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lowlands to highland Andes. This clade presents species with different body plans; lacertiform
species exhibit short and robust bodies and well-developed limbs whereas serpentiform species
have elongate bodies and limb reduction. Between these two extreme body plans, we found
intermediate forms such as Anadia bogotensis, with a less elongated body and limbs fully de-
veloped but not very robust. We describe the embryonic development of Anadia bogotensis,
and compare it with serpentiform species of Gymnophthalmidae, and lacertiform species of
Teiidae and Alopoglossidae. We found differences in the development time in somites and
limbs. With respect to lacertiform species, there is an accelerated development of somites in
serpentiform gymnophthalmids, which is involved in body elongation. Besides, hypomorphosis
is the heterochronic perturbation involved in limb reduction. Therefore, there are differences in
the development time of different structures, which are related to the evolution of body plans
in Gymnophthalmoidea.
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RESUMEN

Los lagartos del clado Gymnophthalmoidea se encuentran distribuidos en zonas bajas y altas
de los Andes de América. Este clado presenta especies con diferentes planes corporales, desde
lacertiformes con cuerpo robusto y extremidades bien desarrolladas, a especies serpentifor-
mes con cuerpos elongados y extremidades reducidas a ausentes. Entre estos dos extremos,
encontramos especies con formas intermedias como Anadia bogotensis que exhibe un cuerpo
menos elongado y extremidades pentadactilas. En este trabajo, describimos el desarrollo em-
brionario de la lagartija altoandina Anadia bogotensis, y lo comparamos dentro del clado Gym-
nophthalmoidea con especies serpentiformes de Gymnophthalmidae, y especies lacertiformes
de Teiidae y Alopoglossidae. Estas especies presentan diferencias en el desarrollo de somitas y
las extremidades. Respecto a especies lacertiformes, la aceleracion es responsable de un mayor
numero de somitas y el alargamiento corporal, y la hipomorfosis de la reduccién y pérdida de
las extremidades en las especies serpentiformes de Gymnophthalmidae. Por lo tanto, cambios
heterocrénicos estan involucrados en la evolucion del plan corporal en Gymnophthalmoidea.
Se necesitan informacion del desarrollo de una mayor cantidad de especies en este clado, para
ampliar esta hipdtesis.

Palabras clave: Alargamiento corporal; Desarrollo de extremidades; Gymnophthalmidae;
Heterocronias; Somitas.

Introduccién
Los cambios mds conspicuos entre formas lacertifor- la miniaturizacién del craneo, la elongacion y reduc-
mes y serpentiformes en Squamata se concentran en cién de volumen corporal y la reduccion y pérdida
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de extremidades (Presch, 1975; Gans, 1975; Lande,
1978; Griffith, 1990; Greer, 1991; Wiens y Slingluff,
2001; Grizante et al., 2012). Brandley et al. (2008)
con base en datos morfométricos encontraron que
el alargamiento corporal y la reducciéon de extre-
midades son rasgos morfoldgicos que evolucionan
juntos en la transiciéon de formas lacertiformes a
serpentiformes; y que las formas intermedias, entre
estos dos extremos, han permanecido en la natura-
leza por largos periodos en la historia evolutiva de
los Squamata.

Un grupo en el cual se pueden analizar estas
variaciones es el clado Gymnophthalmoidea, con-
formado por Alopoglossidae, Teiidae y Gymno-
phthalmidae (Goicoechea et al., 2016). En Gymno-
phthalmidae, Pellegrino et al. (2001) determinaron
que existe alargamiento corporal cuando el nimero
de vértebras es mayor a 27, una condicién del plan
corporal serpentiforme, que evolucion6 indepen-
dientemente cinco veces en esta familia. Ademads,
resaltan la existencia de géneros como Anadia,
Euspondylus y Proctoporus que presentan de 27 a 29
vértebras, indicando la existencia de formas inter-
medias. Posteriormente, Grizante et al. (2012) con
base en datos morfométricos establecieron que el
alargamiento corporal es una caracteristica de Gym-
nophthalmidae y Alopoglossidae, categorizando las
especies en formas menos elongadas y mas elonga-
das. Finalmente, en Gymnophthalmoidea existen
especies lacertiformes con 25 a 26 vértebras, y por lo
tanto se considerada que no presentan alargamiento
corporal, y sus extremidades son robustas y general-
mente pentadactilas, como Aspidoscelis en Teiidae
(Hofstetter y Gasc, 1969; Veronese y Krause, 1997).

