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Sres Miembros de la Subcomision de Doctorado
del Departamento de Ciencias Bioldgicas
S/D

Buenos Aires, 14 de julio de 2003

De mi mayor consideracion:

Tengo el agrado de dirigirme a Ud. con el objeto poner a vuestra consideracion
el trabajo de Tesis Doctoral de la Lic. Monica Barg titulado "Osteologia y relaciones
filogenéticas de las especies del género Pseudis (Anura: Neobatrachia). Se trata de un
trabajo tendiente a resolver las controvertidas relaciones de los pseudidos con
centrolénidos e hilinos y entre los miembros de ese grupo a través de un andlisis de
parsimonia basado en caracteres osteolégicos. Con ese objetivo se encaré el estudio de
la osteologia del grupo, tomandose como base la especie Pseudis minuta de la que se
conté con mayor cantidad de ejemplares. Este estudio brindé informacién novedosa,
como el particular tipo de articulacién iliosacral o la conformacién histologica del
elemento intercalar en los miembros del grupo. El analisis de la secuencia de osificacion
en P.minuta fue otro aspecto que se abordo, si bien la falta de informacion con respecto
a otros taxones relacionados limité su interpretacion, mas alla de lo descriptivo.

El resultado de este andlisis confirmé la monofilia del grupo integrado por los
géneros Lysapsus y Pseudis, pero no la cercania de centrolénidos con estos taxones.
Asimismo, se reiterd el caracter parafilético de los hilinos, resultado coincidente con el
de autores recientes.

Sin otro motivo, saludo a Uds. muy atentamente, / /

. =
-

“~—"Dra. Ana M. Baez
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Resumen

Los pseudidos constituyen un grupo de neobatracios acuaticos conocidos por el gran tamafio de sus
larvas, el dedo dos de la mano oponible y la presencia de elementos intercalares largos entre la ultima
y la penultima falange de cada dedo. Las relaciones filogenéticas del grupo son controvertidas y las
interrelaciones entre las especies de Pseudis desconocidas. Se describe aqui la osteologia adulta de
Pseudis minuta, una especie tomada como base del analisis de caracteres. A demas, se presentan datos
sobre la osteogénesis de esta especie y se compara con la informacién disponible para otras especies de
Pseudis. Estas comparaciones sugieren que en la evolucion del género pudieron haber intervenido cam-
bios en la trayectoria ontogenética ancestral. Con el objeto de estimar la ubicacion taxondémica de los
pséudidos se realizo un andlisis de parsimonia basado en 35 taxa y 69 caracteres de adultos. Los dos
arboles maximamente parsimoniosos resultantes concuerdan en la exclusion de los centrolénidos de una
cercana relacion con los pséudidos, la monofilia de estos wltimos, y la naturaleza parafilética de los
hilinos respecto a los pséudidos. Ambos arboles muestran la misma topologia interna del clado de los
pséudidos, con Pseudis minuta 'y Pseudis cardosoi como taxones hermanos con una posicién basal con
respecto a otras especies del género.

Abstract

Pseudids constitute an aquatic neobatrachian group widely known because of their large tadpoles,
they opossable thumb, and the presence of an intercalary cartilage between their two last phalanges of
each finger. The phylogenetic relationships of this group are controversial and the interrelationships
among Pseudis species are unknown. The adult osteology of Pseudis minuta, a species taken as the
basis of the character analysis, is described herein. In addition, data on the osteogenesis of this species
are presented and compared with the available information for other species of Pseudis. This compari-
sons suggest that changes in the ancestral ontogenetic trajectory may have operated in the evolution of
the genus. In order to assess the taxonomic placement of pseudids parsimony analysis based on 35 taxa
and 69 adult characters was performed. The resulting two most parsimonius trees agree in the exclusion
of centrolenids from a close relationship with pseudids, the monophyly of the latter, and the paraphyletic
nature of hylines with respect to pseudids. Both trees show the same internal topology of the pseudid
clade, with P. minuta and P.cardosoi as sister taxa having a basal position with respect to other species
of the genus.
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INTRODUCCION

Los anuros de los géneros Pseudis y Lysapsus constituyen un pequefio grupo de anfibios neotropicales
que siempre han llamado la atencién de los naturalistas por el gran tamafio de sus larvas.

Habitan regiones tropicales al este de la Cordillera de los Andes y también en el Valle del Rio Mag-
dalena (Colombia). La distribucion es aparentemente disyunta, ya que Pseudis nicefori, la especie
que habita en Colombia, queda geograficamente aislada del resto de las especies. Estas ultimas se
distribuyen en una gran extensiéon desde Guyanas y norte de Brasil incluyendo el centro y sur de
Brasil, Uruguay, Paraguay, este de Bolivia y norte de Argentina en Sudamérica (Duellman y Trueb
1986).

