestas sincronizan el
nacimiento en temporada con temperatura y hume-
dad favorables para la supervivencia de los recién
eclosionados (Booth, 2002; Prieto, 2015).

A medida que avanza la embriogenia las
caracteristicas diagndsticas del linaje al que perte-
nece el embridn se van diferenciando (por ejemplo
las extremidades, el caparazén, algunas estructuras
tegumentarias como las cubiertas de las mandibulas,
plumas, pelos y escamas; Fig. 2A). En los animales

con desarrollo directo, la embriogenia avanza hasta
la completa diferenciacion de los drganos y siste-
mas, de manera tal que en el momento de iniciar la
vida libre el individuo cuenta con la mayoria de las
capacidades para cumplir con sus funciones vitales.

En anfibios con ciclos de vida complejos, los
estadios larvales comprenden trayectorias ontoge-
néticas de individuos que llevan una vida auténoma
ya que son capaces de alimentarse y/o de trasladarse
por si mismos, con morfologia, fisiologia y ecologia
diferente del adulto. La etapa larval comprende desde
la eclosion hasta el final de la metamorfosis (Fig.
2B). La diversidad morfoldgica y ecoldgica de las
larvas incluye formas sin capacidad de alimentarse
(especies en las que el periodo larval se cumple a
expensas del vitelo materno o larvas endoétrofas)
y/o trasladarse (ranas marsupiales, dendrobatidos)
hasta aquellas especies en las que los procesos de
desarrollo son tan rapidos e intensos que las larvas
son mas parecidas morfoldgica y ecolégicamente a
los adultos (Fabrezi y Quinzio, 2008; Fabrezi, 2011;
Fabrezi et al., 2016).

Resulta importante destacar que el término
larva no implica un grado de homologia entre
diferentes grupos animales sino mas bien refiere a
los estadios posteriores al embrion, que necesaria-
mente deben pasar por un proceso de metamorfosis
(Minelli, 2003). La metamorfosis es un conjunto de
cambios ontogenéticos abruptos e irreversibles entre
un estado postembrionario de vida libre multicelu-
lar (larva) a un estado pre-reproductivo (juvenil),
que implica la transformacién del plan corporal
(Heyland et al., 2005) (Fig. 2B). La metamorfosis
involucra procesos de desarrollo que implican pér-
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dida de estructuras larvales, formacién de nuevas
estructuras que seran funcionales en el adulto y
remodelacion de otras (Dodd y Dodd, 1976).

Enlaliteratura, la larva ha sido considerada: a)
como el producto de procesos morfogenéticos que
gradualmente transforman al embrién en una forma
mas compleja (Darwin, 1859); b) como estadios
adicionales en los ciclos de vida con diferenciacion
postembrionaria que se elimina en la transicion
metamorfica (Wassersug, 1975; McEdward y Janies,
1993); y ¢) como estadios juveniles no reproductivos
(de Beer, 1940).

En la Figura 2 se muestra un esquema que
representa nuestra interpretacion de los ciclos de
vida complejos, siguiendo la opcién b) antes mencio-
nada. En esta interpretacion la trayectoria adicional
que incluye los estadios larvales y la metamorfosis
se considera resultado de repatterning [cambios
espacio-temporales sin consecuencias en la forma
final (Zelditch, 2003)]. En la etapa larval, coexisten
tres conjuntos de sistemas de cambio ontogenético:
a) sistemas de 6rganos y elementos anatémicos que
se remodelan durante la metamorfosis (por ejemplo
arcos viscerales, sistema digestivo, piel) y que pre-
sentan una secuencia temporal y espacial diferente
en las formas con desarrollo directo; b) sistemas de
érganos y elementos anatémicos que son exclusivos
de los estadios larvales (branquias internas, cola,
estructuras orales queratinizadas) que podrian
ser asumidas como novedades morfologicas y que
desaparecen durante la metamorfosis; y ¢)sistemas
de 6rganos y elementos anatémicos que seran fun-
cionales a partir de la metamorfosis (por ejemplo,
las extremidades, las gonadas) y son los que nos
permite establecer ciertas equivalencias entre esta-
dios larvales y embriones de taxones con desarrollo
directo. El resultado al finalizar la metamorfosis es la
formacion de un plan corporal similar al del adulto
y comparable con un recién nacido de las especies
con desarrollo directo (Fig. 2).

La juventud comprende fenotipos de vida libre
desde la eclosion, o fin de la metamorfosis, hasta la
madurez sexual. Las trayectorias ontogenéticas mas
importantes de la juventud implican principalmente
crecimiento somatico y procesos de desarrollo rela-
tivos a la maduracion sexual (Figs. 2-4). En general,
los juveniles han alcanzado el plan corporal adulto
y la mayoria de los sistemas son funcionales, espe-
cialmente la alimentacién y locomocién (McEdward
y Janies, 1993). El comienzo de la juventud implica
una paulatina puesta en marcha de las funciones
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y capacidades de la vida libre. Por ejemplo, en las
tortugas de agua dulce, los “juveniles tempranos”
no se alimentan los primeros 15 dias post-eclosion
ya que se nutren de los restos de vitelo (Packard et
al., 1988; Prieto, 2015) (Fig. 1E).

De Beer (1940) distingue las estructuras juve-
niles, como todo aquello que aparece o se desarrolla
previo al estadio adulto, considerando esto ultimo
como la adquisicion de la forma y tamafio final. Este
criterio ha sido seguido por numerosos autores que
definen diferentes estadios juveniles sobre la base del
grado de osificacion, la microhistologia ésea, can-
tidad de vascularizacion de los huesos y/o ausencia
de fusion de epifisis y diafisis (Banbury y Maglia,
2006; Horner et al., 2000; Maisano, 2002), patrones
de coloracion (Pérez i de Lanuza et al., 2012) o sim-
plemente en un tamafo sustancialmente menor al
que se ha sefialado como maximo en una especie
(Ponssa et al., 2010; Streicher et al., 2012; Lange et
al., 2012; Esperén Rodriguez y Gallo Reynoso, 2013;
Veray Ponssa, 2014; Vera et al., 2015). La definicién
de juvenil, por lo tanto, se basa tacitamente mas en
la ausencia de algo en relacion al adulto (madurez
sexual, tamano maximo, etc.) que en una caracteri-
zacion morfoldgica particular.

