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RESUMEN

El concepto de heterocronia estd ligado a la variacion en la ontogenia y es frecuente en estu-
dios de morfologia comparada, involucra tanto a caracteres individuales como a todo el or-
ganismo, al tamano y a la forma y lleva implicito el tiempo en el cual ocurre una trayectoria
ontogenética. El estudio de la heterocronia ha generado un conjunto de términos, definicio-
nes y modelos en los que se confunde el origen de la variacién (cambio heterocrénico) con
sus consecuencias morfoldgicas en procesos evolutivos. En este trabajo se revisan algunos
conceptos muy usados en el estudio de la heterocronia con ejemplos de la variacién durante

el desarrollo en anuros.
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ABSTRACT

Heterochrony is a concept referred to ontogenetic variation and is frequently used in
comparative morphology. It involves single traits, the whole organism, size, shape and has
implicit the timing in which an ontogenetic trajectory occurs. The study of heterochrony has
produced terms, definitions and models in which sometimes the heterochronic variation
overlaps with its morphological results and evolutionary processes. Herein, the revision of
some of these terms and definitions is discussed with data of developmental variation in

anurans.

Key words: Paedomorphosis; Peramorphosis; Size; Shape.

Introduccion

El desarrollo animal en si ofrece una infinidad de
perspectivas para su estudio que convergen en lo
que hoy llamamos Evo-Devo, un nuevo programa
de investigacion ubicado en la interfase de las
interrelaciones causales-reciprocas entre el desarro-
llo y la evolucién de los organismos, a multiples es-
calas y niveles de analisis que une conceptos de la
Biologia del Desarrollo y de la Biologia Evolutiva,
desde genética a epigénesis; desde el nivel molecular
al del organismo; desde un punto de vista histérico
auno funcional, con el intento de proporcionar una
vision mas comprensiva de la forma animal,
enfatizando en el problema de la evolucion de los
fenotipos (Miiller, 2007). En este contexto, la Mor-
fologia cobra un nuevo significado en estudios evo-
lutivos, como lo han demostrado las investigacio-

nes de los apéndices pares de los vertebrados en una
serie de abordajes que combinan la expresion
génica, la morfogénesis de los cartilagos primarios
de las aletas pectorales en tiburones y la interpreta-
cién del esqueleto de las aletas del fésil devonico
Tiktaalik roseae (Daeschler et al., 2006; Shubin et
al., 2006; Dahn et al, 2007; Shubin, 2009). El descu-
brimiento de T. roseae y los estudios comparativos
derivados, mas amplios que aquellos centrados en
organismos modelo, demuestran que el abordaje
multidimensional que propone la Evolucién del
Desarrollo promete avanzar en nuestra compren-
sién de los grandes temas de la Evolucion.

Atn cuando la Evolucién del Desarrollo como
disciplina en construccidn, todavia es materia de
debate desde que determinados grupos de investi-
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gacion asumen que no existirian diferencias entre
ella y la Genética del Desarrollo, el hecho de que
ésta sea vista como un programa de investigacion
independiente y conceptualmente diferente a la
Genética del Desarrollo y a la Biologia Evolutiva ha
generado un impulso en el disefio de nuevos pro-
yectos en los que el re-descubrimiento de ideas y
conceptos propuestos desde la Embriologia clasica
y la Anatomia se convierten en algo novedoso.

Como morféloga, el concepto de heterocronia
me ha resultado deslumbrante por su riqueza des-
de el momento en que cursaba Embriologia y Ana-
tomia Comparadas, en la Facultad de Ciencias Na-
turales de la Universidad Nacional de Tucuman.
Utilizabamos como guia el Curso de Anatomia y
Fisiologia Comparadas que el Dr. Konstatin
Gavrilov habia elaborado para sus estudiantes de
Biologia y Odontologia a los que llamabamos los
«Cuadernos de Gavrilov». En los Cuadernos
(Gavrilov, 1958-1981), habia traducciones del In-
glés, Aleman, Francés y Ruso de las grandes ideas
de morfélogos del siglo XIX y principios del XX que
eran ilustradas con ejemplos de la anatomia de
embriones, larvas y adultos de distintos grupos ani-
males (jel curso comprendia la embriologia y ana-
tomia de los metazoos!) y mas alla, cada clase con-
sistia en observar y dibujar preparados anatomicos
que llenaban el aula, discutir la variaciéon de 6rga-
nos y sistemas, aplicar los conceptos de analogia,
homologia, esbozo, vestigio, etc. y contrastarlo con
literatura, que incluia la variacion en el registro f6-
sil. Esta pequena historia personal sefiala la orien-
tacion (o mas bien el sesgo) del porqué voy a desa-
rrollar este punto de vista considerando la varia-
cion en la morfologia y la heterocronia durante el
desarrollo tardio.

Para empezar, conviene repasar algunos con-
ceptos e ideas generales que nos ayudaran a enten-
der el punto de vista. En la Figura 1 se representa
un esquema del desarrollo animal en el que se resu-
men los procesos involucrados en una secuencia.
Durante la gametogénesis, la meiosis es un tipo de
division celular exclusivo de las lineas germinales.
En el desarrollo inicial, la determinacién y la dife-
renciacidn celular conducen a tipos celulares espe-
cializados que indican que una célula o region re-
presentara tal o cual grupo celular y en los que exis-
te una dependencia de signos que rodean a las célu-
las, como la induccién. Durante el desarrollo tar-
dio, la cantidad procesos de divisidn, interaccion,
organizacion e integracion celular se expanden de
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manera notable; generan crecimiento y originan
estructuras tan diversas como los apéndices pares,
el oido, o el sistema circulatorio que en conjunto
conducen al establecimiento de un plan corporal
distintivo. Entre el desarrollo inicial y el desarrollo
tardio, existe un estado (estado filotipico) en el cual
el embridn, llamado faringula, presenta todas las
caracteristicas fundamentales del plan corporal del
linaje al que pertenece (notocorda, sacos faringeos,
etc.). La faringula es el estado del desarrollo que
presenta menor variacion entre taxa y representa
asi la forma animal que une la ontogenia de un taxén
dado con la historia del linaje al que pertenece.

El concepto de heterocronia se usa para des-
cribir alteraciones en el tiempo de los eventos de
desarrollo a través de los cuales los cambios
morfolégicos y las novedades se originan durante
la evolucion de un linaje. Por esta razon esta ligado
a las influencias reciprocas entre desarrollo y evo-
lucién y entre ontogenia y filogenia. Desde su ori-
gen, el concepto de heterocronia dio lugar a la pro-
posicidn de una gran cantidad de términos e inter-
pretaciones en los que los limites entre procesos (del
desarrollo y evolutivos) y patrones (morfologicos y
tilogenéticos) se superponen entre si y confunden.
Sobre el tema, existe una abundante y variada lite-
ratura pero la mayoria de los autores que teoriza
sobre la heterocronia insiste en los trabajos de Gould
(1977) y Alberch et al. (1979) y en algunos ejem-
plos clasicos como las curvas de edad y crecimien-
to en primates. Quiero evitar proporcionar una gran
cantidad de citas o discutir interpretaciones pun-
tuales que pueden desviar el objetivo inicial de esta
contribuciéon y me voy a limitar a presentar los tra-
bajos en los que encuentro un marco conceptual
para interpretar los datos.