El desarrollo embrionario es una fase critica
para lagartos altoandinos como Anadia bogotensis,
que se distribuye entre los 2000 a 4000 m s.n.m en
el altiplano Cundiboyacense de Colombia (Jerez y
Calderon-Espinosa, 2014). Las hembras de esta es-
pecie depositan solo dos huevos en nidos comunales
(Clavijo y Fajardo, 1981, Medina-Rangel, 2013) y los
embriones se desarrollan en condiciones extremas.
En el caso del ecosistema de paramo se ha registrado
que los nidos estan expuestos a condiciones fluctuan-
tes de temperaturas (0 °C a 30 °C), un amplio rango
de humedad (1,9 a 48,4%) y alta radiacion solar
(Calderén-Espinosa et al., 2018). Estos son factores
que no solo pueden llegar a ser determinantes para
el completo desarrollo de los embriones, sino que
también imponen presiones selectivas que influen-
cian las caracteristicas fenotipicas importantes para
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la sobrevivencia durante la vida postnatal (Warner y
Andrews, 2002). Sin embargo, en el neotrdpico los
estudios sobre el desarrollo de especies altoandinas
son inexistentes, a pesar de que pocas habitan en los
ambientes paramunos del altiplano Cundiboyacen-
se, como es el caso de A. bogotensis, Riama striata,
Stenocercus trachycephalus, Anolis heterodermus
y Atractus crassicaudatus (Castano et al., 2000;
Paternina y Capera-M, 2017; Méndez-Galeano y
Pinto-Erazo, 2018).

Existen alrededor de 6512 especies de lagartos
en el mundo (Uetz et al., 2018) pero las descripciones
sobre los estados de desarrollo atin no son abun-
dantes, como destacan Fabrezi et al. (2017). Tal es
el caso de la familia Gymnophthalmidae, que solo
cuenta con la descripcién de los lagartos serpen-
tiformes Nothobachia ablephara y Calyptommatus
sinebrachiatus (Roscito y Rodrigues, 2012 a). Por
lo tanto, en este trabajo describimos el desarrollo
embrionario del gimnoftalmido altoandino Anadia
bogotensis, una forma intermedia y menos elonga-
da, y lo comparamos con especies serpentiformes
en Gymnophthalmidae y especies lacertiformes de
Teiidae y Alopoglossidae. Esto con el fin de comparar
el desarrollo de las caracteristicas relacionadas con
las transformaciones del plan corporal y discutir las
heterocronias implicadas en su evolucion, dentro del
clado Gymnophthalmoidea.

Materiales y métodos

Los nidos de Anadia bogotensis fueron encontrados
en la vereda Las Moyas, municipio de La Calera
(Departamento de Cundinamarca, Colombia), a
3100 m s.n.m sobre la vertiente occidental de la
Cordillera Oriental de los Andes en Colombia. Lo
nidos comunales variaron entre dos a 56 huevos, en-
contrandose bajo rocas, inmersos en tierra himeda
y cdscaras en descomposicion de anteriores nidadas.
Los embriones no fueron incubados y se fijaron en
formol al 10% y conservados en alcohol etilico al
70%. El tiempo de incubacion para esta especie es
de 180 a 210 dias (Clavijo y Fajardo, 1981).

En total se incluyeron 55 embriones, que se
clasificaron en 14 estados con base en caracteristicas
de la morfologia externa. Con fines comparativos
se usaron los caracteres propuestos por Werneburg
(2009) para analisis comparados de embriones en
vertebrados. Para identificar patrones heterocréni-
cos en el clado Gymnophthalmoidea (Goicoechea et
al., 2016) se eligieron de los caracteres propuestos



por Wenerburg (2009) solo las somitas y las extre-
midades, ya que son caracteristicas observables du-
rante el desarrollo embrionario y significativas en la
evolucion del plan corporal en Squamata. Para esto
se compararon los cambios observados en Anadia
bogotensis con otras especies de Gymnophthalmidae,
Alopoglossidae y Teiidae (Goicoechea et al., 2016),
y se consideraron los tiempos de desarrollo con
base en Billy (1988), Roscito y Rodrigues (2012a) y
Lungman et al. (2019).

Para determinar las variaciones se estable-
cieron caracteristicas para tres planes corporales,
con base en Pellegrino et al. (2001) y Grizante et al.
(2012) para gimnoftdlmidos: a) Lacertiforme: tronco
y extremidades robustas, sin alargamiento corporal
y con 26 vértebras presacras; en este andlisis se in-
cluyeron el alopoglossido Ptychoglossus bicolor y los
tefidos Aspidoscelis uniparens y Salvator merianae
(Billy, 1988; Veronese y Krause, 1997; Lungman et
al., 2019; Jerez, obs. pers.). b) Intermedio: tronco y
extremidades menos robustas, menos elongadas,
con 27 a 29 vértebras presacras, como se observa
en Anadia bogotensis (Jerez, obs. pers.). ¢) Serpen-
tiforme: troncos delgados, reduccién y pérdida de
extremidades, muy elongadas contando con mas de
30 vértebras presacras, como se observa en Notho-
bachia ablephara y Calyptommatus sinebrachiatus
(Roscito y Rodrigues, 2012a; Grizante et al., 2012).