Otro problema que surge al analizar la etapa
de juventud representa su extension. Si se consi-
dera la juventud en su concepcion de “sin cambios
morfoldgicos” podria pensarse al tamano (el cual
cambia) como un indicador indirecto de la edad lo
cual conlleva ignorar que: 1) el tamafio no aumenta
necesariamente con el tiempo y 2) el crecimiento
de los individuos depende de multiples factores
ambientales e intrinsecos, por lo cual no siempre hay
una correspondencia directa entre tamano y edad.
En este sentido, una serie de tamafio no deberia
ser considerada sindnimo de serie ontogenética;
las observaciones y conclusiones que posibilita la
primera pueden estar sesgadas por diferencias de
tamano entre individuos de una misma especie. En
algunas especies de anuros (e.g. Pseudis sp., Telmato-
bius atacamensis'y Chacophrys pierottii) el tamafio al
finalizar la metamorfosis es ligeramente menor que
el tamano de los adultos y por ello no resulta facil
distinguir a simple vista si un espécimen sin saco
vocal (caracter sexual secundario del macho) es un
individuo recién metamorfoseado o una hembra
adulta (Fabrezi y Quinzio, 2008; Fabrezi et al., 2009;
2010). Algo parecido podria ocurrir en las especies
miniatura.

Existen diferentes técnicas para determinar la
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Figura 4. Representacion esquematica de las trayectorias ontogenéticas que ocurren después de la eclosion e inicio de la vida libre en
la mayoria de los anuros (Fabrezi et al., 2010). La metamorfosis es un proceso que determina la desaparicién de sistemas y érganos
larvales o su transformacion en sistemas y 6rganos completamente diferentes de los larvales. Otras trayectorias involucran el desar-
rollo de drganos y sistemas que no son afectados o influenciados por la metamorfosis y pueden exhibir mayor variacién al no estar
restringidos por la metamorfosis. En la figura los rectangulos coloreados representan cada una de las trayectorias y las interrupciones

implican eventos que presentan mayor variacion.

edad cuya aplicacion depende del tipo de organis-
mo y de las etapas del desarrollo que se analizan. Se
pueden obtener datos de la edad al criar especimenes
en cautiverio o laboratorio, aunque extrapolar los
resultados de condiciones no naturales simplifica o
reduce las variables extrinsecas que influyen en la
ontogenia (Packard, 1999). En animales en condi-
ciones naturales, la captura, marcado y recaptura de
individuos permite obtener informacién de la edad
y el tamaio de los individuos y facilita la obtencién
de datos demograficos, pero requiere de poblaciones
estables (Schmidt et al., 2002; Campbell et al., 2009;
Lettink, 2012).

La esqueletocronologia (Hemelaar, 1985; Le-
clair y Castanet, 1987) ha sido amplia y exitosamente

utilizada para estimar la edad en distintos grupos de
vertebrados (Tucker, 1997; Valdecantos et al., 2007;
Matsuki y Matsui, 2009). Consiste en diferenciar pe-
riodos de crecimiento activo y de crecimiento lento
en el tejido dseo en especies de vertebrados de areas
con estacionalidad (Fig. 3) y al combinar parametros
como el tamano yla edad, y otro tipo de informacién
morfolédgica (e.g. sexo) se pueden estimar tasas de
crecimiento (Castanet, 1978). Ademas tiene la venta-
jade poder ser aplicada en especimenes de coleccion
(Fabreziy Quinzio, 2008; Casale et al., 2011; Snover
etal.,2013). Esta técnica ha sido usada en el analisis
de trayectorias ontogenéticas y ha permitido estimar
tasas de crecimiento en varios grupos de tetrapodos
(Zug et al., 2002; Goshe et al., 2010; Mouden et al.,
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1999; Roitberg y Smirinia, 2006; Tinsley y Tocque,
1995; Jakob et al., 2002; Erismis et al., 2009). Sin
embargo, se podria cuestionar que el depésito de
los anillos puede alterar su periodicidad por condi-
ciones ambientales (Duarte Varela y Cabrera, 2000)
y/ola posible resorcion de anillos (Chen et al., 2011;
Mao et al., 2012; Gutiérrez et al., 2013).

Los caracteres y/o atributos relacionados con el
desarrollo sexual, también podrian ser indicadores
de etapas juveniles. En algunas especies, las formas
no reproductivas presentan un patrén de coloracion
particular que nos permite asignarlos a categorias ju-
veniles (Pérez i de Lanuza et al., 2012). Sin embargo,
en ausencia de caracteres de la morfologia externa,
los juveniles son reconocidos por las caracteristicas
de sus drganos sexuales internos y/o por el estado
de sus gonadas.

La etapa juvenil ha tenido un lugar menor en
la diagnosis de los fenotipos a pesar de la cantidad
de ejemplos que revelan la importancia de conocer
las trayectorias ontogenéticas de 6rganos y sistemas
en esta etapa. Por ejemplo, en las serpientes de la
familia Viperidae que presentan gran variabilidad
tanto en la morfologia de la cabeza como en los
tipos de presas que consumen, hay un alto grado de
especializacién morfoldgica en el craneo en relacion
con la edad. En los juveniles, la forma y tamano de
estructuras cefélicas tales como el largo del hueso
cuadrado, largo de las mandibulas y ancho general
de la cabeza difieren entre las serpientes especialis-
tas —que comen solo mamiferos durante toda su
vida— y las generalistas —que comen otro tipo de
presas como anfibios, reptiles y recién en estadios
adultos— mamiferos (Cundall y Greene, 2000; Lopez
et al.,2013).

La caracterizacion de juveniles sobre la base de
forma, tamano y edad hace posible detectar desvia-
ciones importantes de las ontogenias (Figs. 4 y 5).
Por lo menos una de las especies de ranas del género
Pseudis se caracterizan porque el crecimiento, el
desarrollo somatico y la gonadogénesis alcanzan sus
etapas finales al finalizar la metamorfosis (Fabreziy
Goldberg, 2009; Fabrezi et al., 2009; 2010) (Fig. 5).
Esta combinacion de trayectorias ontogenéticas que
implican diferencias con otras es vista en ontogenias
muy particulares (de Beer, 1930; Gould, 1977; Reilly
et al., 1997) y pone de manifiesto la capacidad de
variacion y evolucion de las distintas etapas de la
ontogenia.

La adultez corresponde a los estadios de un or-
ganismo cuyo tejido reproductivo se vuelve funcio-
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nal, es decir presenta madurez gonadal, acompanado
de dimorfismo sexual, si es que existe (www.xenbase.
org; http://rgd.mcw.edu). Convencionalmente se
considera que la adultez implica que el desarrollo se
ha completado. De Beer (1940) describi6 a la forma
adulta como el resultado final de la ontogenia, mien-
tras que Gould (1977) considerd que es la llegada a
la madurez sexual. En general, existe una concep-
cion de ver al adulto como una forma final rigida,
inmodificable con un disefio complejo y altamente
especifico para su modo de vida.