A partir del momento en que Haeckel formu-
16 su Ley Biogenética, basada en secuencias de de-
sarrollo en las que trataba a la heterocronia como
un cambio de secuencia, numerosos estudios han
demostrado la recapitulacion cuando se analizan
caracteres simples (Richardson y Keuck, 2002). Para
Haeckel, la recapitulacién, como adicién de pasos
terminales en una secuencia ontogenética, se opo-
ne a la cenogénesis que se aplica a casos donde la
alteracion en una secuencia ocurre en estadios ini-
ciales o intermedios, no al final de la ontogenia.

De Beer (1940) al comparar la variacion entre
estados «inmaduros» y «adultos» con respecto a un
antecesor, defini6 ocho posibilidades de variacion
heterocrénica que:
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Figura 1. Diagrama del reloj de arena (modificado de Carlson, 2003) donde se representa la secuencia en el desarrollo animal. La
expansion de las bases indica un incremento en la diversidad en los procesos de desarrollo y también de la variacién morfoldgica
con respecto al desarrollo inicial y el estado filotipico.

A.— aparecen en el estado inmaduro del an- produce adaptacion sin afectar la forma del adulto;
tecesor y en la ontogenia descendiente se recono- cenogénesis; 2) variacién en estado inmaduro y en
cen como: 1) variacién en estado inmaduro que el adulto, donde el nuevo estado adulto se desvia
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del antecesor, desviacion; 3) desarrollo somatico
demorado con respecto al desarrollo de los 6rga-
nos reproductores; pedogénesis y neotenia, y 4) el
desarrollo de un caracter que conduce a un vesti-
gio; reduccion.

B.— se reconocen en el estado «adulto» del
antecesor y en la ontogenia descendiente pueden
aparecer como: 1) diferencias que distinguen indi-
viduos en estados adultos, como variedades, razas;
variacion entre adultos (intraespecifica); 2) como
caracteres vestigiales en estados seniles; retarda-
cion; 3) un exceso de ontogenia en los adultos;
hipermorfosis, y 4) una precoz aparicion de rasgos
ancestrales en estados juveniles, aceleracion.

De Beer (1940) considerd que tanto la
pedomorfosis (introduccién de caracteres juveni-
les del ancestro en estados adultos de la descenden-
cia por desviacidon, pedogénesis o neotenia) y la
gerontomorfosis (caracteres que estaban presentes
en los adultos del ancestro y aparecen modificados
en estados adultos de la descendencia por variacion,
hipermorfosis o aceleracion) tenian efectos en la
filogenia de manera opuesta ya que la
gerontomorfosis produce recapitulaciéon mientras
que las variaciones pedomorficas son
antirecapitulatorias o neogenéticas.

Después de varios afios de latencia del con-
cepto, Gould (1977) insistio en la idea del paralelis-
mo entre ontogenia y filogenia y senald a la
heterocronia como proceso fundamental para la
generacion de cambio con consecuencias en la
tilogenia. En este contexto, caracterizo la variacion
de tres parametros —tiempo, forma y tamafio- en
los linajes con respecto a una ontogenia ancestral
para definir los tipos de cambios y sus consecuen-
cias en la evolucién. Gould (1977) resalto el
parametro tiempo en la interpretacion de la
heterocronia y la conceptualizo en seis tipos prin-
cipales a los que represent6 graficamente, utilizan-
do un reloj, en el que la combinacién de la posicion
de las agujas que representan la forma y el tamafio
definen cada tipo de heterocronia con respecto a
una ontogenia ancestral en la que las agujas estan
en posicion 0 (Fig. 2). Cabe destacar que en los
modelos de Gould (1977) la distinta ubicacién de
las agujas que representan forma y tamafo con res-
pecto al tiempo, ponen de manifiesto la indepen-
dencia en el desarrollo de estas dos variables.

Posteriormente, Alberch et al. (1979) con la
idea de proporcionar un marco conceptual mas di-
namico que el de Gould (1977) plantearon una se-
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rie de modelos para ocho tipos de cambios
heterocrénicos con consecuencias en la filogenia
representados de manera sencilla en graficos de
coordenadas cartesianas. En estos modelos la for-
may el tamano fueron los elementos a partir de los
cuales se represento la variacion en los tiempos ini-
cial y final yla velocidad de desarrollo (Fig. 3). Tanto
en las interpretaciones de Gould (1977) y Alberch
et al. (1979) se reconoce un marco conceptual para
entender el rol de las heterocronias sobre las
ontogenias de todo el organismo y es en este punto,
donde encontramos ciertas dificultades para deli-
mitar con precision las ideas de forma y tamafo y
de desarrollo y crecimiento.

Reilly et al. (1997) revisaron la historia y evo-
lucion del concepto de heterocronia y centraron su
estudio en los cambios simples que en conjunto
afectan a todo el organismo. Reconocieron que en
la definicién y el estudio de la heterocronia hay
implicitos seis aspectos importantes que no se de-
ben dejar de lado: 1) la existencia de una hipdtesis
que proponga la trayectoria de la ontogenia ances-
tral, 2) asumir que un cambio heterocrénico puede
0o no tener consecuencias en la variacion
morfolégica, 3) delimitar con precision el descriptor
del rasgo a analizar; 4) contar con informacioén real
o inferencia explicita con respecto al tiempo (edad)
en el que ocurren las trayectorias en la ontogenia
ancestral y la descendiente, 5) contar con trayecto-
rias ontogenéticas en las que las secuencias (varia-
cién en el tiempo) sean completas, y 6) asumir la
independencia de los rasgos somaticos y
reproductores. A partir de estas premisas, estos au-
tores redefinieron la heterocronia con una nueva
terminologia que distingue: 1) los patrones
morfoldgicos que ocurren al comparar ontogenias
individuales de aquellos patrones que tienen con-
secuencia en la variacién intra e interespecifica, y
2) los procesos de desarrollo en ontogenias indivi-
duales de los procesos evolutivos intra e
interespecificos (Fig. 4). El trabajo de Reilly et al.
(1997) contribuyd con una extensa argumentacion
ala discusion de los términos neotenia y progénesis
para identificar procesos heterocrénicos. Ademas,
resaltaron la necesidad de definir el estado termi-
nal de una trayectoria ontogenética como la por-
cién de la curva donde la pendiente se acerca a 0
para comparar curvas de un mismo rasgo sin tener
que referir el estado terminal a otro componente
de la variacion (madurez sexual, tamano, etc.).

