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Estructura del condrocraneo
v esqueleto visceral de larvas
de Pseudis minuta (Anura, Pseudidae)

E. O. LAaviLLA* & Rafael O. DE SA**

* Fundacion Miguel Lillo, Miguel Lillo 251, 4000 Tucuman, Argentina
** Depariment of Biology, University of Richmond. Richmond, VA 23173, Estados Unidos

The chondrocranium and visceral skeleton of Pseudis minuta tadpoles
are described, based on a series of five larvae in stages 31-35 of Gosner
{(1960). Among their striking characters are the presence of peculiar
articular surfaces between cornua trabeculae and suprarostral cartilage, the
incomplete development of the orbital cartilage, the high fenestration of the
floor of the cavum cranii, the fusion of posterior foramina, and the fusion of
spicules 3 and 4 in the hyobranchial skeleton.

INTRODUCCION

Diversos autores han tratado la morfologia externa de las larvas de Pseudidae. En
tiempos recientes KENNY (1969), DUELLMAN & TRUEB (1985), EMERSON (1988) vy Cals &
Vizorto (1993) se ocuparon de Pseudis paradoxa, haciendo hincapié¢ en el gigantismo
corporal, en tanto que DIxoN et al. (1995) analizaron los cambios ontogenéticos en el patron
de coloracion. FERNANDEZ & FERNANDEZ (1921) y DE SA & LAvVILLA (1997) caracterizaron la

larva de Pseudis minuta, y KEHR & Basso (1990) hicieron lo propio con la de Lysapsus
mantidactylus.

Si bien contamos con informacion adecuada sobre Ia morfologia externa, es muy poco lo
que sabemos sobre otros aspectos larvales. Por ejemplo, la informacion relativa a caracteres
anatomicos es escasa y antigua, y esta restringida a las descripciones del condrocraneo
(PARKER, 1882) y esqueleto visceral (PARKER, 1882; RIDEwo00D, 1898) de Pseudis paradoxa.

Sabemos que la familia Pseudidae es uno de los agrupamientos enigmaticos en el
conjunto de anuros neotropicales. Sus relaciones filogenéticas no han sido satisfactoriamente
dilucidadas, dado que no se han identificado apomorfias que la separen claramente de
Hylidae, su aparente grupo hermano (DUELLMAN & TRUEB, 1985; FORD & CANNATELLA,
1993; Hay et al., 1995), y la estructura interna de la familia también es materia de discusion:
aunque solo se han reconocido dos géneros, su composicion especifica necesita revision.

Tomando en cuenta lo que se acaba de decir, y considerando que la suma de caracteres
larvales puede ayudar a solucionar algunos de los problemas enunciados, es el objectivo de
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este trabajo describir el condrocraneo y esqueleto visceral de larvas de Pseudis minuta, un
taxon cuya atribucién genérica fuera materia de disputa hasta no hace mucho tiempo.

MATERIAL Y METODOS

La descripcion del condrocraneo y esqueleto visceral estd basada en cinco larvas en
estadios comparables a 31-35 de GosNER (1960) (una por estadio), que forman parte de un
lote mayor depositado en la coleccion herpetologica del Museo Nacional de Historia Natural,
Smithsonian Institution, bajo los numeros USNM 497619 a 497639, El material fue obtenido
en laboratorio a partir de puestas naturalmente inducidas de una pareja proveniente de
Laguna del Cisne, Salinas, Departamento Canelones, Uruguay (27.X.94, A. OLmMos y R. DE
SA col.). La hembra esta depositada como ejemplar de referencia como USNM 498369. Los
renacuajos fueron criados en acuarios de 40 litros con una densidad de 25 ejemplares por
acuario para estandarizar variables dependientes de la densidad, y alimentados ad libitum
con comida para peces carnivoros.

