El huevo amniotay la
evolucion de los vertebrados

"La historia de los reptiles es de una compleji-
dad extrermada; en pocos grupos la evolucidn
ka sido tan diversificante y tan creadora de
novedades. La nqueza y 2 onginalidad de
las formas ne cesan de sorprender al bidlogo
gue st interroga sobre el origen y sus razones
de ser”,

(Grasse, 1978)

uando se habla del huevo, por

regla gencral se piensa en las

aves. Sin embargo, esta ¢lapa

de desarrollo no fue una apor-
tacidn de cllas, sino una herencia de sus
antepasados reptiloides. Este gran paso
en la evolucidn de los venebrados ocu-
rrid durante ¢l Carbonifero, con ¢l sur-
gimicnto del huevo amniota, conside-
rada la principal innovacién en la
historia d¢ estos organismos. Esle suce-
50 s¢ ha comparado con la aparicién de
la mandibula inferior, o la migracion de
los animales del agua a la tierra, evenlos
evolulivos que probablemente precedie-
ron al gran momento. La perfeccion del
huevo amniota abrid nuevas drcas para
el desarrollo de los animales con ¢spina
dorsal, haciendo mds independientes
del agua a los vertebrados terrestres du-
rante su historia de vida individual (Col-
bert, 1980).

La transicion final de los an(ibios a
los reptiles tiene como evento [unda-
mecntal la presencia del huevo amniola,
pero de esto no hay evidencia fosil. El
huevo mas antiguo que se¢ conoce es de
sedimentos del Pérmico en Norte Amé-
rica, y €5 un representanie muy poste-
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rior al tiempo en que los reptiles llega-
ron a establecerse sobre la tierra (Col-
bert, 1981) (Fig. 1).

El desarrolio del huevo fuera del
agua, presenta ciertas adaplaciones,
una de las mds importantes es que cl
embridn s¢ encuentra sumergido en un
ambiente liquido, cumplicndo con la
regla absoluta, de que la embriogénesis
de todo vertebrado se efectie en un
medio acuoso. La causa de que ciertos
anfibios y los amniotas pudieran dejar
¢l ambiente acudtico original, fue ¢l
que conservaron este medio inra ovim
(Grasse, 1978).

Anamniotas yamniotas

Una de las divisiones fundamentales de
los vertebrados se basa en la ausencia o
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presencia de un anexo embrionario, del
cual deriva su nombre, el amnios. El
huevo amnioda es un caricter que dis-
tingue dos grupos de vertebrados tetrd-
podos: Anamniotas y Amniotas (Gras-
se, 1978; Pought, er al., 1989)

El huevo amniota algunas veces se
cita como cleidoico o terrestre, pero es-
te Gitimo términoe no corresponde a la
realidad, ya que muchas especies de
anfibios y algunos peces ticnen huevos
anamnidticos que se desarrollan exito-
samente sobre la ticrra. Las diferencias
en requerimentos de humedad de hue-
VOS amniolas y anamniolas no son muy
grandes, ambos pueden requernr de
ciertas condiciones de humecdad para
evitar la desecasion (Pough, er al,
1989).

El huevo amniota, que nosoLros co-

Ko ESFECIAL TMAYO 1993



Figura 1. El huevo de reptil més antiguo que se conoce; del Pérmico

inferior (tomado de Colbert, 1980).

nocemos, €5 caracleristico de tortugas,
escamados, cocodrilos, aves, monotre-
mas, asi como de mamiferos tegos, Se
le reconoce como el modo reproducti-
vo de los reptiles didpsidos del Meso-
z0ico, ya que los huevos fosilizados de
dinosaurios son relativamente comunes
en algunos depdsitos.

Un huevo amniota es un gran
cjemplo de ingenierfa biocldgica (Fig.
2). El cascardn, puede ser bastante du-
ro, correoso o calcificado, provee meca-
nismos de proteccidn, aunque permite
movimiento de gases y vapor de agua.
La albimina (clara del huevo) da mds
proteccién contra dafios mecdnicos y
proporciona una reserva de agua y pro-
teinas. El vitelo representa la energia
para el desarrollo embrionario (Pough
et al., 1989).

Por las caracteristicas antes mencio-
nadas, ¢l huevo amniota no es muy dis-
tinto del huevo de anfibios y peces. La
diferencia significativa estd en otras
tres membranas, ¢l corion, €l amnios y
el alantoides (Fig. 2) (Colbert, 1980;
Pough, et al., 1989).