Smith (2001; 2002; 2003) reviso las distintas
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Figura 2. Modelos de Gould (1977) mostrando los dominios de la heterocronia y el punto de partida (ontogenia ancestral) y los seis
tipos de heterocronia en su forma pura. La flecha verde indica la forma y la roja el tamafio. Las abreviaturas corresponden a: E, edad
inicial, E, edad final; F, forma inicial, F, forma final; T, tamafio inicial, T, tamafio final. Progénesis, fin de la ontogenia con tempra-
na madurez sexual. Neotenia, desarrollo somatico lento. Enanismo, crecimiento lento con desarrollo constante. Hipermofosis, tar-
dia maduracién sexual con prolongado crecimiento. Aceleracién, desarrollo somatico acelerado. Gigantismo, rapido crecimiento.

interpretaciones de la heterocronia y definié dos
aspectos principales de su estudio: la heterocronia
de crecimiento y la heterocronia de secuencia. Para
Smith (2002), la heterocronia de crecimiento, ba-
sada en los criterios de Gould (1977) y Alberch et
al. (1979) sobre el cambio en la forma y tamafio
puede llevar a reemplazar el tiempo por el tamafo
y ello lleva a que algunos estudios de «heterocronia»
resulten en realidad estudios de alometria. Agregd
que ya que la heterocronia de crecimiento requiere
de trayectorias ontogenéticas en las que la veloci-
dad juega un papel importante en la variacién y tam-
bién involucra diferentes tipos de procesos de de-
sarrollo (diferenciacion celular, especificacion re-

gional de las partes del cuerpo, cambios estructura-
les como el reemplazo de hueso por cartilago) que
no estan ligados a la forma y/o el tamafio, no siem-
pre resulta una herramienta para el estudio de as-
pectos del desarrollo que tienen consecuencias en
la evolucion. Smith (2001, 2002, 2003) destaco las
ventajas en la utilidad de la heterocronia de secuen-
cia, que parte de la idea que el desarrollo se caracte-
riza por una serie de eventos donde los cambios en
los eventos en si mismos, al considerar cualquier
tipo de evento y/o parte de una trayectoria
ontogenética son el foco del estudio. La
heterocronia de secuencia reduce los problemas
originados en el uso ambiguo de tamafio y tiempo
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y permite el analisis de los cambios temporales en
el desarrollo cuando estos no pueden ser caracteri-
zados por tamafo y forma. Smith (2001) propuso
el uso de las secuencias como un método de
estandarizacion en donde el desarrollo reconoce su
propio tiempo para una evento dado cuando otros
eventos han sido completados. La comparacion
interespecifica de trayectorias ontogenéticas permi-
te establecer donde algunos caracteres de distintas
unidades modulares del embrion se disocian y aque-
llos que han co-evolucionado y para resaltarlo,
Schlosser (2001) propuso un método grafico muy
practico.

En el analisis de la variacion morfolégica,
tanto la heterocronia de crecimiento como la
heterocronia de secuencias, ofrecen un sinnimero
de herramientas para interpretar la variacién como
consecuencia del desarrollo. Sin embargo, la histo-
ria y evolucion de las ideas de heterocronia, las di-
ficultades metodoldgicas para estudiar el desarro-
llo y definir los parametros objeto de estudio y las
particularidades del desarrollo del grupo animal que
se analiza convergen con cierta dificultad en la com-
paracion e interpretacion de las ontogenias.

Enla Figura 1, tres procesos importantes ca-
racterizan el desarrollo tardio, organogénesis,
morfogénesis y crecimiento, que se superponen
pero son independientes. En la organogénesis y la
morfogénesis los procesos celulares implican la
construccion de los componentes del plan corpo-
ral mientras que el crecimiento involucra el arre-
glo de esos componentes con un incremento en las
dimensiones espaciales a lo largo del tiempo. El cre-
cimiento es un aspecto del desarrollo pero el desa-
rrollo puede ocurrir sin crecimiento (Richtsmeier,
2003). La morfogénesis conduce a la formay el cre-
cimiento actua sobre la forma y el tamafio.

Tablas de desarrollo y tiempo

Es importante destacar que para describir y com-
parar trayectorias ontogenéticas necesitamos defi-
nir puntos de referencia que sean un indicador de

Cuad. herpetol. 26 (1): 29-47 (2012)

tiempo para entender donde comienza y termina
una secuencia. Para ello son fundamentales las ta-
blas de desarrollo que permiten fijar eventos del
desarrollo (estadios) en una secuencia estindar don-
de ubicar las trayectorias. En anfibios hay tablas de
desarrollo estandar para especies con desarrollo
directo y con desarrollo larval. En los anuros con
desarrollo directo, la eclosion es un evento en el
tiempo de la ontogenia que indica que los procesos
de organogénesis y morfogénesis han alcanzado un
punto que permiten la vida libre del individuo y co-
mienza la etapa postembrionaria. En los anuros con
desarrollo larval, el fin de la vida embrionaria se es-
tablece en el momento en que las branquias exter-
nas desaparecen y comienza la alimentacion de la
larva, mientras que el fin de la vida larval es marca-
do por la completa ausencia de la cola. Al compa-
rar las ontogenias de dos anuros, la eclosion (en una
especie con desarrollo directo) y la pérdida de la
cola (en una especie con desarrollo larval) serian
puntos de referencia equivalentes en la ontogenia
(Schlosser, 2001).

A partir de la eclosion de un embridén y/o la
pérdida completa de la cola (fin de la metamorfo-
sis) existen varios estadios que se denominan con
cierta laxitud estadios postmetamorficos,
metamorfoseados, juveniles, subadultos, adultos y
que se organizan como series de tamafo sin preci-
sar mayores detalles. En conjunto, deberian llamarse
estadios «anuros propiamente dichos» ya que
involucran diferentes etapas no maduras
sexualmente, maduras y también seniles que habria
que caracterizar. Estas etapas de la ontogenia
involucran procesos morfogenéticos como diferen-
ciacion gonadal, osificacion, desarrollo de caracte-
res sexuales secundarios, o de crecimiento. Son muy
importantes en los estudios de la variacion durante
el desarrollo y también exhiben una altisima varia-
cién interespecifica e intraespecifica (especialmen-
te diferencias entre los sexos).

El estado adulto se define por su capacidad
reproductora, esto implica que en sus gonadas las

< Figura 3. La interpretacion de Alberch et al. (1979) del tamaiio S y la forma de un organismo (8), donde k es la tasa o velocidad
del crecimiento, o es la edad inicial del crecimiento y 3 la edad final del crecimiento que puede ser inferida por el limite del tamafo
o la forma. X, representa la ontogenia ancestral. Progénesis y neotenia son perturbaciones negativas que producen descendientes
pedomorficos, la progénesis porque el crecimiento se detiene antes, y la neotenia por una tasa de crecimiento negativa de la forma.
Aceleracion e hipermorfosis son perturbaciones positivas que producen descendientes peramorficos. La aceleracion por un incre-
mento en la velocidad de crecimiento y la hipermorfosis por una prolongacion del tiempo final del mismo. Pre y posdesplazamiento
se refieren a cambios en la edad a la cual una estructura comienza su ontogenia y resultan peramorficos o pedomorficos respectiva-
mente a una misma velocidad de desarrollo. En la tabla, la distincién entre parametros a analizar, tipos de cambio, procesos y

consecuencias morfoldgicas de estos autores.
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células sexuales (ovocitos vitelogénicos y esperma-
tozoides) se encuentran listas para iniciar un nue-
vo ciclo de vida. Algunos estudios de heterocronia
(Alberch et al., 1979) en los que estados terminales
de desarrollo y crecimiento somatico se ligan al es-
tado adulto o la madurez sexual (ambos
involucrados en las definiciones de neotenia y
progénesis) han generado confusién y por esta ra-
z0n, Reilly et al. (1997) propusieron el uso de tra-
yectorias independientes para los caracteres de de-
sarrollo somatico y de desarrollo sexual, en donde
el estado terminal en cualquier trayectoria sea con-
siderado como su asintota.