Resultados

Se describen las caracteristicas de los embriones de
Anadia bogotensis desde el momento de la ovoposi-
cion, estado 1, hasta que el embridn exhibe caracte-
risticas similares al neonato, estado 14. Por lo tanto,
para cada estado se incluyeron caracteristicas de la
morfologia externa, iniciando con la region cefélica
con el desarrollo del mesencéfalo, los 6rganos senso-
riales y los arcos faringeos; siguiendo con la region
troncal con el desarrollo de las somitas, las extremi-
dades y los 6rganos genitales; y finalizando con la
region caudal con el desarrollo de la cola. También,
se adicionaron caracteristicas del tegumento como el
desarrollo de las escamas y la pigmentacion. La talla
promedio de los neonatos fue de 23,36 mm longitud
hocico-cloaca (n=11).

Estado 1 (Fig. 1A)

Cabeza: flexion cervical de 90°. El mesencéfalo
se proyecta dorsalmente.

Ojo: se insinda la vesicula dptica.
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Arcos faringeos: los esbozos del primer y
segundo arco faringeo estan presentes; estos corres-
ponden al proceso mandibular y el arco hioideo,
respectivamente.

Somitas: 10 a 15 pares.

Cola: el esbozo dela cola es corto y no presenta
somitas.

Estado 2 (Fig. 1B)

Cabeza: el mesencéfalo es prominente.

Ojo: el ojo es grande y exhibe el contorno de
la vesicula del cristalino en la region central de la
vesicula Optica. Se observa la fisura coroidea casi
cerrada. Se destaca una leve pigmentacién en la
region medial del ojo.

Oido: la placoda dtica es grande y se ubica
hacia la region lateral del cuello del embrién.

Nariz: la placoda nasal se evidencia como un
pequeiio orificio en la regién nasal del embrién.

Arcos faringeos: se observan cuatro arcos y las
tres primeras hendiduras faringeas. El primer arco
faringeo estd constituido por el proceso maxilar
dorsalmente, y el proceso mandibular ventralmen-
te. El proceso maxilar se extiende anteriormente, a
nivel del borde anterior de la vesicula del cristalino;
mientras que el proceso mandibular se extiende a
nivel del borde posterior de la vesicula del cristalino.

Somitas: 30-35 pares.

Extremidades: se observa el esbozo de la extre-
midad anterior y posterior, cada uno de los cuales
es tan alto como ancho.

Cola: es prominente, se curva una vez y se
visualizan las somitas.

Estado 3 (Fig. 1C)

Ojo: la fisura coroidea estd cerrada.

Arcos faringeos: solo se observan tres arcos
faringeos, y solo la primera hendidura faringea
permanece abierta. El proceso maxilar se extiende
anteriormente a nivel del borde anterior del ojo,
mientras que el proceso mandibular no presenta
cambios.

Somitas: 35 a 40 pares.

Extremidades: los esbozos de las extremidades
son mas largos que anchos.

Cola: presenta dos vueltas.

Estado 4 (Fig. 1D)

Ojo: completamente pigmentado, y se delimita
una region concéntrica més oscura, que corresponde
aliris con la pupila en el centro de la vesicula dptica.
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Figura 1. Estados de desarrollo en Anadia bogotensis, desde la ovoposicion en el estado 1 (A), hasta antes del nacimiento en el estado
14 (N). En los estados 2 (B) al estado 8 (H) se destacan los cambios en el desarrollo de las extremidades.
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Arcos faringeos: la primera hendidura faringea
casi cerrada.

Extremidades: en cada esbozo se empieza a de-
limitar el estilopodio y el zeugopodio. Distalmente,
el autopodio se ensancha destacando la condicién
de forma de remo del esbozo.

Papila urogenital: se observa una papila peque-
na ubicada medial y ventralmente, en la base de los
esbozos de la extremidad posterior.

Estado 5 (Fig. 1E)

Arcos faringeos: todas las hendiduras faringeas
cerradas y no se observan arcos faringeos, salvo
por los derivados del primer arco. El extremo del
proceso maxilar alcanza la prominencia frontonasal;
mientras que el proceso mandibular se extiende
anteriormente, a la altura del borde anterior de la
pupila.