En los amniotas la fertilizacidén es
interna, el huevo es depositado sobre la
tierra en algdn sitio adecuado o algu-
nas veces retenido dentro del oviducto
de la hembra hasta el nacimiento (Col-

bert, 1980).
Origen del huevo amniota

En una discusién sobre el origen del
huevo amniota, Romer (1957), y Tihen
(1960), entre otros, proponen la idea

Figura 2. Diagrama que muesira el embrién amniota (de ave), con

sus membranas extraecmbrionanas desarrollindose dentro de la cés-
cara (tomado de Balinsky, 1978).

de que los primeros repliles fueron de
hdbitos anfibios o semi-acuiticos, como
sus ancestros inmediatos los anfibios.
Los restos de los reptiles primitivos
(Hylonomus, Ophiocodon o Limnosce-
lis) tienen caracteres que hacen supo-
ner que poscian costumbres parcial-
mente acudticas (Porter, 1972; Grasse,
1978). Romer (1957) plantea que:
“aunque el hdbito de poner huevos se
desarrolléd al comicnzo de la evolucion
reptiliana, los reptiles adultos en este
tiempo fueron todavia esencialmente
formas acudticas, y después ¢l huevo
amniota aparecid como una de las ma-
ximas potencialidades de la existencia
terrestre™. De acuerdo con esta pro-
puesta, ¢l huevo es el que invade el
ambiente terrestre, bajo condiciones de
sequia estacional (Romer, 1957), y el
adulto es el que le sigue.

Tal teoria parece plausible por va-
rias razones. Las condiciones ambienta-
les fueron tales que no importa si los
reptiles adultos fueron acudticos, anfi-
bios o terrestres, la seleccidn natural
favorecié al huevo amniota. La mayoria
de los depredadores de ese tiempo fue-
ron acudticos, por lo que se did una
gran ventaja selectiva al depositar los
huevos sobre la tierra, donde podrian
estar relativamente seguros frente a los
azares del clima, asi como a la atencidn
de los depredadores terrestres, que en
aquella época no debieron de ser nu-
merosos (Bellairs, 1975). La evidencia
geolégica indica que las condiciones cli-
mdticas alternaron estacionalmente en-
tre severas sequias ¢ inundaciones, por
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lo tanto, la eliminacidn del desarrollo
acudtico y de los estadios de larvas li-
bres nadadoras redujo ¢l riesgo de que
estas etapas fueran arrastradas por el
agua o de que muricran por deshidra-
tacion (Porter, 1972).

La necesidad de depositar los hue-
vos sobre la tierra es ciertamenie un
carficler repliliano bdsico, ¢ incluso las
formas muy adaptadas a la vida acudti-
ca, como las tortugas marinas y dulcea-
cufcolas, contindan haciéndolo. Parece
ser que el dnico medio por el que un
reptil acudtico puede prescindir de la
necesidad de volver a la tierra firme
para reproducirse es mediante la vivi-
paridad, como es ¢l caso de los ictio-
saurios y las serpientes marinas (Be-
lairs y Aldridge, 1978).

Tihen, (1960) menciona que la hi-
potesis de Romer (1957) estd desarro-
llada ldgicamente y es eminentemente
razonable, sin embargo al hacer un
andlisis sobre la base del conocimiento
de la ecologia de los vertebrados vi-
vientes (en el amplio sentido), de geo-
quimica y de paleoecologia, proporcio-
na evidencias que se contraponen en
parte a la hipdesis planteada por Ro-
mer. Tihen coincide con Romer en que
el huevo amniota surgid de animales
acudticos, pero no esid de acuerdo en
que se desarrollé en un ambicnte seco
sino que mds bien aparecié en condi-
ciones de mucha humedad, proba-
blemente en lugares pantanosos y €on-
diciones climdticas tropicales. Tihen
argumenta que una fucrie presion de
seleccion favorecid a los huevos terres-



tres, ain cuando hubicra agua disponi-
ble a su alrededor. Menciona ademds,
que sélo en el Pennsylvanico y en el
Pérmico Superior los reptiles estaban
asociados a los ambicnies secos, ¢slas
condiciones mds dridas fueron ¢l factor
principal de la diversificacidn y expan-
sién de los reptiles, pero no hay evi-
dencia directa de que tales circunstan-
cias climdticas hayan jugado algdn
papel en ¢l origen de los amniota.