Forma
El parametro forma se refiere tanto a la forma de
un caracter individual, un complejo de caracteres o
a la forma de un organismo en un momento dado
en el que se asume se adquieren una serie de carac-
teristicas definitivas. La variacion en el desarrollo
de la forma de un caracter se puede plantear inde-
pendientemente del tamafo, considerando sola-
mente aspectos cualitativos de su morfogénesis. Por
ejemplo, si la trayectoria a comparar entre dos es-
pecies se refiere al fémur, la secuencia estaria dada
por los siguientes eventos: aparicion del esbozo
cartilaginoso, diferenciacion de las epifisis, desarro-
llo de la cresta femoral, osificacion de la diéfisis,
osificacion de epifisis. Si se toma como ejemplo el
vomer de los anuros, reconocemos en una especie
una serie de cambios progresivos que culminan en
un hueso complejo (Fig. 5 A-E); mientras que en
otra especie la forma definitiva es mas simple (Fig.
5F). En ambos casos la forma es una caracteristica
independiente del tamafo y es posible sostener que
en el segundo caso el vomer es incompleto. Hay
formas complejas, definidas por la sumatoria de tra-
yectorias ontogenéticas que implican morfogénesis
y crecimiento. Por ejemplo la forma del autopodio
de la extremidad posterior en los anuros que resul-
ta de la combinacion del crecimiento diferencial de
los tejidos interdigitales y la morfogénesis y creci-
miento diferencial de los metatarsales y falanges
(Goldberg y Fabrezi, 2008).

Con respecto a la forma final del organismo,
en los anfibios, la ontogenia implica dos entidades
morfolégicas y/o funcionales claramente diferen-
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tes después del estado de faringula (Fig. 1). En las
etapas postembrionarias, los procesos de desarro-
llo y crecimiento contintan, ya sea directamente
para alcanzar la forma final de los adultos de algu-
nas especies (desarrollo directo) o bien la forma
larval de otras especies. Cabe destacar que la forma
final de cada gran etapa del ciclo de vida de un anu-
ro, son solo puntos de referencia para ubicar las tra-
yectorias ontogenéticas y que no necesariamente
representan o estan ligados a los extremos de tra-
yectorias particulares.

Las larvas presentan un conjunto de caracte-
res que desaparecen y otros que sufren transforma-
ciones muy profundas durante la metamorfosis, a
partir de ese momento se organizard una nueva for-
ma que se desarrolla y crece en el adulto de la espe-
cie. Aqui cabe plantearse cudl es la forma final de la
larva. Se podria decir que ésta es alcanzada durante
los estadios prometamorficos de Etkin (1936) ya que
en ellos se encuentran completamente desarrolla-
dos y son funcionales todos los caracteres larvales
que desapareceran durante la metamorfosis (tubo
anal, sistema de la linea lateral, disco oral y cola,
por ejemplo) o bien, que la forma final de la larva
se adquiere cuando la trayectoria ontogenética de
todos los caracteres larvales se completa (fin de la
metamorfosis) para continuar con procesos de de-
sarrollo y crecimiento que conduzcan a la forma
del adulto.

El criterio usado para definir el estadio adul-
to se refiere al individuo sexualmente maduro. En
las especies con dimorfismo sexual, algunos carac-
teres sexuales secundarios como los sacos vocales 'y
el canto, las callosidades nupciales, etc. correspon-
den a un macho adulto; mientras que en especies
sin dimorfismo sexual los machos adultos se iden-
tifican por los testiculos desarrollados y con signos
de espermatogénesis. Los ovarios con ovocitos
vitelogénicos confirman el estadio adulto de las
hembras. Para definir la forma adulta en una espe-
cie ;1o hacemos siempre con la certeza de que es la
forma de un individuo sexualmente maduro o in-
ferimos que es una forma adulta por el tamafio? Se
debe tener en cuenta que en una serie ontogenética
postembrionaria o postmetamorfica la forma adul-
ta y/o madura sexualmente puede ser alcanzada
antes de que algunos procesos de crecimiento se

< Figura 4. Los seis tipos de cambios puros en los tiempos de desarrollo como fueron planteados por Reilly et al. (1997). Las flechas
indican la hipotesis sobre la direccion del cambio si la ontogenia ancestral es X . Estos autores sugirieron distinguir entre patrones

y procesos segun su nivel de ocurrencia como se indica en la tabla.
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Figura 5. A-E. Secuencia del desarrollo del vomer en Pseudis paradoxa. A. Aparicion del esbozo del hueso. B. Diferenciacién del
proceso dentigero. C. Diferenciacion de los procesos pre y postcoanal. D. Diferenciacién del proceso anterior. E. El vémer es un
hueso completo con todas las partes caracteristicas del vomer de anuros. F. Vémeres de Dermatonotus muelleri. La ausencia de
procesos dentigero, proceso anterior y proceso postcoanal ponen de manifiesto una secuencia con menor niimero de cambios
morfoldgicos.

hayan detenido. El comienzo de la madurez sexual
es el evento de la ontogenia que deberia servir como
punto de referencia para definir una forma adultay
no el tamano y se debe tener en cuenta que no es
una «edad» limite para describir las trayectorias
ontogenéticas.
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Tamaio

El tamafo es consecuencia del crecimiento. En las
ontogenias, el tamafo es el parametro del desarro-
llo mads susceptible a las influencias de factores ex-
trinsecos (dieta, predacion, competencia, humedad,
temperatura, reproduccion). Existe en un momen-



to dado un tamano final o al menos un tamafno en
el cual el crecimiento parece detenerse (asintota del
crecimiento corporal).

Como en la forma, el tamafo puede ser anali-
zado considerando tanto a caracteres individuales
como a todo el organismo y para ello normalmente
usamos métodos cuantitativos de descripcion.

Al analizar caracteres individuales es impor-
tante tener en cuenta que la variacién de tamafo
en una estructura dada puede ser isométrica, es de-
cir todas sus partes crecen de la misma manera o
alométrica, donde una de las partes crece de mane-
ra diferente al resto. Para algunos autores, esta va-
riacion con un cambio evolutivo en la cantidad de
desarrollo de una entidad se denomina heterometria
(Arthur, 2004).

Para determinar el tamafo del organismo, en
los anuros, es importante considerar la etapa del
ciclo de vida. En algunos estudios, se considerd el
peso corporal como un indicador de tamaiio pero
éste no siempre resulta un buen pardmetro. En el
caso de las larvas por ejemplo, la cantidad y el tipo
de contenido del intestino influyen notablemente
sobre el peso real del espécimen y por esta razon, es
mas habitual el uso de longitudes. En especimenes
postmetamorficos o posteclosion, se utiliza la lon-
gitud entre el hocico yla cloaca para dar una aproxi-
macion del tamano del cuerpo. En el estudio de las
larvas, el tamafno de las mismas se refiere a la longi-
tud entre el hocico y el extremo de la cola (siempre
y cuando esta sea completa). Sin embargo, para des-
cribir la trayectoria ontogenética del tamafio en una
especie dada, se debe considerar sdlo el tamario del
cuerpo de lalarva (longitud entre el hocico y el pun-
to medio entre la bases de las extremidades poste-
riores) ya que la cola no sera un componente del
tamafio definitivo. Sin embargo, la variacion entre
lalongitud total de la larva y la longitud del cuerpo
de la larva de una especie en una trayectoria son
buenos descriptores de crecimiento sila cola crece
mas en relacion al cuerpo o no.