El material estudiado fue fijado en formol 10 % y teiiido diferencialmente para hueso y
cartilago, y posteriormente diafanizado, segin la técnica de DINGERKUS & UHLER (1977). Las
observaciones se realizaron bajo glicerina en una lupa binocular Wild M3C.

RESULTADOS

NEUROCRANEO (FIG. la-c)

El cartilago suprarrostral es una estructura unica, fuerte y completamente condrificada,
que se dirige hacia adelante y hacia abajo a partir del extremo distal de los cuernos trabecu-
lares. El cuerpo presenta una profunda escotadura dorsal en forma de V, y se une a las alas por
medio de una banda de cartilago relativamente ancha, que deja una escotadura ventral a cada
lado, de margenes irregulares. Las alas son cuadrangulares; el proceso dorsal posterior es
proporcionalmente delgado y con extremo romo, y esta proyectado hacia afuera y hacia atras.
El proceso ventral posterior no esta definido. En el margen proximal de cada ala, préximo a
su union con el cuerpo, existe un area engrosada que actiia como superficie articular con el
cuerno trabecular respectivo.

Los cuernos trabeculares corresponden aproximadamente al 17 % de la longitud del
neurocraneo. Son estructuras fuertes, completa y uniformemente condrificadas y divergen
hacia adelante. El extremo distal estd levemente expandido, y los margenes interno y antertor
son irregulares. Ventralmente, en el dngulo externo de cada cuerno se observa un area
cartilaginosa engrosada, que se corresponde con la superficie articular descripta para el
suprarrostral. Proximo a la region basal de cada cuerno, sobre su margen externo, se insinta
el proceso lateral; la 1amina cartilaginosa y el proceso prenasal estan ausentes.

Los cuernos trabeculares se contintian hacia atras con la porcién trabecular del piso del
neurocrdneo, y en esa region no se han diferenciado adn estructuras tales como la placa
etmoidal, el septo nasal, el techo nasal ni la lamina orbitonasal.



141

LaviLrLA & DE SA

03MQUIS 073 ‘S L ‘fensoxrerdns ofe[raed Y S HenosnuI 0s2001d ‘N ‘2uapuadse 0saz01d ‘¥ (ep1osojou ‘N ‘[elisouieijul ode[iped Y[ ‘1e[m3nk
wswre10j ‘A ‘wmninolado + [eAO €11S3UIY ‘O ‘ouewird 09pHOIEY USWERIOY JDO ] [[BIUBIdISEq BIISIU] ‘5] “emoaqen ourand 1) ‘sapendiooo
SO[IpUQd ‘o)D) {e1q10 03e[nIed ‘0D PN P ofe[pren ‘W) HICUIUE [ESURI-OPEIPEND BINSIUIOD YO0 ‘seano sensded ‘Qr) (opeIpENd D

IE[MO0qNS 0JIE ‘S [B13le] BISIA (0) ‘[ENIUIA BISIA (q) ‘resiop ®isip (&) “(0961) ANSOD) 3p €€ OIPRISI ‘pinuiu SIpnasd ap oaupIdoIpuo)) — [ ‘S

o)

Ad

dd

OEd

ddd

v2O22

10

WO
oS NS

dl




142 ALYTES 16 (3-4)

Los cartilagos orbitales son vestigiales, estando limitados a un par de proyecciones
cartilaginosas estrechas, oblicuas, una anterior y otra posterior, y que serian homoélogas a las
pilas metoptica y antotica respectivamente. El espacio comprendido entre estas dos estructu-
ras esta abierto y no se reconocen foramenes de manera individual. La proyeccion posterior
del cartilago orbital no tiene contacto con la capsula 6tica, de modo que el foramen prootico
esta abierto dorsalmente. No existen tenia tecti marginalis ni tenia tecti transversa, y en la
parte media del techo sindtico se observa una proyeccién triangular hacia adelante, que
corresponderia a un esbozo de tenia tecti medialis.