Alcanzar el estadio adulto implica no sélo
desarrollo, en el que se incluye la maduracién y capa-
citacion de las células germinales y la diferenciacion
de caracteres sexuales secundarios, sino también
crecimiento. Sin embargo el desarrollo nunca se
completa enteramente, ya que la forma de un orga-
nismo no se fija definitivamente y la diferenciacion
celular no cesa durante su vida (Kellicot, 1913).
Resulta interesante destacar que la forma adulta,
madura sexualmente, puede ser alcanzada antes de
que algunos procesos de crecimiento se hayan de-
tenido, es decir que el tamafo a la madurez sexual y
el tamafio maximo que una especie puede alcanzar
no son necesariamente coincidentes. Por otra parte y
dentro de los limites de una especie, la edad de adul-
tez de machos y hembras puede ser diferente y eso
implica una variacion en tamano-forma en funcién
del tiempo que corresponde al dimorfismo sexual.

En una ontogenia, la adultez comprende a to-
dos los estadios capaces de reproducirse, involucra
envejecimiento y senescencia y su punto final es la
muerte. El envejecimiento es el proceso bioldgico
que involucra una serie de cambios estructurales
y funcionales que aparecen con el paso del tiempo
(“desgaste”) y no son consecuencia de enferme-
dades ni accidentes, mientras que la senescencia
es el proceso degenerativo complejo que termina
naturalmente con la vida funcional de un dérgano
u organismo. Senectud y envejecimiento parece-
rian superponerse y definir una etapa de la adultez
asociada a la disminucién de la efectividad y efi-
ciencia de ciertas funciones como por ejemplo la
reproduccion, locomocion, etc. Esta etapa ha sido
escasamente considerada en el contexto de la Bio-
logia Comparada, posiblemente porque se asume
que un animal en condiciones naturales rara vez la
alcanza (Kirkwood y Rose, 1991; Monaghan et al.,
2008; entre otros). Exceptuando a los mamiferos y
en especial alos humanos, son limitados los casos en
los que se estudian los posibles efectos de la vejez y



Cuad. herpetol. 31 (2): 103-126 (2017)

Boca larval .
Organos y sistemas

de los estadios larvales
Locomocidén caudal

Cambios en la suspension mandibular

Organos y sistemas Cambios en el tracto digestivo
compartidos por larvas y L s

postmetamorficos _ alimentacién aérea
Cambios en el tegumento

capa calcificada

Osificacion del craneo

Diferenciacion del mecanismo de conduccién de sonido

?

sistema timpénico

Diferenciacion de testiculos

-

Organos y sistemas
de posmetamorficos

Diferenciacién de ovarios

sistema opercular
Locomocién tetrapoda
sacos vocales

espermatidas espermatozoides

ovocito T Gyocitos
previtelogénico itelogénicos
<
f larvas adultos

fin de la metamorfosis

madurez sexual

Figura 5. Representacion esquematica de las trayectorias ontogenéticas que ocurren después de la eclosion e inicio de la vida libre en
Pseudis platensis (datos tomados de Fabrezi et al., 2010). Como en la mayoria de los anuros, la metamorfosis es un proceso que deter-
mina la desaparicion de sistemas y 6rganos larvales o la transformacidn de otros. En esta especie, el desarrollo de drganos y sistemas
que no son afectados o influenciados por la metamorfosis parecen alcanzar su forma postmetamorfica al finalizar la metamorfosis.

la senectud sobre los fenotipos. Kara (1994) describe
en anfibios el aumento de las uniones de las fibras
paralelas de colagenos (cross-linking), la acumula-
cién de pigmentos en la piel y la disminucién del
metabolismo como algunos efectos de la senescen-
cia y el envejecimiento. Smirnov (1994) describe la
aparicion de huesos supernumerarios y asimetrias
de huesos en especimenes de Xenopus laevis criados
en laboratorio durante varios afos. También se ha
descrito la senescencia en el musculo esquelético

en mamiferos tanto de pequefio como gran tamano
(Hindle et al., 2009a; 2009b; Himaldinen et al., 2015)
y algunas evidencias de senescencia fisioldgica en
parametros hematoldgicos (hematocrito, albumi-
na, creatinina) de especimenes salvajes del ciervo
Capreolus capreolus (Jégo et al., 2014).

Los estudios de esqueletocronologia y los datos
directos de edad permitirian ordenar las secuencias
de adultos para establecer trayectorias ontogenéticas
de los cambios de forma-tamafio (incluyendo los
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relacionados con la vejez y la senectud). En algunas
especies de Ceratophrys (Anura, Ceratophryidae), la
presencia de placas 6seas dorsales puede considerar-
se un signo de adultez o quizas de senescencia. En
C. cranwelli, los escudos dorsales estdn ausentes en
especimenes con menos de 70 mm de longitud ho-
cico cloaca; mientras que en especimenes de mayor
talla, el nimero de escudos (7-11) incrementa con
la edad (11-14 anillos de crecimiento, Fig. 3) y el
tamaifio (74-84 mm), lo que sugiere que la presen-
cia de estas estructuras depende de un tamaifio y/o
edad minimos (Fabrezi y Quinzio, 2008; Quinzio y
Fabrezi, 2012).

Este breve repaso de las distintas etapas de la
ontogenia y de las particularidades de los ciclos de
vida, demuestra que los cambios en la forma y el
tamaio tienen trayectorias independientes. Paralela-
mente, destaca que la variacion temporal nos permi-
te distinguir cudl es la posicion de una determinada
forma/tamaio en la trayectoria ontogenética. Asi,
una trayectoria ontogenética acompanada de los
tiempos en que transcurre resulta necesaria para
interpretar como varian las tasas y velocidades en
procesos de desarrollo y crecimiento.

Tablas de desarrollo
El estudio de los cambios durante la ontogenia
requiere de aproximaciones que permitan ordenar
temporalmente la variacion fenotipica. En distintos
grupos se han propuesto tablas de desarrollo con
una subdivision en estadios discretos y ordenados,
cada uno de los cuales es una imagen separada ar-
bitrariamente del eje temporal de la etapa, en la vida
de un organismo que se analice (de Beer, 1940). El
orden temporal (secuencia), nos permite comparar
individuos en etapas de la ontogenia que definimos
como equivalentes. Cada estadio es designado
por un numero, letra o cualquier convencién que
permita organizar la secuencia unidireccional que
representa un intervalo especifico en la ontogenia.
En general, una tabla de desarrollo facilita la
identificacion de estadios sobre la base de caracteres
exomorfoldgicos claramente definidos (pliegues
neurales, esbozo de la extremidad, etc.) (Hoopwood,
2007). Si bien el uso de caracteres de la morfologia
externa facilita la comparacién de organismos ente-
ros, se pueden organizar tablas de desarrollo también
de sistemas y 6rganos internos. Una de las tablas de
uso mas extendido en los estudios herpetoldgicos
es la tabla de desarrollo de Xenopus (Nieuwkoop y
Faber, 1994), que caracteriza en simultaneo, la mor-
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fologia larval y su correlato con la anatomia interna
de cada estadio.