Tiempo

Una trayectoria ontogenética tiene un comienzo y
un final que ocurren dentro de limites de tiempo
para cada especie y la finitud de la misma tiene como
limite maximo la duracién de una generacion. Tan-
to el tiempo inicial como el tiempo final de una tra-
yectoria ocurren en momentos dados que corres-
ponden a determinadas «edades» y el tiempo entre
ambas edades indica la tasa o velocidad media en la
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que esa trayectoria ocurre.

A pesar de la importancia del parametro
tiempo en los estudios de las ontogenias, la escasez
de datos es un factor que muchas veces limita la
comprension integral de la variacion. La informa-
cién sobre la duracion en condiciones naturales de
los ciclos de vida en anuros esta limitada a muy
pocas especies y por lo tanto, algunos eventos se
consideran como «edades» de referencia sin contar
con valores absolutos de tiempo. Se ha menciona-
do por ejemplo la madurez sexual como el evento
que denota el comienzo de la vida adulta, la apari-
cién de las extremidades anteriores y la completa
desaparicion de la cola indican el comienzo y el fin
de la metamorfosis respectivamente. Estos eventos
permiten de manera indirecta establecer edades
para describir una secuencia y formular compara-
ciones.

Trayectorias ontogenéticas y heterocronia de
crecimiento

En la Figura 6 se grafican datos tomados de la lite-
ratura (Fabrezi y Quinzio, 2008; Fabrezi, 2011) que
siguen las interpretaciones de Gould (1977),
Alberch et al. (1979) y Reilly et al. (1997) y se con-
sideran dos hipotesis filogenéticas para asignar la
ontogenia ancestral de los ceratofrinos. Si se asume
que el tamano final de la larva es aquel en que la
pendiente es 0 y que la forma final de la larva se
alcanza cuando la piel del miembro anterior se fu-
siona a la piel de la pared del cuerpo [que justa-
mente coincide con la liberacién de los miembros
anteriores del estadio 42 (Gosner, 1960) o al comen-
zar la metamorfosis (Etkin, 1936)], las variaciones
entre el tiempo del crecimiento y desarrollo que se
observan entre las distintas ontogenias no corres-
ponden alas variaciones nombradas o definidas por
Gould (1977) al graficarlas en el esquema del reloj.
Al aplicar las definiciones de cambios simples de
Alberch et al. (1979) y las precisiones dadas por
Reilly et al. (1999) para comparar trayectorias, es
posible determinar los tipos de variacion en el cre-
cimiento que estan involucrados considerando la
curva de crecimiento en funciéon del tiempo (sin
necesidad de considerar el estado de desarrollo
larval) o la curva de desarrollo sin considerar el cre-
cimiento. En cada caso y segun la hipdtesis
filogenética en la que se realice la interpretacion el
patron resultante serd claramente acelerado o
desacelerado, con incremento o disminuciéon de
tamano.

39



M. Fabrezi - Heterocronia en anuros

Ceratophrys spp.

— Chacophrys pierottii
-E Lepidobatrachus laevis
Lepidobatrachus llanensis

Ceratophryinae

§E 22das | §5des

0 Ceratophrys cranwelli 0 Lepidobatrachus laevis

L. llanensis
Chacophrys pierottii
[}
Lepidobatrachus laevis e
Lepidobatrachus llanensis | 2
<
Ceratophrys spp. g
Chacophrys pierottii ©
[
(&}

o
°

¢E 15dias E, ] ¢ 22 dias °

(] Lepidobatrachus laevis
L. llanensis
Chacophrys pierottii

0 Ceratophrys cranwelli

501 42 v

~
S

Tamarfo en mm
S 8
Estadio larval

=3
w
S

Tiempo en dias Tiempo en dias

Aceleracion
PERAMORFOSIS
. 504 424 Y
£ 404 g 404
S S
o 301 o
2 S
E 201 8 364
10
—_— 30 —_—
5 10 15 20 2 5 10 15 20 2%

Tiempo en dias Tiempo en dias

Desaceleracion
PEDOMORFOSIS

Figura 6. Trayectorias ontogenéticas en los ceratofrinos en las que se conoce el tiempo (en dias) desde la fertilizacién hasta alcan-
zar con determinado tamaiio el estadio 42 de la Tabla de Gosner (datos tomados de Quinzio et al., 2006; Fabrezi y Quinzio, 2008;
Fabrezi, 2011). A. Interpretacion siguiendo las relaciones de la hipdtesis propuesta por Fabrezi y Quinzio (2008). B. Segtn la
hipdtesis de Frost et al. (2006). Aplicacion de los graficos de Gould (1977), el reloj de la izquierda representa la ontogenia ancestral,
el reloj de la derecha la ontogenia derivada. La posicion de las agujas no coincide con las variantes propuestas por este autor. En los
esquemas de coordenadas, a la izquierda las trayectorias de crecimiento (tamafo) versus el tiempo y a la derecha la trayectoria para
alcanzar el estadio 42 (forma) versus el tiempo siguiendo los esquemas de Alberch et al (1979) y Reilly et al (1997). Como se
observa, la velocidad (pendiente de las curvas) es fundamental para entender el tipo de heterocronia que afecta crecimiento y/o

desarrollo.

Si analizamos otro ejemplo (Fig. 7) donde
comparamos el crecimiento de larvas en hilidos y
asumimos una hipdtesis filogenética en la que
Pseudis paradoxa es un taxdén derivado, al repre-
sentar los datos de tiempo, forma y tamafo en los
relojes de Gould (1977) lalarva de Pseudis paradoxa
exhibe un patrén de desarrollo (forma) y crecimien-
to (tamafo) lento que conduce a una larva de gran
tamano. Al seguir las interpretaciones de Alberch
et al. (1979) y Reilly et al. (1997) y analizar las tra-
yectorias de forma y tamafo por separado, encon-
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tramos un predominio de desaceleracion que de-
termina un gran tamano larval o que el estadio 42
se alcance luego de un largo tiempo de desarrollo.
En la primera aproximacion, la de Gould, el con-
flicto se origina al asociar el crecimiento, con el
desarrollo y el tiempo en una misma ontogenia. Sin
embargo, al comparar trayectorias independientes,
son las tasas de desarrollo las que determinan cuén-
do se alcanza la forma terminal (estadio larval 42) o
el tamafo final y evidencian los procesos
involucrados. En este punto es donde los términos



gigantismo/enanismo e hipermorfosis/hipo-
morfosis, (Alberch et al., 1979; Reilly et al., 1997)
no responden a un tipo de cambio en la ontogenia
sino son su consecuencia.