El piso de la cavidad craneal estd poco condrificado y muestra la fenestra basicraneal
abierta y proporcionalmente muy grande, correspondiendo al 40 % de la longitud del neuro-
craneo. Los foramenes craneopalatinos estarian incluidos en dicha fenestra, mientras que los
foramenes carotideos primarios son circulares, pequefios y estan claramente definidos. En la
region posterior, el arco occipital esta bien desarrollado y fusionado a las cdpsulas oticas, los
condilos occipitales estan esbozados pero ain no osificados, los foramenes yugulares estan
definidos y la notocorda penetra por un distancia equivalente al 25 % de la longitud del piso
de la cavidad craneal.

Las edpsulas oticas son cuadrangulares, oblongas y corresponden a aproximadamente el
35 % de la longitud del neurocraneo. La fenestra oval es grande (equivale al 1/3 de la longitud
de la capsula 6tica) y el operculum, diferenciado como un elemento cartilaginoso, subcircular
y pequefio, ocupa aproximadamente 1/6 de Ia abertura. La cresta parética no se reconoce
como una estructura discreta, aunque desde el Angulo anterior externo, e inmediatamente por
delante de la fenestra oval, surge el proceso &tico larval (en el sentido de DE BEer, 1937),
dirigido hacia adelante y hacia abajo, formando un arco. En la region posterior ventral de
cada capsula otica se observa un s6lo foramen, de aproximadamente la mitad del tamafio de

la fenestra oval, que corresponderia a la fusion de los foramenes acustico, perilinfaticos y
endolinfatico.

Dorsalmente las capsulas Oticas estan unidas por el techo sinético, en forma de una
banda cartilaginosa que presenta en la regién media del margen anterior la proyeccion
subtriangular ya mencionada.

SUSPENSORIO

En el suspensorio, el proceso ascendente tiene un desarrollo similar al del proceso otico y
se une al piso del neurocraneo (union baja).

El arco subocular se presenta como una lamina delgada, claramente ensanchada en los
tercios medio y posterior y curvada hacia abajo.

En el cuadrado, el proceso muscular es subtriangular, de margenes irregulares y extremo
romo. Esta fuertemente curvado hacia adentro, de modo que su porcion distal se presenta casi
paralela al cuadrado. El margen posterior del proceso coincide con el margen posterior de la
comisura cuadrado craneal anterior. Esta comisura, con areas de condrificacion débil, lleva
en su margen anterior el proceso cuadrado etmoidal, y en el posterior el proceso pseudopte-
rigoideo. Ambos procesos tienen desarrollo similar, son subtriangulares y de vértice agudo.
La fosa hiocuadrado es poco notable, y el proceso articular, condilar, se muestra como un
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engrosamiento cartilaginoso subtriangular y romo, ubicado en el margen lateral externo del
cuadrado, a nivel de la base del proceso muscular, El tiinel muscular es abierto, y esta limitado
por abajo por la base del cuadrado y la comisura cuadrado-craneal anterior, y por su margen
externo y dorsalmente por el proceso muscular,

MANDIBULA INFERIOR

Los cartilagos de Meckel son subcilindricos y contorneados, con el proceso retroarticular
protruido y romo, mas un pequefio proceso, también romo, ubicado en el margen interno, a
nivel del angulo. Se unen a los infrarrostrales por medio de coépulas intermandibulares
ligamentosas.

Los cartilagos infrarrostrales, pares, son oblongos y curvados, y llevan una proyeccion

posterior por la que articulan con los cartilagos de Meckel. La copula intramandibular es
conectiva.

ESQUELETO VISCERAL (FIG. 2a-b)

En el esqueleto hiobranquial no se reconoce la copula I. Los ceratohiales estan mejor
condrificados distal que proximalmente, muestran el proceso hiocuadrado oblongo, pro-
truido y bien desarrollado y los procesos anterior y lateral subtriangulares y notables.