Extremidades: se hace evidente la flexion a
nivel del codo yla rodilla, delimitandose claramente
el estilopodio y el zeugopodio. El autopodio se en-
sancha y deprime formando la placa digital.

Estado 6 (Fig. 1F)

Ojo: se observan las papilas esclerales.

Arcos faringeos: el extremo distal de cada uno
de los procesos mandibulares se extiende anterior-
mente, y se encuentran entre si, medialmente.

Extremidades: la placa digital exhibe cinco
crestas digitales y presenta el borde anterior serrado.

Estado 7 (Fig. 1G)

Ojo: no se observan las papilas esclerales.

Arcos faringeos: el proceso maxilar se fusiona
con el proceso frontonasal. El proceso mandibular se
desarrolla hasta el punto de cierre con la mandibula
superior.

Extremidades: los dedos se observan indepen-
dientes y solo se conserva la membrana interdigital
en la region basal. Las garras empiezan a diferen-
ciarse.

Region urogenital: se observa el esbozo de los
hemipenes.

Escamas: se empiezan a diferenciar las escamas
en la region dorsal del tronco, incluyendo la cola.

Estado 8 (Fig. 1H)

Ojo: dorsalmente se cubre de tegumento, y
ventralmente se empieza a diferenciar el parpado
inferior como un engrosamiento de tegumento.

Extremidad: los dedos se encuentran totalmen-
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te libres entre si, desaparece totalmente la membrana
interdigital.
Cola: es robusta y muy larga.

Estado 9 (Fig. 11)

Ojo: se encuentra cubierto de tegumento, y el
parpado inferior continta desarrollandose, pero no
alcanza atn la region del iris.

Extremidades: dedos con garras completamen-
te diferenciadas.

Escamas: se empiezan a diferenciar las escamas
en la region ventral del tronco.

Estado 10 (Fig. 1J)

Cabeza: se alarga posteriormente y el mesen-
céfalo ya no sobresale notablemente.

Ojo: el parpado inferior cubre el ojo hasta el
borde inferior del iris.

Escamas: se diferencian las escamas en el ho-
cico, la gula, los dedos y la cola.

Estado 11 (Fig. 1K)

Ojo: el parpado inferior cubre el ojo hasta el
borde inferior de la pupila.

Escamas: todo el cuerpo con escamas dife-
renciadas, pero con pigmentacion solo en la region
dorsal del cuerpo.

Estado 12 (Fig. 1L)

Escamas: aumenta la pigmentacién en la region
dorsal y se extiende hacia las regiones laterales del
tronco. Se observa pigmentacion en la region dorsal
de la cabeza.

Estado 13 (Fig. 1M)

Ojo: el parpado inferior alcanza a cubrir la
region ventral de la pupila.

Oido: la membrana timpanica es evidente.

Escamas: la pigmentacion es uniforme en las
escamas de la region dorsal del tronco, y se incre-
menta en la region dorsal y lateral de la cabeza.

Estado 14 (Fig. 1N)

Cabeza: desaparece completamente el abulta-
miento de la region parietal y occipital de la cabeza
y se observa uniforme.

Ojo: el parpado inferior cubre casi completa-
mente el ojo.

Escamas: todas las escamas del cuerpo com-
pletamente diferenciadas y con la coloracién similar
a la del adulto.
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Discusion

Anadia bogotensis es una especie altoandina con
actividad reproductiva continua, nidos comunales,
una postura constituida por dos huevos y un desa-
rrollo embrionario entre 180 a 210 dias (Clavijo y
Fajardo, 1981; Jerez y Calderén-Espinosa, 2014). En
escamados, la temperatura y la humedad en la cual
se desarrollan los embriones afecta el fenotipo de los
neonatos (Andrews, 2000; Brown y Shine, 2004). A
pesar de las condiciones extremas del subparamo y
paramo en las cuales se desarrollan los embriones
de A. bogotensis presentaron un desarrollo normal,
es decir, no se encontraron embriones, ni neonatos
con deformaciones. Por otro lado, se han reportado
en los mismos sitios de nidacidn, huevos en des-
composicion, afectados por hongos, deshidratados
y atacados por hormigas (Clavijo y Fajardo, 1981;
Medina-Rangel, 2013; Calderén-Espinosa et al.,
2018).