La heterocronia de crecimiento es importan-
te para interpretar la evolucion del tamafio en un
linaje. Sin embargo, la combinacién de distintas
perturbaciones heterocrdnicas tiene resultados que
no necesariamente reflejan cual de ellas ha predo-
minado si se desconoce el tiempo en el que ocurre
la trayectoria. Por esta razén conviene evitar el uso
de los términos pedomorfosis y peramorfosis cuan-
do se aplican exclusivamente sobre la base del ta-
mafio final.

Trayectorias ontogenéticas y heterocronia de
secuencias

En esta segunda parte se hard referencia a la varia-
cién en la morfogénesis, es decir aquella que con-
diciona la forma y para ello también se tendran en
cuenta las etapas larvales.

Para describir el desarrollo larval en anuros
se utilizan tablas que caracterizan el cambio pro-
gresivo en la forma de distintos rasgos exo-
morfologicos. La tabla mas usada es la Tabla de
Gosner (1960) que resume en 46 estadios la secuen-
cia de desarrollo entre la fertilizacion y la ausencia
completa de cola. Siguiendo esta tabla (Gosner,
1960) se pueden describir las trayectorias
ontogenéticas de algunos caracteres para formular
comparaciones que pueden ser usadas en analisis
interespecificos y detectar heterocronias.

En la ontogenia de anuros con ciclos de vida
bifésico, el desarrollo comprende tres conjuntos de
caracteres, cuya diferenciacion se inicia en etapas
embrionarias y que tienen comportamientos dife-
rentes en sus trayectorias (Fabrezi, 2011): 1) los ca-
racteres exclusivos de las larvas, como el disco oral,
sus estructuras queratinizadas y las papilas que lo
delimitan, el espiraculo, el tubo anal y la cola; todos
ellos desaparecen durante la metamorfosis, es de-
cir su trayectoria implica diferenciacion, desarro-
llo, forma final larval y desaparicion; 2) caracteres
que en las larvas tienen determinada configuracion
y funcién y cambian durante la metamorfosis para
constituir las configuraciones y funciones de la «for-
ma adulta» tipica. Por ejemplo el esqueleto de los
arcos viscerales (mandibulas, hioides y arcos
branquiales), el intestino, la piel; sus trayectorias
comprenden diferenciacidon, desarrollo, forma
larval, transformacion, desarrollo y forma definiti-
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va; y 3) caracteres que comienzan a desarrollarse
en etapas larvales y que adquieren funcionalidad en
etapas postmetamorficas como las extremidades, la
lengua, el complejo opercular-timpanico; con tra-
yectorias que comprenden diferenciacion, desarro-
llo y forma definitiva. En los tres casos, las secuen-
cias pueden mostrar variaciones heterocrdnicas.

Enla Figura 8 se representa la variacién en las
secuencias de caracteres larvales, caracteres que se
transforman y caracteres que pertenecen alos esta-
dios «anuros propiamente dichos». Las areas
sombreadas delimitan eventos de la ontogenia que
podrian ser considerados como puntos de referen-
cia para inferir tiempos o «edades» relativas: el co-
mienzo de la metamorfosis, identificado por la li-
beracién de las extremidades anteriores y el fin de
la metamorfosis por la ausencia completa de cola.
En varias especies de neobatracios (Leptodactylus
bufonius, L. chaquensis, L. fuscus, L. latinasus,
ceratofrinos, = Physalaemus biligonigerus,
Trachycephalus typhonius), el tubo anal desaparece
antes del inicio de la metamorfosis. Inmediatamen-
te, la cola comienza a acortarse y a sufrir una dis-
minucion general que implica la reduccién de las
aletas y luego de la musculatura, hasta quedar re-
ducida a un mundn de tejido atrofiado que puede
desprenderse (Fabrezi, 2011). Al comparar la se-
cuencia de desaparicion de caracteres larvales en-
tre hilidos (Phyllomedusa spp., Scinax spp; Pseudis
paradoxa) tanto la desaparicion del tubo anal como
la reduccién de la cola comienzan después de la li-
beracion de las extremidades anteriores con un re-
traso notable en Pseudis paradoxa (Figura 8A).
Fabrezi (2011) sefal6 que la desaparicion de estos
caracteres larvales se encuentra demorada en espe-
cies en las que el tubo anal estd muy desarrollado
(en forma de embudo) y la longitud de la cola es
proporcionalmente mayor a la longitud del cuerpo
larval.

En el segundo ejemplo (Fig. 8B) se presentan
las secuencias en el desplazamiento del angulo de
la boca que involucra el alargamiento y transfor-
maciones de los cartilagos mandibulares
(palatocuadrado, infrarostrales y cartilagos de
Meckel). Cabe destacar que en las larvas de los
neobatracios el angulo de la boca siempre se en-
cuentra por delante de la narina. A partir de esta
posicion inicial que se mantiene hasta el estadio 42
(Gosner, 1960) se caracterizan cuatro morfologias
sobre la base de la posicion del angulo de la boca
entre el comienzo y el fin de la metamorfosis. Esto
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Figura 7. Trayectorias ontogenéticas en hilidos en las que se conoce el tiempo (en dias) desde la fertilizacion hasta alcanzar con
determinado tamano el estadio 42 de la Tabla de Gosner (datos tomados de Fabrezi et al., 2009; Fabrezi, 2011). La interpretacion de
las relaciones sigue la hipdtesis propuesta Frost et al. (2006). Aplicacion de los graficos de Gould (1977), el reloj de la izquierda
representa la ontogenia ancestral, el reloj de la derecha representa la ontogenia derivada. La posicion de las agujas coincide con la
definicion de hipermorfosis propuesta por este autor. En los esquemas de coordenadas, a la izquierda las trayectorias de crecimien-
to (tamano) versus el tiempo y a la derecha la trayectoria para alcanzar el estadio 42 (forma) versus el tiempo siguiendo los esque-
mas de Alberch et al (1979) y Reilly et al (1997). Como se observa, la velocidad (pendiente de las curvas) es fundamental para
entender el tipo de heterocronia que afecta crecimiento y/o desarrollo.

es facil de identificar en numerosas especies; sin em-
bargo, el alargamiento de las mandibulas puede
continuar en estadios postmetamorficos hasta al-
canzar o sobrepasar el nivel de la membrana
timpdnica o posterior. Al comparar los cambios
metamorficos en la boca de los ceratofrinos, es
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manifiesta las diferencias en la posicion inicial en-
tre las larvas de Ceratophrys y Chacophrys y las de
Lepidobatrachus. En las larvas de Lepidobatrachus,
la posicion inicial del angulo de la boca, es seme-
jante ala de la Chacophrysy Ceratophrys cuando ya
han comenzado la metamorfosis. Como resultado,
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borde anterior del ojo

posterior del ojo

borde posterior del ojo

Scinax spp. (Fabrezi, 2011) A
31-41 42 43 44 45 46
disco oral | | desaparicion del
completo disco oral
tubo anal desaparicion
tubo anal
maxima longitud reduccion de aletas reduccion de la cola reducida cola completamente
delacola dorsal y ventral musculatura caudal a un mufion ausente
Pseudis paradoxa (Fabrezi et al., 2009)
31-41 42 43 44 45 46
disco oral | | desaparicion del
completo disco oral
desaparicion
tubo anal tubo anal
méaxima longitud [reduccion de aletas dorsal y ventral |
de la cola [ reduccion de la musculatura caudal|
[cola reducida a un mufion|
| cola completamente ausente |
Ceratophrys cranwelli, Chacophrys pierottii ( Fabrezi, 2006; 2011; Fabrezi y Quinzio, 2008) B
31-41 42 43 44 45 46
angulo de la boca éngtulolde laboca || angulo de la boca entre éngullo de la bloca angulo de la boca
por delante de la narina entrefanarinay i el punto medio y borde dcanza e por detrés del ojo