El género Pseudis incluye siete especies: Pseudis minutus Ginther, 1859 “1858”, P. bolbodactyla
Lutz, 1925, P. fuscus Garman, 1883, P. nicefori, Cocharan y Goin, 1970, P. cardosoi Kwet, 2000, P.
tocantins Caramaschi y Cruz, 1998, y P. paradoxus (Linnaeus), 1758. Pseudis paradoxus tiene a su vez
cuatro subespecies: Pp. platensis Gallardo, 1961, P.p.occidentalis Gallardo, 1961, P.p.caribensis Ga-
llardo, 1961 y P.p.paradoxus Linnaeus, 1758. Las subespecies P.p. bolbodactyla 'y P.p. fuscus fueron
recientemente consideradas como especies por Caramaschi y Cruz (1998). El género Lysapsus es
monoespecifico incluyendo Lysapsus limellus (Cope, 1862a), con dos subespecies: L. I. bolivianus
Gallardo 1961 y L. . laevis Parker, 1935.

La posicion taxonomica de estas especies ha sido siempre controvertida, habiéndoselas incluido
entre los leptodactilidos, los hilidos o como una familia propia, segiin el grado de semejanzas o diferen-
cias que presentaran con los grupos con los que se los comparaba. Los caracteres exomorfolégicos y
unos pocos caracteres osteoldgicos formaban parte de la evidencia con la que los grupos eran diagnos-
ticados. Savage y de Carvalho (1953) revalidaron a Pseudidae como familia y propusieron las diagnosis
de los géneros Pseudis y Lysapsus.

Mas recientemente se comenzaron a estudiar las relaciones filogenéticas de los grupos de anuros
con la metodologia de la sistematica cladistica. En ese sentido los drboles que obtienen Duellman y
Trueb (1986) y Ford y Cannatella (1993) coinciden en el emplazamiento de la familia Pseudidae en un
nodo compartido con Hylidae y Centrolenidae. En 1998 Da Silva (1998) realizé un estudio de los
hilidos de la subfamilia Hylinae. Su trabajo consta de dos andlisis, el primero de ellos lo realiz para
establecer el grupo externo que utilizaria luego para estudiar las relaciones dentro de la subfamilia
Hylinae. Los resultados de su primer anélisis reiteraron la tricotomia Pseudidae, Hylidae y Centrolenidae,
antes mencionada. En su segundo anélisis estudio las relaciones de las especies de la subfamilia Hylinae,
incluyendo a Pseudis paradoxus y Lysapsus limellus como parte de su grupo interno. En el arbol
resultante, los pséudidos formaron parte de un clado con Scarthyla goinorum, anidado entre las espe-
cies de hilinos. Duellman (2001) utiliz6 varios de los caracteres del trabajo de da Silva (op.cit), incluyendo
también algunos de otras fuentes para realizar un nuevo analisis. Como resultado pséudidos e hilinos
y hemiphractinos y filomedusinos constituyen un par de grupos hermanos que comparten un ancestro



comun mas reciente que con otros grupos. En consistencia con esta conclusién, Duellman (op. cit.)
designoé a ese clado de Hylidae, dandole a cada uno de los subgrupos, entre ellos los pséudidos, la
categoria de subfamilia (Hylinae, Hemiphractinae, Phyllomedusinae y Pseudinae).

Recientemente Haas (2003) a partir de caracteres larvarios, analizé la filogenia de los anuros
reafirmando la monofilia de los centrolénidos. Respecto a los pséudidos, en su analisis son parafiléticos
en relacion a las especies del género Hyla.

La filogenia de anuros se ha basado fundamentalmente en el analisis de caracteres dseos, aunque
también han empezado a incorporar caracteres de musculos, larvarios y moleculares. A pesar de esto,
son pocos los trabajos que cuentan con descripciones osteolégicas completas y con estudios
osteogenéticos. Sobre la base de estas consideraciones se desprende la necesidad de analizar el esqueleto
y osteogénesis de los pséudidos ya que, como vemos, estos estudios proporcionan la base para un
analisis filogenético riguroso. En el caso de los pséudidos existen trabajos en los que se mencionan
unas pocas caracteristicas esqueletarias (e.g. Savage y de Carvalho, 1953: Klappenbach, 1985), utilizadas
para diferenciar los géneros Pseudis y Lysapsus. De Sa y Lavilla (1996) han descripto algunos aspectos
morfologicos de las larvas de Pseudis minuta y plantearon ademas, heterocronismos en la evolucion
de esta especie en base a caracteristicas de coloracion de las larvas.