La pars reuniens esta muy débilmente condrificada y es de contorno aproximadamente
rectangular y mas ancha que larga.

La copula I1, aunque poco definida, estd mejor desarrollada que la estructura anterior; es
aproximadamente dos veces mas larga que ancha, con el extremo distal angular, y lleva un
proceso urobranguial corto y romo.

La copula II esta relacionada con las placas hipobranguiales, muy poco condrificadas,
por tejido conectivo.

Los ceratobranquiales I a 1V constituyen las estructuras mejor desarrolladas del esque-
leto hiobranquial y distalmente estan unidos entre si por comisuras terminales, mientras que
la unién con las placas hipobranquiales se realiza a través de bandas de tejido escasamente
condrificadas. Los ceratobranquiales II y III, por su parte, se unen entre si por medio de un
proceso branquial fuerte. Ventralmente existen dos espiculas delgadas y poco condrificadas
(que corresponden a los ceratobranquiales I y II), mas una placa irregular, poco condrificada,

cribosa y continua con las placas hipobranquiales, que contintian los ceratobranquiales I11 y
1V (fig. 2b).

DiscuUSION Y CONCLUSIONES

La ausencia de informacién sobre la estructura del condrocraneo en miembros del
género Lysapsus nos impide, por el momento, sefialar el conjunto de caracteres derivados
compartidos por los Pseudidae y que podrian emplearse para dilucidar sus relaciones con
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Fig. 2. - Esqueleto visceral de Pseudis minuta, estadio 33 de Gosner (1960). {a) Vista general. (b) Detalle
de placa hipobranquial. CB, ceratobranquiales; CBI, ceratobranquial I; CBII, ceratobranquial 1I;
CBIII, ceratobranquial IIT; CBIV, ceratobranquial IV; CH, ceratohial; CII, copula IT; E, espiculas;
El, espicula 1; E2, espicula 2; E3+4, espicula 3 y 4 fusionadas; PH, placa hipobranquial; PR, pars

reuniens; U, proceso urobranquial.



LAviLLA & DE SA 145

Hylidae. Hasta obtener dicha informacién creemos conveniente analizar un conjunto de
caracteres del condrocraneo y esqueleto visceral de las larvas de Pseudis minuta que llaman la
atencion por no haber sido reportados previamente entre los anuros conocidos, o por ser
comunes a lo reportado para Pseudis paradoxa pero muy poco frecuentes en larvas de tipo I'V.

(1) Llama la atencion los variados patrones de condrificacion del esqueleto cefalico.
Existen regiones fuertemente condrificadas (i.a., cartilagos supra e infrarrostral, cuernos
trabeculares), otras donde solo se hacen evidentes las paredes de los condrocitos y otras mas
dondeel tejido condrogénico muestra una estructura irregular y difusa (como ciertas regiones
del piso del craneo).

(2) La presencia de dos superficies articulares engrosadas en el margen proximal del
cartilago suprarrostral, en la region de unién de cuerpo y ala, es también un caracter
particular. Estas estructuras se corresponden con superficies articulares de caracteristicas
similares ubicada en la region ventral del margen anterior de cada cuerno trabecular. Las dos
superficies articulares son planas, y se mantienen en posicion y se flexionan por medio de
ligamentos. La ilustracion brindada por PARKER (1882: lam. 2 fig. 1) muestra una estructura
aparentemente similar a la que aqui se describe. Por otra parte, la estructura del cartilago
suprarrostral seria derivada, considerando las discusiones de FABREZI & LaviLLA (1992),
PLAsOTA (1974) y SokoL (1981).

(3) Los cuernos trabeculares son continuos hacia atras con la porcién trabecular del piso
del neurocraneo, sin que se hayan desarrollado atn (estadio 35 de Gosner, 1960) las
estructuras caracteristicas de la regién etmoidal. PARKER (1882) reporto la presencia de una
estructura equivalente al septo nasal en Pseudis paradoxa.