Tihen (1960) también hace una
consideracion puramente tedrica men-
cionando que: cualquicr cambio evo-
lutivo incluye algunas adaplaciones
generales, eslo es una scric de caracle-
risticas relacionadas que son venlajosas
para su poseedor en un intervalo muy
amplio de situaciones ambicntales
{Darlington, 1957; Smith, 1959). Estas
ventajas permiten la radiacion exicnsa
de micmbros del nuevo grupo hacia
una multitud de hdbitats, incluyendo
agqucllos previamenie ocupados por ¢l
grupo ancentral.

En ¢l caso anteriormenie plantcado,
la condicién critica para el estableci-
miento de un nucevo grupo no ¢s la
presencia de una sola o de una serie de
condiciones ambientales, sino la ocu-
mrencia fortuita de un extraordinario
genotipo, en cualquier situacién am-
biental. La oportunidad de obtencr ¢l
genotipo “adecuado™ podria posible-
mente ser correlacionado directamente
con la variabilidad y potencial genéti-
©0s, sobre los cuales 108 mecanismos de
probabilidad pueden operar. Esta gran
variabilidad y potencial permitiria la ra-
diacién a nivel individual y de las espe-
cies. La ocurrencia de un gran ndmero
de especies y de individuos implica
condiciones ambicntales muy favorables
a los ancestros del grupo. De acuerdo
CON Sus argumentos, un ambicnte ngu-
roso tenderfa a limitar muy fuertemen-
te el namero posible de genotipos que
podrian sobrevivir en éste; un ambicnie
favorable permite mucho mds vanabili-
dad genética para ser desarrollada y
mantenida (Tihen, 1960). Finalmente,
parcce ser que una gran variedad y
abundancia de anfibios del Paleozoico
vivicron en pantanos tropicales o semi-
tropicales. En tales dreas, se puede es-
perar encontrar ¢l gran potencial ge-
nético, y el establecimiento de los
amniotas (Tihen, 1960).

Una teoria que s¢ contrapone a la
planteada por Romer (1957) y Tihen

(1960), s¢ basa en los descubrimientos
del Pennsylvanico temprano, en los de-
pdsitos de Joggins y de Sydney, Nueva
Escocia. Estos hallazgos apoyan la idea
de que los primeros repliles fueron ani-
males principalmente terrestres. Gran
parte de la evidencia se encuenira en
estos silios, ya que durante el Carboni-
fero eran el lecho de un antiguo lago,
que s¢ llend rdpidamente con sedimen-
tos; estos depdsitos enterraron en for-
ma vertical los musgos giganies (seme-
jantes a drboles), comunes en los
pantanos de esie tiempo. Cuando cl
centro de estos “arboles™ se descompu-
s0, s¢ formaron profundos hoyos que
acluaron como trampas para amimales
que caminaban sobre la superficie, que-
dando preservados al interior. Entre los
animales fosilizados s¢ encuentran al-
gunos reptiles muy primitivos como
Hylonomus, con esquelclos altamente
osificados y micmbros muy bien desa-
rrollados, reflejando la adaptacion a la
vida terrestre. A causa de estos hallaz-
gos Carroll (1969) sugirié que los pri-
meros repliles aparecicron en un am-
biente terrestre, ¥y menciona que las
caracteristicas acudticas muy primitivas,
como las de Limnoscelis, fueron ¢l re-
sultado de radiacidon adaptativa e inva-
sidn de nichos acudticos o anlibios
{Porter, 1972).

Las membranas fetales

Las diferencias en ¢l modo de desarro-
llo de¢ los vertebrados marca la divisidn
en Anamniolas y Amniotas. No se co-
noce ¢l curso intermedio de desarrollo,
pero es obvio que la complicada estruc-

tura de las membranas fctales no surge
repentinamente, sino que ¢s ¢l resulta-
do de una secuencia de modificacioncs
graduales. Es dificil encontrar publica-
ciones que traten sobre origen y el cur-
s0 probable de los cambios morfoldgi-
cos de las membranas fetales. No hay
datos paleontoldgicos, y ¢s posible que
ellos nunca scan encontrados, el paso
de esta transicion probablemente nunca
sea revelada, porque los huevos deposi-
tados sobre la tierra estuvieron sujetos
a grandes ricsgos en la fosilizacidn, y
las partes blandas son menos sucepli-
bles a fosilizarse (Swinton, 1973). El
desarrollo de las membranas felales en
los Amniota contemporineos no pucde
ser considerado como un modelo del
proceso a través del cual las membra-
nas cvolucionaron ¢n ¢l pasado remoto.
Los estadios tempranos de desarrollo
también son plisticos ¢ indudablemente
fueron modificados durante la evolu-
cidn (Szarski, 1962).