Otra caracteristica de las tablas de desarrollo
es que representan una secuencia graficada de mor-
fologias. En una tabla, el caracter o los caracteres
diagnosticos de un estadio deben ser ilustrados con
la mayor claridad. Si el caracter que define el esta-
dio es evaginacion del dedo IV, este caracter debe
ser mostrado mediante una ilustracion (dibujo y/o
fotografia) que facilite su reconocimiento.

Los caracteres que se usaran para diagnosticar
los estadios deben ser indiscutibles, por ejemplo:
presencia de una papila en el borde del labio; 3 hi-
leras de dientes, largo del esbozo igual a dos veces el
ancho, etc. Cada estadio debe ser descrito de manera
concisa, telegrafica y sin usar verbos, independien-
temente de la condicion precedente y subsecuente,
por ejemplo: angulo de la boca entre la narina y el
0jo; esbozo de la pata en forma de paleta.

Cuando la serie ontogenética se obtiene a partir
dela cria en condiciones de laboratorio o cautiverio,
la informacién sobre los tiempos en que ocurren
los estadios o las etapas y algunas condiciones de
cria (temperatura, iluminacién, volumen de agua,
acidez, cantidad de alimento) constituyen datos
adicionales muy importantes que se deben agregar
como observaciones en la tabla. Sin embargo, las
series ontogenéticas obtenidas en el campo, tienen
un atributo fundamental que es que nos proveen del
tiempo entre estadios que nos aproxima a la condi-
cion natural y real para una especie, aun cuando no
podamos cuantificar variables que en laboratorio
pueden ser controladas.

Para los distintos grandes grupos de vertebra-
dos, se han elaborado tablas de desarrollo en especies
modelo, en especies de criadero y/o domésticas y en
especies silvestres (Tablas 1y 2) y en algunos casos
incluyen la variacién en rasgos de la morfologia in-
terna. Mientras mas especifica sea la tabla, mas deta-
llada serd la caracterizacion de los estadios (Diinker
et al., 2000). Por ejemplo en anuros, dos tablas de
desarrollo embrionario y larval son ampliamente
usadas: la tabla de Nieuwkoop y Faber ( 1994) para
el pipido Xenopus laevis que describe 66 estadios
desde la fertilizacion hasta la ausencia completa de
cola y la tabla de Gosner (1960) que resume en 46
estadios el desarrollo embrionario ylarval de Incillus
valliceps. Esta tltima es mas simple y sus estadios
resultan mas faciles de identificar en la mayoria de
los anuros que tienen larvas tipo IV (diferentes a las
larvas tipo I de los Pipoidea); sin embargo la tabla
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Tabla 1. Informacion disponible en formato de tablas de desarrollo para los anfibios. El volumen de informacién publicada no representa
ni el 1,5% dela diversidad de anfibios actuales y con familias en las que se desconocen la mayoria de los aspectos de sus ontogenias. EE:
estadios embrionarios; EL: estadios larvales; EM: estadios metamdrficos. DCN; desarrollo en condiciones naturales; DCL: Desarrollo
en condiciones de laboratorio; DI: desarrollo interno; ME: morfologia externa; E: esqueleto; Hi: histologia.

Anura

Adelophryne maranguapensis

Agalychnis dacnicolor

Altiphrynoides malcolmi

Alytes obstetricans
Anaxyrus woodhousii

Arenophryne rotunda

Arthroleptis poecilonotus

Ascaphus truei

Atelopus flavescens

Austrochaperina pluvialis

Batrachyla antartandica

Batrachyla leptopus

Batrachyla taeniata
Boana raniceps

Bombina orientalis

Breviceps adspersus

Calyptocephalella gayi

Chiromantis rufescens
Cophixalus ornatus
Cophixalus hosmeri
Cornufer vitianus
Crinia nimbus
Dendrobates auratus
Dendropsophus minutus

Dermatonotus muelleri

Duttaphrynus melanostictus

Eleutherodactylus coqui
Engystomops spp.
Engystomops guayaco
Epipedobates machalilla

Espadarana callistomma

Euphlyctis cyanophyctis

Eupsophus calcaratus
Eupsophus emiliopugini

Feihyla kajau
Fejervarya cancrivora

Gastrotheca riobambae

15EE. DCL, a 23° C.
46 EE y EL. DCL, 50 dias a 30° C.
EL. 12-33 dias.
44 EL.
25 EEy EL. DCN y DCL.

15 EE. DCL, 64 dias a 17-20° C.
8 EE hasta la eclosion. 20 dias.
21 EE. DCL.

46 EE y EL. DCL, 140 dias a 22,8° C.
15 EE. DCL, 34 dias a 20-30° C.
11 EE. DCL, 18 dias a 18° C.

EE y EL segin Shumway (1940) y Taylor & Kollros
(1946)

29 EEy EL. DCL, 6 meses a 18° C.
46 EE y EL. DCN, 76 dias.

25 EE. DCL, 10 dias.
19 EE hasta fin de neurulacion. DCL a 9-25° C.

9 EE. Morfogénesis del condrocraneo y saco nasal.

14 EE. DCL. Incluye DI.
14EE. DCL; 20 dias a 18° C.

EL basados en medidas corporales.
15 EE. DCL, 31 dias a 19,7-29° C.
15 EE. DCL, a20-30° C.