Algunos clados oviparos de Lepidosauria pre-
sentan un desarrollo embrionario entre 100 a 460
dias (Sphenodon, Furcifer, Chamaeleo, Trachylepis,
Varanus, Saint-Girons, 1985; Fleming, 1994). Sin
embargo, a diferencia de las especies de estos géne-
ros, A. bogotensis exhibe distribucién altoandina a
paramuna (2200 a 4000 m s.n.m), y los embriones se
desarrollan bajo condiciones ambientales fluctuantes
y extremas de temperatura y humedad, junto con
una alta radiacion (Calderdn-Espinosa et al., 2018).
Ademas, en las especies oviparas de escamados se
ha encontrado que las temperaturas bajas aumentan
el tiempo total de incubacién (Qualls y Andrews,
1999; Parker y Andrews, 2007). Por lo tanto, estos
factores ambientales podrian estar implicados en
un periodo de incubacién que se extiende entre
180 a 210 dias en A. bogotensis (Clavijo y Fajardo,
1981), ya que es mayor respecto a otras especies de
gimnoftdlmidos hasta hoy conocidos que habitan en
tierras bajas, como N. ablepharay C. sinebrachiatus,
cuyo periodo de incubacién es de 45 dias (Roscito y
Rodrigues, 2012a).

Adicionalmente, A. bogotensis no presenta
retencion embrionaria, y probablemente tampoco
diapausa embrionaria, ya que el embrion es deposita-
do cuando estd finalizando la neurulacion (estado 1).
Condicion que comparte con Ptychoglossus bicolor,
A. uniparens, S. merianae, N. ablepharay C. sinebra-
chiatus que habitan principalmente en tierra bajas
en el neotrépico (Billy, 1988; Roscito y Rodrigues,
2012a Lungman et al., 2019; Jerez, obs. pers). En este
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sentido, a pesar de que A. bogotensis alcanza a distri-
buirse sobre los 4000 m, no exhibe estrategias como
la retencién embrionaria relacionada con una mayor
sobrevivencia de los embriones en climas frios, y
que ha sido asociada a la evolucion de la viviparidad
en escamados (Qualls y Andrews 1999, Andrews,
2000). Foster et al., (2020) encontraron que existen
factores fisiologicos como la adecuacién del utero,
el intercambio gaseoso y la respuesta inmune que
varfan entre poblaciones oviparas y viviparas, los
cuales dependen de la expresion génica diferencial
durante el ciclo reproductivo de las hembras y es-
tan asociadas a la evolucion de la viviparidad. Por
lo tanto, en un clado como Gymnophthalmoidea
donde no ha evolucionado la viviparidad (Vitt y
Caldwell, 2009), y considerando su condicién de
ectotermos, deben existir factores fisioldgicos para
que las especies mantengan las caracteristicas de su
modo reproductivo oviparoy para que los embriones
sobrevivan en estos ambientes. Factores que atin no
conocemos y que son fundamentales para el disefio
de estrategias de conservacion.

Respecto a lagartos lacertiformes, Rieppel
(1984) establecié cambios morfoldgicos del craneo
en varias especies apodas, en un escenario donde
la miniaturizacién y la fosorialidad orientaron di-
chos cambios. En el caso de los gimnoftalmidos, las
especies serpentiformes fosoriales y semifosoriales
exhiben cabezas mas pequenias, variaciones cra-
neales, y cambios asociados con los 6rganos de los
sentidos, como pérdida del parpado y del timpano
(Pellegrino et al., 2001; Tarazona y Ramirez-Pinilla,
2008; Barros et al., 2011; Roscito y Rodrigues, 2010,
2012 b; Holovacs et al., 2019). En formas intermedias
como Anadia bogotensis no se observan reducciones
en la region cefélica durante el desarrollo (Fig. 1).
En general, A. bogotensis, P. bicolor, A. uniparens, y
S. merianae desarrollan completamente la region
facial asociada al primer arco branquial, y exhiben
los mismos cambios en los ojos y el oido, aunque
presentan leves diferencias en los tiempos de desa-
rrollo, que no derivan en transformaciones evidentes
(Tabla 1). Sin embargo, en C. sinebrachiatus el ojo se
reduce de tamafio y junto con la abertura del oido
son cubiertos por escamas en el ultimo estado (12)
antes del nacimiento (Roscito y Rodrigues, 2012 a);
cambios que probablemente también ocurren en N.
ablephara hacia el final del desarrollo embrionario.
Siendo estas transformaciones las mas evidentes en
la region cefalica, y que han sido asociado con hé-
bitos fosoriales en gimnoftalmidos serpentiformes
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Tabla 1. Desarrollo de caracteristicas asociadas a la cabeza como la region facial, los ojos y el oido en diferentes especies del clado
Gymnophthalmoidea. E: estado de desarrollo; D: dias después de la ovoposicion; H: horas después de la ovoposicion; (?): sin infor-

macion de tiempo y/o estado de desarrollo.