El problema es mayor porque la
presencia de las membranas fetales es
uno de [0S NUMErosos caracteres comu-
nes de los reptiles, aves y mamiferos.
En general se accpla su organizacidn
como una notable prueba de origen co-
midn. Pero quizd una discusidn del cur-
s0 de los eventos principales de la apa-
ricidn de las membranas fetales puede
conducir a la posibilidad de considerar
una evolucion paralela de estas estruc-
turas {Szarski, 1968).

Las principales funciones de las
membranas [etales durante el desarro-
llo de los vericbrados recicntes son: 1)
rodear al embridn con un liquido; 2)

proporcionar una superficic respiratoria

Primeros huevos terrestres (Colbert, 19800,

Mo, ESFECTAL TMAYC 1990

57



para ¢l embrion; 3) restaurar a la circu-
lacidn el agua perdida con las desechos
(Szarski, 1968).

La formaci6n de las membranas fe-
tales es una de las posibles soluciones
al problema de la falta de espacio para
¢l desarrollo del embrién. No obstante,
el recurso mds usual, especialmente en
los animales en los que el desarrolio
ocurre en el agua, es la aparicién de un
espacio extenso entre el vitelo y la
membrana del huevo, donde se localiza
¢l embridn (Szarski, 1968).

Por otro lado, a pesar de la dificul-
tad de explicar como el embridn pudo
haber sido criado mientras el huevo
amniota [ue desarrollindose hasta el
estadio presente, Szarski (1968) sugirid
una serie de pasos por los cuales tal es-
tructura reptiliana pudo haberse origi-
nado. Este autor observd que una va-
riedad de membranas embrionanias han
aparecido entre los vertebrados inferio-
res COMo accesorios nulritivos o dispo-
silivos respiratorios; dc la misma mane-
ra Turner (1939, 1940) demostrd que
unas membranas [etales, similares al
corion y al amnios, surgen durante cl
desarrollo de algunos peces viviparos.
Pero Szarski (1968) menciona que ¢stas
modificaciones seguramente no son ho-
mologas a las membranas fetales de
amniotas, y de igual modo muy proba-
blemente no andlogas.

Algunos accesonios semejantes a los

de los peces cyprinidos, hacen posible la
difusion de substancias de los tejidos
maternos a los tejidos embrionarios.
Otros presentan una gran superficie pa-
ra ¢l intercambio respiratorio entre ¢l
animal en desarrollo y su ambicnte. En-
tre los anfibios antiguos, las membranas
respiratorias auxiliares pudicron haberse
desarrollado un gran nimero de veces.
Algunos animales antiguos, semejantcs a
las formas actuales, pudieron haber sido
capaces de producir embriones cuya ca-
pacidad respiratoria les permitié sobre-
vivir en sitios himedos retirados de
cuerpos de agua. Pero las membranas de
los anfibios son expansiones del cucrpo
(usualmente de las branquias o cola), y
No Proporcionan reservorios para dese-
chos. El embrién puede excretar su ma-
terial de desecho directamente al
ambiente, por lo cual éste nunca pucde
ser aislado por una membrana o cdscara
(Szarski, 1968).

El saco vitelino

Szarski (1968), menciona que los anfi-
bios que dieron origen a los reptiles,
probablemente ponfan un ndmero rela-
livamente pequefio de huevos grandes,
cn los cuales los embriones desarrolla-
ron un mejor intercambio gascoso, de-
pendiendo no de una expansion de al-
guna parte del cuerpo, sino solamente
de la gran superficie del saco vilelino.

eabrlon
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latme asnlog-corion

emnbrion eabrion

amnlos

alanteldaa
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Figura 3. Formacitn de las membranas extracmbrionarias durante ¢l desarrollo del huevo am- )
E del ambiente. En omo a esto se dio ¢l

niota (tomado de Goin, et al., 1978),
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Filogenéticamente es muy probable
que el saco vitelino, sea la mds antigua
de las estructuras accesorias que se de-
sarrollan simultdneamente con las otras
membranas extracmbrionarias. El saco
vitelino es de crucial importancia, por-
que los materiales nutritivos (desde la
masa del vitelo) pueden entrar al cuer-
po s6lo pasando a través de los vasos
de su superficie (Stahl, 1985).