{(4) Los cartilagos orbitales, escasamente desarrollados, estan representados por un par
de pilares, uno en el extremo anterior (asimilado tentativamente a la pila metoptica) y otroen
el posterior (;pila antotica?) del piso del neurocraneo, dejando un gran espacio vacio entre
ellos. JacoBsoN (1968) y SokoL (1981) consideraron a la ausencia de cartilago orbital (tal
como se observa en algunos Microhylidae) como derivada; la presencia de los pilares
extremos mostraria una condicién intermedia.

(5) En correlacion a la ausencia de un cartilago orbital continuo, el proceso ascendente se
une directamente al piso del neurocraneo, una condicién considerada como altamente
derivada por FABREZI & LAVILLA (1992), y que los asemeja a algunos hilidos (i.a., Phyllome-
dusa sauvagii, P. boliviana, Phasmahyla guttata, Hyla nana, Scinax acuminatus).

(6) La gran fenestraciéon del condrocraneo larval de Pseudis minuta se acentia al
considerar el notable desarrollo de la fenestra basicraneal, equivalente, como dijéramos, al
40 % dela longitud total del craneo. La mencionada fenestra se obtura en estadios tempranos
de desarrollo en Pseudis paradoxa, tal como se desprende de la descripcion de PARKER (1882).
Es conveniente resaltar que los 6rganos del sistema nervioso central estin rodeados por una
fascia conectiva muy resistente y firmemente adherida a los elementos esqueléticos de la
region.

(7) En la region posterior del craneo se destaca la fusion de los foramenes acustico,
perilinfaticos y endolinfatico. El foramen resultante, de gran tamafio, se ubica en la region
posterior ventral de cada capsula oética.
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(8) El palatocuadrado muestra al menos dos caracteres notables. Uno es la expansion
proporcionalmente grande de las regiones media y posterior del arco subocular, y otro es el
notable desarrollo del proceso 6tico larval, que alcanza proporciones similares a la del
proceso ascendente. Ambos muestran condiciones equivalentes en Pseudis paradoxa.

(9) La posicién del proceso muscular del palatocuadrado, ubicado de modo que forma
parte del techo del tinel muscular, es un estado de carécter derivado, si se tiene en cuenta el
andlisis de FABREZI & LAviLLA (1992).

(10) Pseudis minuta y P. paradoxa comparten la presencia de los procesos cuadrado
etmoidal y pseudopterigoideo en los margenes anterior y posterior de la comisura cuadrado-
craneal anterior, respectivamente. En P paradoxa el proceso cuadrado-etmoidal de cada lado
estd en contacto con el proceso lateral de la base del cuerno trabecular, limitando completa-
mente a la coana; en P, minuta los procesos laterales estan poco desarrollados y la coana esta
abierta anteriormente.

(11) La estructura de las espiculas en el esqueleto hiobranquial es también peculiar. Los
ceratobranquiales I y II estan seguidos por espiculas de estructura clasica, en tanto que los
ceratobranquiales III y IV se continian en una placa cuadrangular, poco condrificada y
cribada, formada por la fusion de las espiculas 3 y 4 (fig. 2b). Dichas placas son continuas con
la placa hipobranquial respectiva. Una condicion similar fue reportada por PARKER (1882) y
RIpEWoOD (1898) para Pseudis paradoxa.

RESUMEN

Se describe el condrocrianeo y esqueleto visceral de las larvas de Pseudis minuta en base
a 5 ejemplares en estadios 31 a 35 de GosNer (1960). Entre los caracteres peculiares
observados se encuentran la presencia de una superficie articular particular entre los cuernos
trabeculares y ¢l cartilago suprarrostral, el desarrollo incompleto del cartilago orbital, la gran
fenestracion del piso del craneo, la fusion de los foramenes posteriores de la region otica y la
fusién de la espiculas 3 y 4 en el esqueleto hiobranquial.
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