Especies Ptychoglossus  Aspidoscelis ~ Salvator Anadia  Nothobachia Calyptommatus
Eventos bicolor uniparens merianae  bogotensis  ablephara sinebrachiatus
Primer arco faringeo formado E1/1D E3/20H E3/3D E1/1D E1/2-4D E1/2-3D
E:Z:j” de los proceso maxilary E10/D(?) ED(?) ED(?) E7/D(?) E4/14D E7/15-17D
Proceso mandibular completo, ce- ) ) E13/23D  E10/15D  E7/D(?)  E6/18-20D E9/20D
rrando con la mandibula superior
Aparicion vesicula éptica E1/1D E2/4H E3/3D E13/D(?) E1/2-4D E1/2-4D
Fisura coroidea cerrada E7/D(?) E10/2D E6 (6D) E3/D(?) E2/6-8D E3/5D
Parpados completos E18/D(?) E17/70D E17 (45D) E14/D(?) ED(?) E11/26-34D
El ojo se reducey es cubierto por EDQ) E12/45D
una escama
Papilas esclerales E11/D(?) E6/D(?)
Vesicula 6tica evidente E1/1D E3/20H E3/20H E2/D(?) E1/2-4D E1/2-3D
Membrana timpanica E18/D(?) E15/46D  E15/33D  E13/D(3) ED(?) E12/45D
diferenciada
Timpano cubierto por una escama ED(?) E12/45D
Fuente Este trabajo  Billy (1988)  Lungman Este Roscito y Roscito y
et al. trabajo Rodrigues Rodrigues
(2019) (2012a) (2012a)

(Pellegrino et al., 2001; Roscito y Rodrigues, 2012 a).

Las papilas esclerales fueron observadas en
los embriones de A. bogotensis y P. bicolor (Tabla
1). Estas estructuras son indispensables para desa-
rrollar los osiculos y anillos esclerales (Hall, 2015),
los cuales se observan en el esqueleto de embriones
avanzados de A. bogotensis y P. bicolor (Jerez, obs.
pers.). Los anillos esclerales han sido registrados
para Aspidoscelis y otros tefidos y gimnoftalmidos
por Atkins y Franz-Odendaal (2016). Estos mismos
autores encuentran que en Squamata los anillos
esclerales son mas pequefos en especies fotdpicasy
fosoriales, respecto a especies escotopicas y no foso-
riales. Por lo tanto, la ausencia de las papilas y anillos
esclerales en las especies serpentiformes y fosoriales
C. sinebrachiatus y N. ablephara apoya este patrén
(Roscito y Rodrigues, 2012a, b), y desde estados
embrionarios se evidencia que estas estructuras no
se desarrollan, respecto a especies lacertiformes y
formas intermedias como A. bogotensis.

La evolucion del plan corporal lacertiforme y
serpentiformes en Squamata esta relacionada con
transformaciones evidentes en el tronco, entre las
cuales se encuentran el alargamiento corporal con
el aumento de las vértebras presacras (Gans, 1975;
Griffith, 1990; Wiens y Slingluff, 2001; Greer y
Wadsworth, 2003), y cuya diferenciaciéon depende

del desarrollo de somitas durante la embriogénesis.
Al momento de la ovoposicidn, especies interme-
dias (menos elongadas) como A. bogotensis y las
especies lacertiformes (no elongadas) A. uniparens,
S. merianaey P. bicolor presentan entre 9y 16 pares
de somitas (Fig. 2, Billy, 1988; Lungman et al., 2019;
Jerez, obs. pers.). Mientras que las especies serpenti-
formes (mas elongadas) como C. sinebrachiatus y N.
ablephara presentan 36 y 46 pares de somitas, res-
pectivamente (Fig. 2, Roscito y Rodrigues, 2012 a).
Indicando que al final de la neurulacién e inicio de
la organogénesis, las formas lacertiformes e interme-
dias presentan un bajo nimero de somitas, respecto
a las especies serpentiformes. Esto corresponde al
patron observado en vertebrados, donde el alarga-
miento corporal en tetrapodos esta relacionado con
un mayor nimero de somitas, y a un fenémeno de
aceleracion durante la somitogénesis (Singarete et
al., 2015). Ademas, en Squamata se asocia con la
diferenciacién de un mayor nimero de vértebras
en especies serpentiformes, respecto a especies la-
certiformes (Stokely, 1947; Hoffstetter y Gasc, 1969;
Presch, 1975; Greer, 1987, 1991; Choquenot y Greer,
1989; Caputo et al., 1995; Wiens y Slingluff, 2001;
Greer y Wadsworth, 2003).