El desarrollo de los huevos deposi-
tados sobre la tierra fue probablemente
similar al de los anfibios recientes, en
los cuales no hay estadio de remacuajo
(Goin, 1960). Los huevos fueron depo-
sitados en un espacio himedo y rodea-
dos por una gran cantidad de gelatina
secrelada por el oviducto. La  presidn
de seleccidn actué en el desarrollo de
la depositacion de los huevos fuera del
agua, resultando una reducida mortali-
dad de embriones en ¢l nuevo ambien-
te. Esto permitidé la formacidon de un
nimero menor de huevos, aungue de
mayor lamafio; la gran cantidad de vi-
telo permitié un prolongado periodo de
desarrollo y elimind la necesidad de
una larva acuftica libre, como en algu-
nos anfibios actuales que tienen desa-
rrollo directo. La consecuencia del
agrandamiento del saco vitelino fue
que la red capilar que lo cubria incre-
mentara su drea, proveyendo al em-
bridn con una gran superficic respirato-
ria. Esto fue un importante desarrollo
que condujo hacia la pérdida de las
branquias (Szarski, 1968).

El alantoides

La mayor parte del agua perdida duran-
te ¢l desarrollo embrionario resulta de la
necesidad de climinar los desechos ni-
trogenados producto de la actividad me-
tabdlica. Las larvas acudticas de anfibios
excrelan amoniaco, que ¢s altamente 16-
Xico y soluble. Los embriones, desarro-
llindose en huevos puestos sobre la
tierra, no pueden gastar grandes can-
tidades de agua para remover €l amo-
niaco del cuerpo. Esto sugirid que los
embriones de los anfibios ancestros de
los reptiles excretaban urea, la cual ¢s
mucho menos Loxica que ¢l amoniaco,
tal como los anfibios terrestres adultos
de hoy en dia. Las solucioncs de urea
ticnen una alta presidn osmotica, y al re-
tenerse dentro del huevo, pudieron ha-
ber ayudado al embridn a absorber agua



desarrollo de un gran saco contenedor:
el alantoides. Se ha sugerido que la pri-
mera de las membranas extracmbriona-
rias que se desarrolld fue ¢l alantoides,
el cual surge como una evaginacion de la
parte posterior del intestino embrionario
(Fig. 3), cuya funcidn es la de un 6rgano
respiratorio para el embridn. La sangre
corrienie pierde didxido de carbono y
recibc oxigeno por difusidn a través del
corion adyacente y por los poros de la
cdscara. En adicidn, su cavidad central
retienc los desechos nitrogenados pro-
ducidos por ¢l metabolismo cclular em-
brionario; la sangre reingresa al embridn
por los vasos alantoideos, restaura al
cucrpo de agua, que ha sido reabsorbida
de los desechos excretados y también
agrega la que entra al huevo del aire am-
biental (Szarski, 1968; Goin er al., 1978).

El amnios y del corion

Cuando ¢l alantoides crecid, este se pu-
do cxtcnder entre las capas de tejidos
extraembrionarios, forzando entonces
dos pliegues alrededor del embridn
(Fig. 3). Cuando estos plicgues se jun-
tlaron y fusionaron, formaron las otras
dos membranas extracmbrionarias, ¢l
amnios que rodea al embridn, y la
membrana coridnica que rodea al em-
brién, al amnios, al alantoides y al saco
vitelino. La evolucién de un pliegue
amniGtico incrementd la resistencia de
los embriones a la sequedad, ya que
permitié que se formara un reservorio
de liquido amontiguador, ¢l liquido am-
niético, parecido a un estanque con
agua (con el que es comparado fre-
cucntemente) el cual protege al em-
brion en desarrollo contra choques o
golpes, y al descansar en este liquido
evita que se adhicra a las membranas
de la cdscara (Goin ef al, 1978).

31 este razonamiento €5 correclo,
éntonces la presencia del alantoides
debe ser considerada como ¢l estadio
primitivo, y la del amnios y del corion
son sdlo consecuencia de la existencia y
dimensiones del alantoides. El agua
acumulada en esta estructura es reab-
sorbida con la ayuda de los vasos san-
Buincos, los cuales s¢ extienden en la
membrana alantocoridnica. Esta capa
supcrlicial de vasos sangulneos actda si-
multancamente como un drea respira-
toria. Las branquias fueron completa-
mente superfluas y por lo tanto el
emhnén pudo ser encerrado en el do-

Bombyeilla codrorm

ble pliegue de alantoamnios y alantoco-
rion (Szarski, 1968).

El desarrollo de Jas membranas en
los embriones de los reptiles modernos
no ocurre de €sla manera, pero pudo
haber sido la primera via de desarrollo
en ¢lios (Goin er al., 1978).

El origen del amnios, del corion y
del alantoides seguramente fue simultd-
neo. Sin embargo, Gnicamente se ha
podido especular sobre ello {Torrey,
1983).