10 EE. DCL, 29 dias a 25° C.

17 EE y EL. DCL, 365 djias.

25 EE. DCL, 19-21 dias a 18-23° C.

3 EL aislados entre 20 y 30 dias de DCN.
20 EL. DCN, 25 y 30 dias. Incluye DI.
43 EEy EL. DCL, 43 dias a 32° C.

15 EE. DCL, 17-26 dias.

23 EE. 3 dias. Con marcado de la expresion génica.
23 EE. DCL, 77 horas a 18-23° C.

25 EE. DCL, 20 dias. Incluye DI
25 EE. DCL, 12 dfas a 18-23° C.

25 EE. DCL, 11 dias a 20°C.

16 EL. Incluye morfologia musculo-esquelética del
craneo

46 EE y EL. DCL, 64 dias a 16° C. Incluye morfolo-
gia musculo-esquelética del craneo.

17 EL. DCL, 110 dias a 27° C.
25 EE. DCL, 73 horas.
25 EE. DCL, 88 diasa 17° C.

de Lima et al. (2016)

Morrisett (1986)

Wake (1980)

Cambar & Martin (1959), Crespo (1979)
Gosner & Black (1954)

Anstis et al. (2007)

Lamotte & Perret (1963a)

Wernz & Storm (1969), Brown (1975)
Gawor et al. (2012)

Anstis et al. (2011)

Formas & Pugin (1971)

Busse (1971)

Jorquera & Molinari (1979)
Vizzoto (1967)

Sussman & Betz (1978)
Michael (1981)

Swanepoel (1970)

Jorquera & Pugin (1975)
Jorquera & Izquierdo (1964)

Lamotte & Perret (1963b)

Anstis et al. (2011)

Anstis et al. (2011)

Narayan et al. (2011)

Mitchell & Swain (1996)

Hervas et al. (2015)

Vizzoto (1967)

Fabrezi et al. (2012)

Khan (1965)

Townsend & Stewart (1985)
Romero-Carvajal et al. (2009)
Andrade Cahuenas (2015)

Del Pino et al. (2004)
Salazar-Nicholls & Del Pino (2015)
Ramaswami & Lakshman (1959)
Vera Candioti et al. (2005)

Vera Candioti et al. (2011)

Das et al. (2016)
Alcala (1962)

Elinson & Del Pino (1985), Del Pino &
Escobar (1981)
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Geocrinia laevis
Geocrinia victoriana
Heleioporus eyrei

Hoplobatrachus tigerinus

Hyalinobatrachium fleischmanni

Hydrophylax leptoglossa
Hyla arborea

Hyla avivoca

Hyla japénica
Hyloxalus vertebralis
Hylarana albolabris
Hyperolius puncticulatus
Incillus valliceps
Ischnocnema guentheri
Ischnocnema nasuta
Kaloula conjuncta
Kurixalus eiffingeri
Lepidobatrachus laevis

Lepidobatrachus spp.

Leptodactylodon ventrimarmoratus

Leptodactylus albilabris
Leptodacylus labyrinthicus
Leptodactylus macrosternum
Leptodactylus podicipinus
Limnonectes visayanus

Lithobates pipiens

Lithobates sylvaticus
Mantidactylus betsileanus
Metacrinia nichollsi
Microhyla ornata

Myersiella microps
Myobatrachus gouldii
Nectophrynoides occidentalis

Nectophrynoides tornieri

Odontophrynus cordobae
Odorrana tormota
Oreobates barituensis
Philautus viridis
Pelophylax porosus
Philoria sphagnicolus
Phrynobatrachus francisci
Phrynomantis microps
Phyllomedusa azurea
Phyllomedusa sauvagii

Physalaemus albonotatus
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26 EE. DCLa 15° C.
26 EE. DCL a 15° C.
46 EE y EL. DCL, 14 dias.
55 EE y EL. DCL, 60 dias a 26-30° C.
23 EE. DCL, 5 dias a 18-23° C.
46 EE y EL. DCL, 68-72 dias a 25-29° C.
25 EE y eclosién temprana. DCL, 9 dias.
46 EE y EL. DCL, 46 dias a 28,5-31,5° C.
46 EE y EL. DCL.

25 EE. DCL, 19-21 dias a 18-23° C.
EL basados en medidas corporales.
20 EE. DCL, 100 hs. a 22-25° C.

46 EE y EL. DCL, 46 dias a 25° C.

30 EE. DCL, 30 dias.

5 EE. DCL, 28 dias.

25 EE. DCL, 39 horas.

46 EE y EL. DCL, 53 dias a 25° C.

22 EE. DCL, 28 horas a 28° C.

EL avanzados equivalentes a Gosner (1960).
EL basados en morfometria.

29 EE y EL. DCN, 73 dfas.

46 EE y EL. DCN, 84 djias.

EL equivalentes a Gosner (1960).

EL equivalentes a Gosner (1960).

25 EE. DCL, 141 horas.

25 EE. DCL, 11 dias.
25 EL. DCL, 90 dias a 20° C.

23 EE. DCN y DCL, 7 dias. Incluye DI.
46 EE y EL. DCN y DCL, 89 dias a 22-25° C.
15 EE. 74 dias.

45 EE y EL. DCL, 40 dias.

11 EE. Desarrollo en 21dias.

15 EE. DCL,a 17-20° C.

8 EE. DCL, 265 djias.

Embrién en la eclosion y 5 estadios post-eclosion
hasta pérdida de cola.

45 EE y EL. DCL, 60 dias.

32 EEyEL. DCL, 64 dias a 18-24° C.
14 EE. DCL, 35-40 dias a 20-25° C.
14 EE. DCN y DCL, 46 dias.

45 EE y EL. DCL, 79 dfas a 21-29° C.
37 EE y EL. DCL, 55 dias.

12 EE, EL y postmetamorficos. 29 dias.
EL basados en morfometria.

7 EE avanzados hasta la eclosion
14 EE hasta la eclosion. 7 dias.

46 EE y EL. DCL.

Gollmann & Gollmann (1991)
Gollmann & Gollmann (1991)
Packer (1966)

Agarwal & Niazi (1977)
Salazar-Nicholls & Del Pino (2015)
Saha & Gupta (2011)

Sayim & Kaya (2008)

Volpe et al. (1961)

Iwasawa & Futugami (1992)
Hervas et al. (2015)

Lamotte et al. (1957)
Chipman et al. (1999)
Limbaugh & Volpe (1957), Gosner (1960)
Lynn & Lutz (1946a)

Lynn & Lutz (1946b)

Alcala (1962)

Kishimoto & Hayashi (2017)
Amin et al. (2015)

Fabrezi & Quinzio (2008)
Amiet (1970)

Dent (1956)

Vizzoto (1967)

Vizzoto (1967)

Vizzoto (1967)

Alcala (1962)

Shumway (1940)
Taylor & Kollros (1946)

Pollister & Moore (1937)
Scheld et al. (2013)
Anstis (2008)

Shimizu & Ota (2003)
Izeckson & Jim (1971)
Anstis et al. (2007)
Lamotte & Xavier (1972)
Orton (1949)

Grenat et al. (2011)
Xiong et al. (2010)
Goldberg et al. (2012)
Babhir et al. (2005)
Iwasawa & Morita (1980)
De Bavay (1993)
Lamotte & Dzieduszycka, (1958)
Lamotte (1964)

Salica et al. (2011)

Salica et al. (2011)
Gomez et al. (2016)