Las relaciones internas de los pséudidos han sido discutidas parcialmente por Savage y de Carvalho
(1953) en base a la interpretacion adaptativa de algunas caracteristicas morfologicas de estos anuros.
Gallardo (1961) identificé dos grupos de especies dentro del género Pseudis de acuerdo a su similitud
morfoldgica y postulé que Pseudis paradoxus platensis seria el nexo entre ellas. Caramaschi y Cruz
(1998) reconocieron dos grupos dentro de las subespecies del género Pseudis en base a la presencia o
ausencia de un tubérculo metacarpal desarrollado.



Antecedentes historicos en la clasificacion de las especies de los géneros
Pseudis y Lysapsus.

Los primeros intentos de clasificacar a los anuros datan del siglo XVIII, en los que se analizaban las
relaciones entre los grupos a la luz de uno o unos pocos caracteres considerados diagnosticos o rele-
vantes para el autor.

En 1862 Cope, aunque luego modificado por Boulenger en 1882, interpreto las relaciones de los
anuros basandose en la morfologia de la cintura pectoral. Reuni6 los anuros en tres infraordenes:
Bufoniformia, Raniformia y Arcifera.

Mas tarde, Nicholls (1916), basandose en la morfologia de los centros vertebrales, el tipo de
articulacion sacro coccigea y la presencia o ausencia de costillas libres, definié cuatro grupos:
Opisthocoela, Anomocoela, Dispolasiocolela y Procoela. Este tltimo grupo fue descripto como anuros
con centros vertebrales procélicos, articulacion sacro-urostilar bicondilar y sin costillas libres. Procoela
incluia a las familias Bufonidae, Leptodactylidae e Hylidae.

Noble, en sus trabajos de 1922 y 1923, analiz¢ la filogenia de los anuros a partir de caracteristicas
de la cintura pectoral las que fueron incluidos entre los rasgos diagndsticos de los grupos preestablecidos
por Nicholls (1916). Los pséudidos junto con Telmatobius, Cycloramphus y Eleutherodactylus consti-
tuian una subfamilia de Bufonidae. Esta clasificacion fue seguida por Davies, quien en su trabajo de
1936 considero a los pséudidos dentro de la familia Leptodactylidae.

Parker (1931) debido a la presencia de lo que denominé «hueso intercalam considerd la inclusién
de Pseudis en la familia Hylidae, rechazando por esta misma razén su relacion con los leptodactilidos.
Estas consideraciones lo llevaron a proponer una nueva subfamilia dentro de Hylidae para Pseudis.

En 1953 Savage & De Carvalho, validan y caracterizan a los géneros Pseudis y Lysapsus y discuten
su posicion sistematica del grupo. Estos autores, si bien comparten la argumentacion a favor de incluirlos
con hilidos debido a la presencia de elemento intercalar, estiman que son lo suficientemente disimiles
de los hilidos como para constituir una familia propia a la que denominan Pseudidae. Esta tltima ya
habia sido propuesta por Fitzinger en 1843.

En 1962 Griffiths analiz6 varios caracteres morfoldgicos, como por ejemplo: el desarrollo de los
centros vertebrales y las caracteristicas de la cintura pectoral, a partir de los cuales define o redefine
a las familias de anuros. En su trabajo confirma la inclusion de pséudidos y centrolénidos en Hylidae
por la posesion de un elemento intercalar en los dedos.

En la filogenia de los Neobatrachia propuesta por Lynch en 1973, basada en 38 caracteres, la familia
Pseudidae queda junto a Centrolenidae e Hylidae unidas por poseer elemento intercalar. Tanto el trabajo
de Duellman y Trueb de 1986 como en el de Ford y Cannatella de 1993 confirman la relacion cercana de
estas tres familias. En este altimo trabajo los autores aclaran que si bien presentan a centrolénidos,
pséudidos e hilidos como un clado, los pséudidos presentan una autopomorfia en la histologia del
elemento intercalar.

En cuanto a las filogenias basadas en datos moleculares podemos decir que existen hasta este momento



algunos analisis, entre otros los de Hedges y Maxson (1993), Hillis et al. (1993) y Hay et al. (1995).
Estos Gltimos autores obtuvieron un arbol en el que los leptodactilidos son el grupo hermano de los
pséudidos, y éstos a su vez lo son de los dendrobatidos, que es el grupo hermano de un clado integrado
por Rhinodermatidae, Bufonidae e (Hylidae + Pseudidae).