En general, se puede decir que, du-
rante ¢l desarrollo embrionario de to-
dos los veriebrados se producen ciertos
tejidos o eslructuras que, temporal 0
permanentemente, no intervienen en la
formacidn del propio embrién, pues
aparccen en posicion exierna, pero es-

lan destinados, de una u otra forma, a
su cuidado y mantenimiento. Estos (¢ji-
dos se conocen colectivamente como
membranas extrembrionarias (Torrey,
1983).

En resumen, Szarsky (1968) sugiere
la siguiente secuencia de eventos de la
aparicion de las membranas extraem-
brionarias ¢n los amniota: 1) puesia de
huevos cerca del agua; 2) aumento de
tamafio de los huevos; 3) acumulacion
de urea en ¢l embridn y en la orina
embrionaria; 4) retencidén de esta orina
en la porcidn terminal del intestino
crecimiento de la cimara de retencion
hacia un alantoides; 5) desaparicion de
las branquias y 6) cubierta del embridn
con pliegues de tejido formando mem-
branas fetales.
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CIENCIAS

Lacdscara

Como ya se menciond, ¢s probable que
el primer huevo anfibio puesto fuera
del agua, fuese escondido bajo la vege-
tacién himeda y protegido por una
sustancia gelatinosa proveniente de la
pared del oviducto matemno, como son
los huevos de los anfibios recientes. La
membrana limitante externa, aparecio
probablemente después de la forma-
cién de las membranas fetales. Esta
membrana limita la difusién de oxigeno
y por lo tanto pudo cubrir al embridn
solo después de que la superficie respi-
ratoria (alantoides) s¢ hubiera forma-
do. Otra razon para aceptar que ¢l
alantoides tuvo gue haber precedido a
la aparicién de la membrana limitanie,
¢s que esta no permitiria la expulsidn
de la orina embrionaria (Szarski, 1968,
Stahl, 1985).

La membrana limitante pudo haber
resultado de un cambio en la quimica
de la secrecion oviductal. Una substan-
cia més fibrosa que la gelatina pudo
haber dado al embridn una cubierta co-
rreosa que fuese resistente y necesité
de poca agua para mantencr su propia
estruciura, esto es, una ciscara. La mi-
neralizacidn de la cdscara fue evidente-
mente el dltimo paso en la evolucidn
del “huevo amniota™ y ha ocurrido en
forma variable en los reptiles. Depen-
dicndo de lo avanzado y especializado
del metabolismo del calcio en ¢l animal
adulto, la mineralizacién reduce el con-
tenido de agua de la cidscara, propor-
cionando asi una proteccidn mds efi-
ciente contra la pérdida de humedad
del embrion en desarrollo (Satahl,
1985).

Importancia del huevo amniota en
la evolucidin de los vertebrados

La reproduccidén fuera del agua, a tra-
viés de la fertilizacién interna y del hue-
vo Cleidoico, es s6lo una faceta de un
complejo de adaptaciones de los repti-
les para vivir sobre la tierra. En la
transicién hacia cualquier nuevo am-
biente hay un nidmero de requerimen-
tos que luvieron primere gue ser satis-
fechos y, hasta gue éstos se dieron, el
cambio de un ambicnte a otro (en cste
caso del acudtico al terrestre) no pudo
ser terminado (Webb, er al, 1978).

La gran importancia que presenta
¢l sistema amnidtico en la evolucidn

XNenosaurus grandis sanmariinensis

orgdnica, s¢ advicrie facilmente por va-
rios hechos. Los mds importantes son
que desde la aparicién de esle sistema,
los reptiles, asi como los grupos subsi-
guicntes, ya no esltarin sujetos, como
SUS precursores, 4 un azaroso desarro-
llo en el agua. Por el contrario, no sélo
s¢ han liberado de la dependencia
acudtica y de las metamorfosis cn ¢l
medio externo, sino que ¢l huevo tiene
a su disposicion todos los elementos
nutritivos y las condiciones adecuadas
para su desarrollo hasta llegar a tener

la forma de sus progenitores, lo que les

permite desplazarse por la tierra firme
tan pronto nacen; ¢llo sin contar con la

ventaja que significa el estar aislado y |

protegido del medio exterior con sus
posibles y desagradables conlingencias
ambicnlales (Cendrero, 1972; Grasse,
1978).