Lepidobatrachus spp. (Fabrezi, 2006; 2011; Fabrezi y Quinzio, 2008)

28-41 4 43 44 46
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angulo de la boca entre
el punto medio y el borde
posterior del ojo

angulo de la boca entre
la narina y el borde
anterior del ojo

angulo de la boca muy por detras del ojo,
posterior a la articulacion craneo-vertebral

angulo de la boca alcanza
el borde posterior del ojo

Amyetophrynus regularis (Sedra y Michael, 1959)
Prometamorfosis

pars interna
plectrum cartilaginosa

Metamorfosis Postmetamorfosis

osificacion pars
interna plectrum

pars media y externa

opérculo g
P plectrum cartilaginosas

Pseudis paradoxa (Fabrezi y Goldberg, 2009)

Metamorfosis Postmetamorfosis
G ars externa ars media osificacion pars i iacio L .
anillo timpanico P Toref] P o : p d!feren0|a0|on membrana timpanica || opérculo
plectrum cartilaginosa | plectrum cartilaginosa|l media plectrum | pars interna plectrum

Figura 8. Heterocronias en las secuencias. A. Secuencias de desaparicion de caracteres propios de las larvas. B.

cambios de caracteres larvales a adultos durante la metamorfosis. C. Secuencia de desarrollo de caracteres adultos.

Secuencias de
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en Lepidobatrachus las morfologias durante la me-
tamorfosis también se encuentran adelantadas y tie-
nen consecuencias en la forma definitiva, ya que
las especies de Lepidobatrachus son las inicas en-
tre los anuros con la suspension mandibular ubica-
da tan atras (Fabrezi, 2006; Fabrezi, 2011). Es im-
portante detenerse aqui en un punto de la varia-
cién durante el desarrollo en la que existe una va-
riacion temporal (heterocronia) pero también es-
pacial (heterotopia). Al comenzar el desarrollo
larval, en Lepidobatrachus los cartilagos
mandibulares (palatocuadrado, cartilago de Meckel
e infrarostral) presentan una configuracion clara-
mente diferente a la del resto de las larvas que de-
termina relaciones espaciales de la musculatura
mandibular y las ramas del trigémino que se des-
vian de la relacién que exhiben todos los anuros
tanto en larvas como en adultos (Haas, 2001).

En el tercer caso (Fig. 8C) se comparan dos
secuencias de desarrollo del sistema opercular-
timpanico caracteristico de los anuros. Aunque la
informacion sobre este tema se conoce para muy
pocas especies (ver sintesis en Fabrezi y Goldberg,
2009), la completa descripcion en Amyetophrynus
regularis (Sedra y Michael, 1959) podria ser exten-
siva a otras especies o al menos coincide con lo ge-
neralizado por Hetherington (1988) quien propu-
so que la diferenciacion del sistema opercular pre-
cede a la del sistema timpdanico que estaria asocia-
do con las frecuencias relativas a las vocalizaciones
en etapas reproductoras. En Pseudis paradoxa, la
secuencia difiere en varios aspectos: 1) hay un cam-
bio en la secuencia del desarrollo del sistema
timpanico, que en la mayoria de las especies co-
mienza bien avanzada la metamorfosis o en esta-
dios postmetamorficos; esta alteracion podria te-
ner alguna relacién con el avanzado desarrollo
gonadal (ovarios con ovocitos previtelogénicos y
testiculos con espermatidas) que presentan los
renacuajos de Pseudis al finalizar la metamorfosis y
que indican que en Pseudis la edad reproductora o
el estadio adulto es alcanzado casi inmediatamente
finalizada la metamorfosis (Downie, et al., 2009;
Fabrezi et al., 2010); 2) hay un retraso en el tiempo
de diferenciacidn del sistema opercular hacia eta-
pas postmetamdorficas; como en otras ranas con
adultos acuaticos [Xenopus laevis (Trueb y Hanken,
1992), Pipa pipa (Trueb et al., 2000)]. Dado que el
sistema opercular trasmite vibraciones de baja fre-
cuencia del sustrato (Jaslow et al, 1988), se podria
especular que completa su desarrollo antes de fina-
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lizar la metamorfosis en el caso de las formas te-
rrestres; 3) la alteracién en la secuencia de desarro-
llo de los distintos componentes del sistema
timpanico no incide en su forma final ya que pre-
senta la misma configuracion que en todos aque-
llos anuros en los que el sistema es completo; 4) la
heterocronia de secuencias permite dilucidar cues-
tiones de homologia ya que la disociacion de even-
tos del desarrollo en este caso, pone de manifiesto
que la pars externa del plectro y el anillo timpanico
se originarian en relacién con el palatocuadrado y
no con la pars media-interna del plectro.

Heterocronias y terminologia

Uno de los aspectos fundamentales en el estudio de
las ontogenias y su variacion, es la dificultad de ade-
cuar el caso de estudio a modelos o enunciados pro-
puestos y también a las diferentes terminologias
usadas para referirse a un mismo problema o a la
inversa, el mismo término para distintos problemas.
Por otro lado, la ausencia de variaciéon no implica
que no exista heterocronia; la carencia de datos del
desarrollo deja de lado informacién muy importan-
te para entender la diversificacion y relaciones en-
tre especies. A continuacion se discutiran algunos
términos e interpretaciones que considero deberia-
mos usar con sumo cuidado en el estudio de la va-
riacion durante le desarrollo.

Los términos pedomorfosis y peramorfosis,
se refieren a procesos y se aplican a heterocronias
que revelan menor o mayor cantidad de desarrollo,
entendiendo que la cantidad de desarrollo estd de-
terminada por la combinacién de la variacion tem-
poral de una trayectoria ontogenética (tiempo ini-
cial, tiempo final y velocidad). Cuando la resultan-
te es negativa, el resultado es pedomorfosis; si es
positiva se trata de peramorfosis y si se compensan,
seguramente el resultado es isomorfosis. El tiempo
es un componente implicito en la heterocronia y
por lo tanto es necesario para entender los cambios
en el desarrollo.

Los términos hipomorfosis e hipermofosis,
que se aplican a cualquier trayectoria en la que no
varian la velocidad y el tiempo inicial, sino el tiem-
po final (Alberch et al., 1979; Reilly et al, 1997), no
son componentes de la variacion en si, sino su con-
secuencia y no tienen una relacion directa con pro-
cesos de pedomorfosis o peramorfosis cuando no
se tiene la certeza de que la velocidad y tiempo ini-
cial sean los mismos en las trayectorias que se com-
paran.