Physalaemus nattereri

Pipa arrabali

Pleurodema bibroni
Pleurodema brachyops
Polypedates leucomystax
Polypedates teraiensis
Pseudacris crucifer
Pseudacris ocularis
Pseudhymenochirus merlini
Pseudis paradoxa

Pseudis platensis

Rana temporaria
Rhacophorus arboreus
Rhacophorus pardalis
Rhinella arenarum
Rhinella schneideri
Rhinoderma darwini
Sanguirana everetti
Scaphiopus holbrooki
Scinax fuscomarginatus
Scinax fuscovarius

Sclerophrys arabica

Spea bombifrons
Spea intermontana
Uperodon globulosus

Xenopus laevis

Cuad. herpetol. 31 (2): 103-126 (2017)

46 EE y EL. DCN, 32 dfas.
11 EE. DCN.
12 EE. DCL, 195 horas a 18° C.
25 EE. DCL, 72horas.
25 EE. DCL, 104 horas.

46 EE y El. DCL, 58 dias a 26-32° C.

37 EE y EL. DCL, 45 dias.

37 EE y EL. DCL, 45 dias.

EL basados en morfometria.
EL equivalentes a Gosner (1960).

13 EL. 180 dias de DCN. Incluye DI

54 EE y EL. DCL, 74 dias a 18-20° C.
46 EEy EL. DCL, 44 dias a 22° C.
25 EE. DCL, 239 horas.

25 EE. DCL. 11 dias a 18° C.

46 EE y EI. DCN, 91 dias.

26 EEy EL. DCL, 75 dias a 18° C.
25 EE. DCL, 152 horas.

25 EEy EL. DCN y DCL.

46 EE y EL. DCN, 59 dfas.

46 EE y EL. DCN, 91 dfas.

45 EE y EL. DCL, 99 dias.
Caracterizacion de la estructura hepatica en 22 EL
(hasta la metamorfosis).

25 EE y EL. DCL, 32 dias a 23-25° C.

32 EE avanzados y EL. DCL, 12-19 dfas a 25-30° C.

46 EE y EL. DCL, 72 dias a 25-27° C.

23 EE. DCL, 38 dias.
66 EE y EL. DCN y DCL, 58 dias.

Vizzoto (1967)

Aratjo et al. (2016)

Izquierdo & Pereda (1964)
Leén-Ochoa & Donoso-Barros (1969)
Alcala (1962)

Chakravarty et al. (2011)

Gosner & Rossman (1960)

Gosner & Rossman (1960)

Lamotte (1963)

Vizzoto (1967)

Fabrezi & Quinzio (2008), Fabrezi et al.
(2009; 2010), Fabrezi & Goldberg (2009)

Dabagyan & Sleptsova (1991)
Iwasawa & Kawasaki (1979)
Alcala (1962)

Del Conte & Sirlin (1952)
Vizzoto (1967)

Jorquera et al. (1972)

Alcala (1962)

Gosner & Black (1974)
Vizzoto (1967)

Vizzoto (1967)

Ba-Omar et al. (2004)
Sayed et al. (2015)

Trowbridge (1941, 1942)
Hall et al. (1997)
Narzari & Bordoloi (2013)

Weisz (1945)
Nieuwkoop Faber (1994)

Gymnophiona

Caecilia orientalis 4 EE. DCN. Pérez et al. (2009)

Ichthyophis kohtaoensis 20 EE y EL. DCL, 300 dias. Diinker et al. (2000)

Typhlonectes compressicaudus 21 EE. Sammouri et al. (1990)
Caudata

Ambystoma jeffersonianum
Ambystoma macrodactylum
Ambystoma maculatum

Ambystoma mexicanum

Ambystoma opacum

Cynops pyrrhogaster

Desmognathus aeneus
Ensatina eschscholtzii
Gyrinophilus porphyriticus
Lissotriton vulgaris

Notophthalmus viridescens

EM. Incluye DI.
22 EL. DCL a 20° C.
40 EE. DCL, 11 dias a 20° C.

13 EE y EL, incluye esqueletogénesis.
40 EE. DCL, 23 dias.

EM. Incluye DL

25 EE. DCL, 42 dias a 18° C.
Incluye histomorfologia.

33 EE. DCL, 68-75 dias.
20 EE. DCL.
9 EE. DCL, 71 dias.
63 EE y EL. DCL, 138 dias a 16-18° C.
EM. 9 dias.

Grant (1931)
‘Watson and Russell (2000)
Harrison (1969)

Nye et al. (2003)
Schreckenberg & Jacobson (1975)

Grant (1931)
Anderson (1943)

Marks & Collazo (1998)
Collazo & Keller (2010)
Collazo & Marks (1994)
Gliicksohn (1931)
Grant (1930)
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Plethodon cinereus

Pleurodeles waltl
Taricha torosa

Triturus carnifex

Gyrinophilus porphyriticus

Hynobius nigrescens

Necturus maculosus
Onychodactylus japonicus
Proteus anguinus

Triturus cristatus
Triturus ivanbureschi

Tylototriton ziegleri

9 EE. DCL. Incluye histomorfologia de glandula
tiroides.
24 EE. DCN, 72 dias. Incluye histomorfologia.

50 EE y EL. DCL, 110 dias a 18° C.
40 EE. DCL, 20 diasa 17° C.
36 EE. DCL, 10 dias.
20 EE. DCL, 71 dias a 13-14° C.

60 EE. DCL, 80 diasa 17° C.
Hasta fin de la metamorfosis.

49 EE y EL. DCL, 126 dias a 17-18° C. Incluye DI
72 EEyEL. DCL, > 150 diasa 10 + 1° C.
22 EE. DCL, 75 dias a 10-13° C.
62 EEy EL. DCL, 110 dias a 16-18° C.
19 EE y EL. DCL, 120 dias a 20° C.
10 EE y EL. DCL y DCN.

Dent (1942)

Kerney (2011)

Shi & Boucaup (1995)
Twitty & Bodenstein (1948)
Horner &Macgregor (1985)
Collazo & Marks (1994)
Iwasawa & Yamashita (1991)

Eycleshymer & Wilson (1910)
Iwasawa & Kera (1980)
Briegleb (1962)

Gliicksohn (1931)

Lukanov & Tzanov (2016)
Bernardes et al. (2017)

Tabla 2. Informacién disponible en formato de tablas de desarrollo para los saurdpsidos no avianos. Los datos condensados en esta
tabla representan menos del 1% de la diversidad del grupo y los trabajos seminales hasta la década del '60 fueron compilados en Gans
& Billet (1985). En el caso de las serpientes, el vacio de informacion es manifiesto para algunos grupos basales (tiflopidos y leptoti-
flépidos) y los muy diversos colibridos.EE: estadios embrionarios; EL: estadios larvales; EM: estadios metamorficos. DCN; desarrollo
en condiciones naturales; DCL: Desarrollo en condiciones de laboratorio; ME: morfologia externa; E: esqueleto; HI: histologia.