Werneburg (2009) establece un rango maxi-
mo de pares de somitas entre 46 a 50 pares en la

169



A. Jerez et al. — Desarrollo en Anadia bogotensis
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P. bicolor A. uniparens S. merianae A. bogotensis N. ablephara C. sinebrachiatus
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Teiidae Gymnophthalmidae
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Figura 2. Desarrollo de somitas, plan corporal, estados y tiempo total de desarrollo en especies de las familias Alopoglossidae, Teiidae
y Gymnophthalmidae (Goicoechea et al., 2016). En el momento de la ovoposicion al inicio del desarrollo (a), las barras cortas repre-
sentan el rango de somitas entre 9y 16 pares en P. bicolor, A. uniparens, S. merianae y A. bogotensis; las barras medinas representan
rango mayor, de 36 a 46 pares de somitas, en C. sinebrachiatus y N. ablephara. Cuando se completa el desarrollo de las somitas (),
las barras medianas representan el rango de somitas entre 35 a 40 pares, mientras que las barras mas largas representan un rango de
52y 53 pares. La informacién se obtuvo con base en Billy (1988), Roscito y Rodrigues (2012a), Lungman et al. (2019) y Jerez (obs.
pers.). E: estado de desarrollo; D: dias después de la ovoposicidn; H: horas después de la ovoposicion; (?): sin informacién de tiempo

y/o estado de desarrollo.

region precaudal de los vertebrados. A. bogotensis'y
P. bicolor exhiben 35 y 40 pares de somitas, pero N.
ablepharay C. sinebrachiatus presentan 52y 53 (Fig.
2, Roscito y Rodrigues, 2012a). No obstante, Billy
(1988) observo en A. uniparens entre 56 a 62 pares
de somitas, nimero que probablemente incluye las
somitas de la cola, ya que no se ajusta al numero
maximo de pares de somitas observado en otras
especies de lagartos lacertiformes, como Anolis (32)
y Zootoca vivipara (50) (Dufaure y Hubert, 1961;
Sanger et al., 2008). Entonces, dentro de Gymno-
phthalmidae y Alopoglossidae el niimero de somitas
de especies menos elongadas y lacertiformes como
A. bogotensis y P. bicolor, es mucho menor que las
especies serpentiformes durante todo el desarrollo.
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Por lo tanto, respecto a A. bogotensis, el nimero
de somitas es notablemente mayor en las especies
serpentiformes de Gymnophthalmidae, destacan-
do la aceleracion (Peramorfosis, Reilly et al., 1997)
como la perturbacion heterocrénica relacionada
con este aumento de somitas, como se observa en
Gymnophthalminae (Fig. 2).

Grizante et al. (2012) encontraron que en
Gymnophthalmidae evoluciond conjuntamente el
aumento de la longitud del tronco, la reducciéon
de volumen corporal y la reduccién y pérdida de
extremidades. La relacion entre el alargamiento y
la reduccién de volumen corporal fue un patrén
registrado por Gans (1975) para Squamata, en
especies serpentiformes. Las formas intermedias



como A. bogotensis son menos elongadas y solo
exhiben una aparente reduccién del didametro y
volumen del tronco, a pesar de que exhibe entre
27 a 29 vértebras presacras (Jerez, obs. pers.). Para
Grizante et al. (2012) las especies con mayor alar-
gamiento corporal son delgadas, y corresponden a
especies que presentan mayor nimero de vértebras,
indicando que la reduccién de volumen evoluciona
conjuntamente con un alto nimero de somitas en
Gymnophthalmidae.

Anadia bogotensis es una especie pentadactila,
condiciéon compartida con P. bicolor, A. uniparensy
S. merianae (Billy, 1988; Lungman et al., 2019; Je-
rez, obs. pers.); mientras que las otras dos especies
exhiben extremidades muy cortas, pero varian en
su morfologia, N. ablephara exhibe un dedo en la
extremidad anterior y dos dedos en la extremidad
posterior, y C. sinebrachiatus no exhibe extremidad
anterior y la posterior presenta un solo dedo (Ros-
cito y Rodrigues, 2012a, b). Estas diferencias entre
especies pentaddctilas y especies con reducciones se
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destacan desde el desarrollo, ya que en general estas
especies empiezan a desarrollar las extremidades
entre los estados 1 al 4, que corresponden al segundo
y cuarto dia después de la ovoposicion y probable-
mente asi sea para A. bogotensis y P. bicolor. Sin em-
bargo, se destaca el momento en el que terminan de
desarrollarlas, P. bicolor, A. uniparensy S. merianae
completan el desarrollo de la extremidad hacia el
estado 13 y 14, dia 27 después de la ovoposicion en
las dos ultimas especies (Fig. 3); mientras que en A.
bogotensis, N. ablephara y C. sinebrachiatus ocurre
en los estados 9 al 11 (Fig. 3), hacia los dias 23 y 24
en las dos ultimas especies, que ademas exhiben
grandes reducciones en las extremidades.
Respecto a las especies pentadactilas, el desa-
rrollo de la extremidad termina mas tempranamente
en las especies serpentiformes, con reducciones
drasticas como se representan en la figura 3; siendo,
la hipomorfosis (Paedomorfosis) la perturbacion
heterocrénica relacionada con la reduccion en las
extremidades. Por lo tanto, en Gymnophthalmidae