La adaptacitn de los veriebrados a
los medios terrestres se alirma y se di-
versifica con los reptiles. Las potencia-
lidades de la clase son tan grandes que
sus representantes han colonizado to-
dos los medios: ocednos, aguas dulces,
tierra y aire. El éxito del sistema am-
nidtico parece corroborarlo, ya que los
grupos subsiguicntes, —aves y mamife-
ros— también poscen este sistema
(Cendrero, 1972; Grasse, 1978).

El huevo amniota adecida al animal
a4 una existencia sobre la  ticrra scca,
por lo gue ¢l esqueleto llegd a adaptar-
s¢ para soportar al cuerpo sin la ayuda
de ningin medio externo. El movi-
miento de los cuatro miembros es una
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- caracteristica de los anfibios y posible-

mente de los peces ripidistios de los
cuales surgicron. Los requerimientos
esquelélicos promovieron cambios mus-
culares, hubo avances en la estructura
de las vértebras y micmbrog, y de los
mudsculos gque se unen a ellos. Hubo
cambios ¢n ¢l aporne de sangre a estos
musculos y, coordinado con €sto, cam-
bios en ¢l corazdn, pulmdn y en los va-
s05 sanguincos de estos Organos. El
pulmén de los reptiles, con su incre-
mento en la capacidad del intercambio
gascoso, ¢l corazon y el sistema de ar-
CO8 A0ricos CONn MEjor provision pari
separar la sangre oxigenada de la cabe-
za, tienc sus precursores en los peces y
anfibios. La vida en la tierra también
trajo modificaciones en los drganos de
los sentidos, particularmente el oido.
La alimentacion requirid de una habili-
dad para hacer frente al alimento seco
tenicndo que humedecerlo con saliva.
Los movimicntos de la cabeza para
examinar a su alrededor y capturar su
alimento, correspondiendo con los mo-
vimicntos del cuerpo, llegan a ser im-
portantes y se unen para €l desarrollo
de un cuello moavil. Correlacionado con

| esto, hubo notables avances en el cere-

bro, con ¢l comienzo de un neopalium,
la region que recibe el estimulo de los
ojos, del oido y de los miembros. Pero
lo mis importante ¢s [a conservacion
del agua, esto se realiza primero por la
conversion de desechos nitrogenados
principalmente a acido dnico, reducien-
do la necesidad de agua para remover
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amoniaco 0 urea del cuerpo, y, secun-
danamente, por la impermeabilizacion
de la piel (Swinton, 1973; Webb, e al.,
1978).

Las dos fuerzas que impulsaron la
radiacion de los amniotas estuvieron di-
rectamente relacionadas con la explota-
cion de una nueva fuente de energia
(los insectos). Una fue la evolucidn de
un mecanismo mandibular mis efecti-
vo, especilicamente  adaptado para co-
mer insectos, por lo que este mecanis-
mo mandibular fue acompafado de
cambios en la estructura corporal que
permiticron una locomocion mas clecti-
va sobre la tierra (Pough, er al., 1989).

Hasta aqui se ha descrito el proceso
en érminos exclusivamente del huevo y
del embridn, sin tomar en conside-
racién a los padres. El patrén repro-
ductivo primitivo consiste en ¢l simple
depdsito de los huevos cargados de vi-
telo, en ¢l agua. Un elevado indice de
mortalidad resulta inevitable, Se com-
pensa con la produccion de una gran
cantidad de huevos. El vitelo constituye
la reserva nutritiva. El ambiente acudti-
co suministra el oxigeno y también sir-
ve como el medio en el cual pueden di-
fundirse los desperdicios metabdlicos.
Cuando los huevos se depositaron en
terreno seco, debieron disponer de es-
tructuras suplementarias que llenaran
las necesidades metabdlicas del em-
bridn, saco vitelino, alantoides, amnios
y corion, mencionadas anteriormente,

por lo que surgieron los organismos

oviparos. Son ovipares 1 mayorfa de
los peces, los anfibios ¥ Jos reptiles, asf
como todas las aves y oS mnnﬂlr-:_mas.
Simultdneamente, algunm_a.mmalns
adoptaron alguna forma de cuidado pa-
termo, lo cual permitid que & produje-
ra una menor cantidad de huevos. Las
diversas formas y grados del mgldadn
paterno culminaron cof la rﬂlﬂnﬂﬁl'_l de
los huevos por uno de los padm._du:ha
retencién se produjo en algda sitio del
aparato reproductor [emening, 0 bien,
en alguna bolsa de incubacion especial-
mente preparada, Y2 sea en el macho o
en la hembra. El vastago pas a ser un
“nacido vivo™ y los animales de ¢ste U-
po se convirticron ¢n viviparos. Actual-
mente podemos encontrar “npacidos vi-
vos” en todas las clases de vertebrados,
con la dnica excepcion de l0S ciclésto-
mos y las aves. Los mamiferos presen-
tan especialmente este Upo de estrate-
gia reproductiva y todos ellos, con
excepcitin de los monolremas, nacen vi-
vos (Torrey, 1983, Villagrdn-Santa
Cruz, 1989). |
Los condrictios representan gjem-
plos notables de viviparidad en los
anamniotas. En algunos tibu rum:ls el sa-
co vitelino aparece bien vascularizado y
en contacto fntimo con la superficie in-
terna del Gtero. Ello permite la tr?.nsfca
rencia de metabolitos. En OLros tiburo-
nes, los embriones 56 nutren con ¢l