Testudines

Apalone spinifera
Caretochelys insculpta

Caretta caretta

Chelonia mydas

Chelydra serpentina
Chrysemys picta
Dermochelys coriacea

Emydura subglobossa

Eretmochelys imbricata
Mauremys japonicus
Lepidochelys olivacea

Pelodiscus sinensis
Testudo hermanni

Trachemys callirostris

Trachemys scripta

16 EE post-oviposicion. DCL, 87 dias. ME.
26 EE post-oviposicion. DCL, 26 dias a 24° C. ME.

19 EE post-oviposicion. DCL, 73 diasa 25° Cy 36 a 31°C.
ME.32 EE pre y post oviposicién. DCL a 29° C.

31 EE pre y post oviposicion. DCL a 29° C. ME.
7 EE post-oviposicion.
24 EE post-oviposicion.

24 EE post-oviposicion. DCL, 140 dias a 20° Cy 63
dias a 30° C. ME.

23 EE pre y post oviposicion. 95 dias de DCL. ME.

31 EE pre y post oviposicién. DCL a 20° C.
11 EE post-oviposiciéon. ME.

17 EE post-oviposicion. 65 dias de DCL. ME y E.

31 EE pre y post oviposicion. DCL a 20° C. ME.
6 EE post-oviposicion. 6 dias de duracién. ME.

26 EE post-oviposicion. DCL, 64 dias a 26° Cy 47
a 30° C. ME.

31 EE post-oviposicion. DCN y DCL, 55 dias. ME.
31 EE pre y post oviposicion. DCL a 29° C. ME.

23 EE post-oviposicion. DCL, 48 dias. ME.
26 EE post-oviposicion. DCL, 90 dias a 30° C. ME.

17 EE post-oviposiciéon. DCL, 58 dias a 30° C.ME
e Hi.

26 EE post-oviposicion. DCL, 90 dias. ME.

Greenbaum & Carr (2002)
Beggs et al. (2000)

Billett et al. (1992)
Miller (1985)

Miller (1985)
Penyapol (1958)
Domantay (1968)

Yntema (1968)

Mahmoud et al. (1973), Cordero & Janzen
(2014)

Miller (1985)
Deraniyagala (1939)

Werneburg et al. (2009)

Miller (1985)
Deraniyagala (1939)

Okada et al. (2011)

Crastz (1982)
Miller (1985)

Tokita & Kuratani (2001)
Guyot et al. (2004)
Quintero Gavilan (2010)

Greenbaum (2002)

Crocodilia

Alligator mississippiensis
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28 EE post-oviposicion. DCL, 70 dias. ME.
20 EE post-oviposicion. 28 dias. ME e Hi.

Ferguson (1985)
Hua et al. (2004)



Caiman latirostris
Crocodylus niloticus
Crocodylus porosus

Melanosuchus niger

Cuad. herpetol. 31 (2): 103-126 (2017)

28 EE post-oviposicion. DCL, 66 dias. ME.
10 EE post-oviposicion. DCL, 70 dias. ME.

15 EE post-oviposicion. DCN y DCL, 86 dias. ME.
24 EE post-oviposicion. DCN, 90 dias. ME.

Tungman et al. (2008)
Peterka et al. (2010)
Magnuson & Taylor (1980)
Vieira et al. (2011)

Squamata: Lacertilia

Anolis sagrei
Agama impalearis

Agama impalearis

Calotes versicolor
Calyptommatus sinebrachiatus
Chamaeleo bitaeniatus
Chamaeleo calyptratus

Chamaeleo chamaeleon

Chamaeleo lateralis

Cnemidophorus uniparens
Eublepharis macularis
Hemidactylus turcicus
Lacerta agilis

Lacerta viridis

Liolaemus gravenhorstii
Liolaemus tenuis

Niveoscincus ocellatus

Nothobatrachia ablephara

Paroedura pictus

Plestiodon latiscutatus

Podarcis muralis

Ptyodactylus hasselquistiiguttatus
Sphaerodactylus argus
Tropidurus ivanbureschi

Uta stansburiana

Varanus indicus

Varanus panoptes

Zootoca vivipara

19 EE pre y post-oviposicion. Desarrollo en condi-
ciones casi naturales en laboratorio, 28 dias. ME.

42 EE pre y post-oviposicion. Desarrollo en condi-
ciones casi naturales en laboratorio, 55 dias. ME.

42 EE pre y post-oviposicion. DCL, 60 dias. ME.

42 EE pre y post-oviposiciéon. DCL, 60 dias. ME e Hi.

12 EE pre y post-oviposicion.DCL, 45 dias. ME.
28 EE post-oviposicion. DCL. ME e Hi.
EE basados en morfogénesis de las extremidades.

37 EE pre y post-oviposicion. DCL, 150 dias a 26°
Cy 180 dias a 29° C. ME, HIy morfogénesis del
autopodio.

37 EE pre y post-oviposicion. DCL, 150 dias a 26°
Cy 180 dias a 29° C. ME.

10 EE post-oviposicion. DCL, 31 dias a 25-28° C. ME e HL
14 EE post-oviposicion. DCL, 52 dias. ME.
4 EE post-oviposicion. DCL, 60 dias a 30° C. ME.
41 EE pre y post-oviposicion. ME.
32 EE post-oviposicion. DCL, 46 dias a 26° C. ME.
43 EE pre y post-oviposicion. DCL, 90 dias a 22° C. ME.

43 EE post-oviposicion. DCL, 130 dias a 26° C. ME.

10 EE intrauterinos. DCN, 105 dias.ME, Hiy
desarrollo gonadal.

12 EE post-oviposicion. DCL, 45 dias. ME.

27 EE pre y post-oviposicion. DCL, 60 dias. ME,
expresion génicay E.

12 EE post-oviposicion. DCL, a 25°C.
32 EE post-oviposicion. DCL, 46 dias a 20° C. ME.
21 EE post-oviposicion. DCL, 60 dias a 30° C. ME.
14 EE post-oviposicion. DCL 60 dias a 30° C. ME.
15 EE post-oviposicion. DCL, 75 dias a 23°C.
30 EE post-oviposicion. ME.
13 EE post-oviposicion. DCL, 80 dias. ME.