Un caso extremo de hipomorfosis (referido al
tamano) se asocia al proceso evolutivo de
miniaturizacion que parece ser caracteristico de al-
gunos linajes y que también se relaciona con
pedomorfosis. Trueb y Alberch (1985) describie-
ron la secuencia de desarrollo del los huesos del cra-
neo en anuros y propusieron que algunos patrones
podrian relacionar a las especies de tamaifios peque-
nos con la pérdida de algunos huesos (palatino,
vomer, cuadradoyugal), huesos que no se pierden
en especies de tamafo grande. Yeh (2002) explord
entre los anuros la variacion intraordinal en el ta-
mafio de los adultos, la forma del craneo y
osificaciones y describi6 algunos patrones que po-
drian ser predictivos para algunos linajes que exhi-
ben una tendencia a la reducciéon de tamafo. En
estos estudios, hay un establecimiento a priori que
relaciona tamafo pequeiio/desarrollo incompleto
con un proceso de pedomorfosis.

Los términos progénesis y neotenia se refie-
ren a casos muy estrictos en donde la comparacion
involucra tamano/ forma en una misma ontogenia.
El primero se define por tamafio (pequefio) con
madurez sexual, se asocia a pedomorfosis pero no
necesariamente implica este proceso ya que quizas
la forma final (definida por la madurez sexual) y el
tamano pueden ser también producto de acelera-
cion. Los ejemplos de neotenia se refieren a larvas
con madurez sexual, el término no se aplica a taxa
con desarrollo directo, en anfibios, larvas maduras
sexualmente ocurren entre los urodelos y sélo hay
un caso conocido entre los anuros
(Spahenorhynchus bromelicola, Bokermann, 1974).
Reilly et al. (1997) plantearon un analisis muy pre-
ciso de la problematica de heterocronias en
Ambystoma y explicaron los aspectos de la varia-
cidn heterocrdnica que estan involucrados en lo que
se conoce como neotenia contrastando dos aspec-
tos: la extension en tiempo del desarrollo larval yla
aceleracion en la maduraciéon gonadal. Tanto
progénesis como neotenia son términos que debe-
rian ser usados en un contexto comparado en el que
los tiempos de desarrollo somatico y gonadal y del
tamarfio sean conocidos.

Otros términos tales como cenogénesis, tie-
nen muy poco uso pero quizas representen un tipo
de variacion durante el desarrollo que no estaria
contemplada en los ejemplos. Haeckel la considerd
opuesta a la recapitulacion (adicion de pasos en la
parte final de una secuencia) y la refirié a caracte-
res que se incorporan en etapas juveniles por
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heterocronia, heterotopia o adaptacion larval. Tanto
el concepto propuesto por Haeckel como sus pos-
teriores interpretaciones, incluida la de de Beer
(1940) que lo restringe a «variacion en estados ju-
veniles (adaptacion) sin afectar a los adultos» fue-
ron ampliamente discutidas por Gould (1977). El
término fue reintroducido por Blanco y Alberch
(1992) en un analisis de la variabilidad en el desa-
rrollo del carpo/tarso de los urodelos en el que se
especula que la heterocronia actua sobre las extre-
midades en desarrollo en respuesta a la existencia
de demandas funcionales (cabe destacar que las ex-
tremidades en desarrollo de los urodelos con ciclos
de vida bifasico participan en la locomocion y ex-
hiben alta variacion intraespecifica en sus patrones
de desarrollo). El término cenogénesis es compli-
cado porque asocia la alteracion en la trayectoria
con una explicacion funcional (causal) sin afectar
la forma final. Al analizar este concepto con infor-
macién relacionada sobre la variacion en la
ontogenia de los anuros surgen algunos posibles
ejemplos: 1) variacién intraespecifica en la presen-
cia/ausencia del apéndice nasal durante el desarro-
llo larval de Chacophrys pierottii (Quinzio et al.,
2006) aunque no existe una explicacion tentativa
sobre la adaptacion o funcién que el mismo cum-
ple; 2) la disociacion en la secuencia de desarrollo
del aparato opercular-timpanico en Pseudis
paradoxa, que se especuld tendria alguna relacién
con la madurez sexual casi inmediatamente después
de la metamorfosis.

Heterocronias, desarrollo larval y variacion
morfoldégica

Los ejemplos presentados consideran la variacion
durante el desarrollo larval sobre la base de tama-
fo, forma final y tiempos de desarrollo.

Al analizar heterocronias de crecimiento larval
el parametro tiempo revela cuando hay aceleracion
y en que casos se puede establecer peramorfosis (Fig.
6) o cuando hay desaceleracion y el resultado es
pedomorfosis (Fig. 7).

Al analizar las heterocronias en las secuencias,
algunas de estas especies presentan también pertur-
baciones. Una tardia desaparicion de los caracteres
larvales asociada a un temprano fin del desarrollo
de los caracteres funcionales de las etapas
postmetamorficas no tiene consecuencias en la for-
ma terminal en el caso de Pseudis paradoxa (Fig.
8A y C). Sin embargo, en el caso de las especies de
Lepidobatrachus en las que se observa una apari-
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cidn inicial en la larva de morfologias que general-
mente ocurren durante la metamorfosis hay con-
secuencias morfoldgicas en la forma final unica que
alcanzan los adultos (Fig. 8B). Seria este un ejem-
plo en el que claramente la heterocronia, que se
evidencia por procesos de desarrollo y crecimiento
acelerados, sumada a la heterotopia, conduce a una
innovacion morfoldgica.

Llama la atencidn que en la literatura que
aborda tendencias evolutivas y diversificacion de
linajes, se ha enfatizado en la pedomorfosis como
generadora de innovaciones (Clarke, 1996). Sin
embargo, otros tipos de variaciones en el desarro-
llo como las heterotopias juegan un papel clave en
el origen de novedades morfoldgicas. Algunos ejem-
plos frecuentes tienen que ver con el desarrollo de
ciertas estructuras esqueléticas como los elemen-
tos intercalares en neobatracios (Manzano et al.,
2007) y la osificacion dorsal del hioides en
Lepidobatrachus (Fabrezi y Lobo, 2009). En estos
casos, en términos estrictos, la aparicion de nuevas
estructuras implica la adicion de nuevas trayecto-
rias a una ontogenia.

Desde mi punto de vista, el estudio de la va-
riacion durante el desarrollo debe profundizar los
siguientes aspectos principales: 1) distinguir entre
los pardmetros forma y tamarfo; 2) distinguir clara-
mente la heterocronia de crecimiento vy
heterocronia de secuencias; 3) contar con muestras
que comprendan series ontogenéticas completas, en
las que las trayectorias puedan ser descriptas y com-
paradas desde su comienzo hasta el final; 4) contar
con datos de los tiempos en los que ocurren los
eventos; la heterocronia es basicamente un concepto
que se refiere a la variacién temporal (tiempo de
inicio, velocidad y tiempo final). Si bien obtener
estos datos en la ontogenia es dificil no es una tarea
imposible; y 5) partir de una distincion clara entre
el cambio heterocrénico y su consecuencia en la
morfologia.
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