- E13/D(?) T E14/27D

Ol +r2pe) J: E9/2D

P. bicolor A. uniparens

Alopoglossidae

A S S| S

-E14/27D

S. merianae

FE9DE) 49260 LE1/23D

= E1/2-4D =4E1/2-3D

- E2/D(?)

N. ablephara C. sinebrachiatus

Cercosaurinae Gymnophthalminae

-Hipomorfosis (Paedomorfosis)

Gymnophthalmidae

Figura 3. Desarrollo y momentos de aparicion de la extremidad anterior y posterior en especies de las familias Alopoglossidae, Teii-
dae y Gymnophthalmidae (Goicoechea et al., 2016). Los eventos del desarrollo se obtuvieron de Billy (1988), Roscito y Rodrigues
(2012a), Lungman et al. (2019) y Jerez (obs. pers). E: estado de desarrollo; D: dias después de la ovoposicion; H: horas después de la
ovoposicion; (?): sin informacién de tiempo y/o estado de desarrollo.
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un desarrollo truncado de las extremidades (hipo-
morfosis segun Reilly et al., 1997) se reconoce como
el mecanismo involucrado en la reduccion de las
extremidades en este grupo (Fig. 3). Las cuales in-
cluyen reduccion de tamano de toda la extremidad,
reduccion del numero de dedos, hasta la pérdida
de toda la extremidad como se observa en Gymno-
phthalminae (Fig. 3).

Enlos vertebrados, la expresion de Sonic hedge-
hog (Shh) durante el desarrollo de las extremidades
es responsable de especificar el eje anteroposterior
(zona de actividad polarizante), mantener la expre-
sion de FGF8 involucrada en la proliferacion de la
mesénquima y especificar el eje proximo-distal de
los miembros (Gilbert, 2010). Shapiro et al. (2003)
encontraron en Hemiergis (Scincidae), que respecto
a especies pentadactilas la reduccién en la concen-
tracion de Shh esta relacionada con la reducciéon y
pérdida de las extremidades en especies serpenti-
formes del mismo género. Si bien, no existen estos
andlisis en especies pentadactilas como A. bogotensis
en gimnoftalmidos, si se han realizado en especies
serpentiformes. Roscito ef al. (2014) determinaron
para C. sinebrachiatus que el esbozo de la extremidad
anterior se desarrolla solo por 9 a 10 dias, y cuando
se detiene el desarrollo del esbozo no se detecta la
expresion de Sonic hedgehog, mientras que, si se
detect6 en el esbozo de la extremidad posterior,
hasta desarrollar una extremidad corta y reducida
(Roscito y Rodrigues, 2012 b; Roscito et al., 2014).
Por lo tanto, es posible que Gymnophthalmidae
comparta el mismo patrén de la expresion de Sonic
hedgehog (Shh) descrito para Hemiergis, entre espe-
cies pentadactilas y especies con reducciones.

En conclusidn, las tablas de desarrollo ofrecen
informacion para analizar la evolucion de caracte-
risticas particulares en los diferentes clados. Los
embriones de A. bogotensis exhiben un desarrollo
normal, a pesar de las condiciones ambientales ex-
tremas en las que habitan. Respecto a la evolucion del
plan corporal en Gymnophthalmoidea, al comparar
el desarrollo de las somitas y las extremidades de
A. bogotensis con otras especies, encontramos que
respecto a especies lacertiformes y serpentiformes
existen cambios heterocronicos que involucran dos
perturbaciones diferentes. Por un lado, la evolucion
del alargamiento corporal estd relacionado con la
aceleracion en el desarrollo de las somitas (Peramor-
fosis), mientras que la reduccion de extremidades
se asocia con hipomorfosis (Paedomorfosis). Sin
embargo, se necesitan descripciones de un mayor
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nimero de especies con informacion de tiempos de
incubacion en este clado, para desarrollar con mayor
soporte estas hipdtesis.
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