exceso de huevos inmaduros. E: I.TIH:I,E
de algunas rayas produce una “leche
que el embridn ahsorbe a través de su

saco vitelino, o bien, de sus branquias.
Ciertos peces teledsteos tambicn son
viviparos. No poseen verdaderos ovi-
ductos, de manera que sus embriones
se desarrollan en ¢l interior de los pro-
pios ovarios, o en los “gonoductos”,
que constituyen exiensiones de las pa-
redes oviiricas. Los embriones pueden
nutrirse con los fluidos alimenticios que
secreta el cuerpo liteo o bien utilizan-
do la circulacién ovdrica a través de la
paredes de sus branquias o de Jos ten-
tdculos anales. Entre los anfibios, exis-
ten ejemplos de larvas que se ubican
en bolsas de la picl de la parte trasera
de 1a hembra. Dichas larvas utilizan sus
colas bien vascularizadas para realizar
un intercambio metabélico con la circu-
lacidn materna (Torrey, 1983).

Como se¢ ha mencionado, los am-
niotas presentan variaciones. La vivipa-
ridad constituye la regla en todos los
mamiferos, siendo la excepecidn los mo-
notremas. Contrariamente, nunca ocu-
rre entre las aves. A pesar de que en
los reptiles la practica comin es el de-
pisito de huevos, ciertas serpientes y
lagartijas son viviparos. Algunos de
elios utilizan el saco vitelino-corion en
una asociacion con la cubierta del dte-
ro, otros utilizan el alantoides-corion Y
olros mds recurren a ambos tipos de
relacién (Villagrin-Santa Cruz, 1989).

Es dificil descubrir retrospectiva-
mente la sucesidn de pasos que condu-
jeron a la evolucién de la verdadera vi-
viparidad. Ain cuando resulta obvio
que ésta se derivé de la oviparidad, a
través de la retencidn de los huevos y
embriones en la hembra, las estructuras
y los métodos para la nutricién de los
embriones son tan variados que resulta
dificil dar conclusiones absolutas acerca
de su secuencia. Esto resulta especial-
mente cierto entre los anamniotas, cuya
amplia variedad de estructuras sugiere
que su presentacion s¢ produjo al azar
y no en una sucesion ordenada. Tal pa-
rece que los anamniotas alcanzan su
caracter viviparo, utilizando muchos
métodos alternativos (limitados por las
estructuras de que disponen) con dife-
rentes grados de éxito. La carencia de
un alantoides impide la formacién de
estructuras del tipo de las que estdn
presentes en los reptiles y mamiferos.
Por otro lado, puede decirse que los
amniotas alcanzan la viviparidad utili-
zando el saco vitelino y el alantoides
(en asociacién con el corion). Por lo
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que de aqui se desprende uno de los
apories més importantes del huevo am-
niota; esto es, la presencia de las mem-
branas extraembrionarias, las cuales
han contribuido de una v otra forma,
en asociacion con la pared uterina, a la
formacién de la estructura placentaria.
Esta relacién placental puede ser de
tipo coriovitelino o corioalantoideo y es
primordial para el intercambio de oxi-
geno, agua o de los nuirientes necesa-
rios para el desarrollo embrionario.
Aunado a esta estrecha relacion mater-
no-fetal, han surgido wvarias adaptacio-
nes, tales como la desaparicion de la
cdscara, mayor irrigacion sanguinea a
nivel uterino y modificaciones ovdricas,
como mantenimiento del cuerpo liteo,
cstructura que cumple una funcién de
cardcter endderino para ¢l manteni-
miento de la preficz. Todos estos cam-

bios anatomicos y fisiolégicos han con-
ducido finalmente a la adopcidn de una
estrategia reproductiva que permite la
sobrevivencia de los embriones hasta el
estadio final del desarrollo embrionario
intrauterino.
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