15 EE post-oviposicion. DCL, 186 dias a 29,5° C.
ME e Hi y esqueleto.

40 EE intrauterino. ME.

Sanger et al. (2008)
Mouden et al. (2000)

Mouden et al. (2000)
Muthukkaruppan et al. (1970)
Muthukkaruppan et al. (1970)
Pasteels (1956), Milaire (1957)
Diaz & Trainor (2015)

Hurle et al. (1987)

Blanc (1974)

Billy (1988)

Wise et al. (2009)

Werner (1971)

Peter (1904), Rieppel (1994)
Dhouailly & Saxod (1974)
Lemus (1967)

Lemus et al. (1981)

Neaves et al. (2006)

Roscito & Rodrigues (2012)
Noro et al. (2009)

Kuriyama &Hasegawa (2017)
Dhouailly & Saxod (1974)
Werner (1971)

Werner (1971)

Py-Daniel et al. (2017)
Andrews & Greene (2011)
Gregorovicova et al. (2012)
Werneburg et al. (2015)

Dufaure & Hubert (1961)

Squamata: Sphenodontia

Sphenodon punctatus

21 EE post-oviposiciéon. ME.

Dendy (1899), Moffat (1985)

Squamata: Amphisbaenia

Amphisbaena darwini
heterozonata

12 EE post-oviposiciéon. DCL. ME y E.

Montero et al. (1999)

Squamata: Serpentes

Boaedon fuliginosus

10 EE post-oviposicion. DCL, 60 dias. ME y E.

Boback et al. (2012)
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Bothropoides jararaca
Naja haje

Naja kaouthia

Piton sebae

Psamophis sibilans
Thamnophis sertali sertali

Vipera aspis

7 EE. DCN, 7 dias.ME y E.
10 EE post-oviposiciéon.DCL, 51-55 dias. ME.
10 EE post-oviposicion. DCL, 60-65 dias. ME y E.  Jackson (2002)
10 EE post-oviposicion. DCL, 75. ME y E.
10 EE post-oviposicion. DCL, 50 dias a 30°C
37 EE intrauterinos. ME.
43 EE intrauterinos. ME.

Polachowski & Werneburg (2013)
Khannoon & Evans (2014)

Boughner et al. (2007)
Khannoon & Zahradnicek (2017)
Zher (1962)

Hubert & Dufaure (1968), Hubert et al.
(1966)

de desarrollo de Xenopus laevis es mas informativa
ya que hace referencia al desarrollo de érganos y
sistemas de la anatomia interna.

Las Tablas 1 y 2 presentan una version sintéti-
ca de la informacion disponible sobre el desarrollo
en dos grupos de tetrdpodos. En ellas se ponen en
evidencia el énfasis que existi6 en el estudio del de-
sarrollo inicial con una caracterizacién de estadios
tempranos que implican sobre todo morfogénesis.
Esto tiene que ver con la dificultad de organizar
series ontogenéticas y también por la presuncion
de la ausencia de cambio morfoldégico cuando el
organismo ha alcanzado un plan corporal que no
cambiara.

En anfibios (Tabla 1), en los que el desarrollo
externo facilita el estudio del desarrollo embrionario
ylarval y es factible obtener datos sobre los tiempos
y variables ambientales en las que se produce el de-
sarrollo, se puede acceder a tablas de desarrollo para
menos de 120 especies que representan una insigni-
ficante fraccion del total de las especies existentes.
Sobre la variacién de la ontogenia posteclosion/
postmetamorfosis todavia no existe informacién
que nos permita describir patrones relativos a tasas
de crecimiento y tasas de desarrollo de juveniles y/o
procesos de envejecimiento y senectud. En este con-
texto, un caso interesante de la evolucion del desa-
rrollo ha sido descrito en Xenopus laevis de criaderos
en los que la apariciéon espontanea de renacuajos sin
tiroides que crecen por largos periodos de tiempo
sin metamorfosear nos plantean la posibilidad de la
existencia de larvas (como una extension del desa-
rrollo postembrionario) que sufren envejecimiento
y senectud (Rot-Nikcevic y Wassersug, 2003; 2004;
Kerney et al., 2009).

En los saurdpsidos, con excepcion de la abun-
dante literatura para las aves, el desarrollo inicial es
poco conocido (Tabla 2). En general la mayoria de
las tablas de desarrollo embrionario comienzan en
el momento de la oviposicion y poco se sabe de los
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tiempos del desarrollo embrionario inicial entre la
fertilizacion y la oviposicion. La incorporacion de
esta informacién al estudio de las ontogenias y la
construccion de tablas de desarrollo serian bienve-
nidas para comprender la biodiversidad de linajes
tan disimiles.

Los mamiferos son el grupo mejor estudiado
en todas las etapas de la ontogenia y algunos linajes,
como aquellos que pueden ser criados en cautiverio y
que tienen una elevada fertilidad y rdpido desarrollo
(e.g. conejos, ratas, comadrejas), son usados como
modelo por las ciencias experimentales. Desde el
punto de vista de la Evo-Devo, los estudios de la
ontogenia llevados a cabo en los murciélagos han
puesto en evidencia cdmo la edad, el tamafo y cier-
tos caracteres fenotipicos se han combinado en este
grupo con resultados que incrementaron su diversi-
ficacion y longevidad (Barja, 2002; Brunet-Rossinni,
2004; Brunet-Rossinni y Austad, 2004; Cretekos
et al., 2005). Las investigaciones realizadas en los
murciélagos han proporcionado una perspectiva
novedosa sobre el papel de la edad en la evolucion
animal (Brunet-Rossinni y Austad, 2004).

Consideraciones finales
Desde nuestro punto de vista, los tres componentes
fundamentales de las ontogenias (forma-tamano-
tiempo) y los procesos que la edad organiza (desa-
rrollo y crecimiento) son el gran aporte de la Morfo-
logia al estudio de la evolucién de los fenotipos que
propone la Evo-Devo (Evolucién del Desarrollo).
Aqui, hemos destacado la riqueza de infor-
macion que el estudio de toda la ontogenia puede
proporcionar para comprender la variacién de la
forma animal y también enfatizamos en la nece-
sidad de organizar e incrementar la informacioén
sobre secuencias y tablas de desarrollo ya que hasta
el momento sdlo se conoce una pequena fraccion
de la diversidad existente, sélo en el caso de los
tetrapodos.



Lainformacidn, sintetizada en formato de tabla
de desarrollo, que puede describir una trayectoria
ontogenética como la juventud en un taxén dado,
constituye una herramienta que en la formacién del
bidlogo no tiene la dimension que deberia tener. Mas
aun cuando el término biodiversidad se hace cada
vez mas frecuente, es necesario asumir que a) una
especie es algo mas que la diagnosis de un estado
de la ontogenia, b) que la ontogenia es variacion del
tamafio y la forma en el tiempo, y ¢) que la variacion
en el tiempo, es evolucion.
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