Mas recientemente y en base a caracteres morfologicos, Da Silva (1988) analiz¢ la filogenia de la
familia Hylidae con énfasis en las relaciones dentro de la subfamilia Hylinae, incluyendo en su analisis
también centrolénidos y pséudidos. Obtuvo un arbol en el que los pséudidos analizados quedan anida-
dos dentro de Hylinae. A posteriori Duellman (2001) reanalizé los caracteres diagnosticos existentes
de estos grupos y los utilizé para establecer la filogenia de los hilidos. De acuerdo a los resultados de
su analisis, reconocié la subfamilia de hilidos Pseudinae y describio los caracteres diagndsticos de la
misma. Haass (2003) a partir de datos morfoldgicos larvarios obtiene una hipétesis de relaciones en la
que Pelodryadinae, Hylinae, Phyllomedusinae y Pseudinae conforman un clado

El reconocimiento de los taxones incluidos entre los «pséudidos» ha variado a través del tiempo.

En 1758 Linnaeus describi6 a partir de un lote de ejemplares metamoérficos una nueva especie del
género Rana a la que denomind Rana paradoxa . Unos afios después, Laurenti (1768) incluy6 una
larva de esta especie en el género Profeus (una especie de salamandras) como una nueva especie;
Proteus raninus. De todas maneras investigadores posteriores siguieron a Linnaeus y pronto notaron
que la larva de Proteus raninus se podia asignar a la especie Rana paradoxa anteriormente descripta.
Posteriormente, Wagler (1830) en base a las diferencias entre « Rana paradoxa» y el resto de las especies
del género Rana propuso el género Pseudis. Ese género fue incluido en una nueva familia, Pseudidae,
creada por Fitzinger (1843). Giinther (1858) reconoci6 una segunda especie de Pseudis a partir de un
solo espécimen colectado por Darwin en Sudamérica. Este ejemplar se distinguia de Pseudis paradoxa
en que tenia un tamafio menor y patas proporcionalmente mas largas y lo asigné a la nueva especie
Pseudis minuta.

Cope (1862 a) describio a Lysapsus limellum, un anuro acuatico pequefio proveniente de Uruguay,
que presentaba discos terminales en los dedos y los dientes vomerianos detras de las coanas, mientras
que Pseudis paradoxay P. minuta tienen los dedos sin expansiones terminales y los dientes vomerianos
entre las coanas. En el mismo afio Cope (1862b) reconoci¢ la afinidad de los géneros Pseudis'y Lysapsus,
a raiz de su descripcion de Lysapsus mantidactylus de Buenos Aires. Las mayores diferencias que
encuentré entre Lysapsus limellum y L. mantidactylus fue en el tamaflio, la primera mas parecida a
Pseudis minuta 'y Lysapus mantidactylus mas parecida a Pseudis paradoxa.

En 1882 Boulenger, sinonimizé Lysapsus con Pseudis, reconociendo las especies P. paradoxa, P.
minuta, P. limellum y P. mantydactyla. Este autor interpret6 el nombre atribuido a la wltima especie
encontrada por Cope (mantidactyla) como dedos con discos (aunque en verdad significa en posicion de
rezo) y ello lo lleva a dividir en dos series a las especies del género Pseudis, cada serie con un repre-
sentante pequefio y uno grande, (grupo paradoxa-minuta sin discos y grupo mantidactyla-limellum
como poseedoras de dedos con discos).

Garman en 1883 distinguié una forma nueva colectada en el Rio Arassuahy, Estado de Minas Geraes,
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Brasil, a la que denominé Pseudis fusca, y 1a consider6 proxima a P. paradoxay P. mantidactyla por su
gran tamafio. Esta nueva especie solo tenia las puntas de los dedos del pie dilatadas, mientras que ello
ocurre en ambas extremidades en P. mantidactyla. Los extremos de los dedos no son dilatados en las
extremidades de P. paradoxa.

Lutz en 1925 reconoci6 otra nueva especie del Estado de Minas Gerais, Brasil, y la denominé Pseudis
bolbodactyla. Esta nueva especie tenia un menor tamafio que Pseudis fusca y los dedos de las extremi-
dades dilatados. Subsecuentemente, Miranda-Ribeiro (1926), en un trabajo sobre anfibios de Brasil,
hizo una revisién y describi6 una forma nueva, Pseudis meridionalis del Estado de Rio Grande do Sul.
Este autor supone a esta nueva especie cercana a P. limellus, aunque diferia de ésta en la ausencia de
discos en los dedos.

En 1935 Parker describié un nuevo pséudido a partir de ejemplares provenientes de la Guyana
Britanica y de Bolivia, al que denomind Pseudis laevis. Consider6 a esta especie cercana a P. limellus
diferenciandose de ésta por su piel suave en vez de espinosa.

En 1953 Savage & Carvalho hacen una revision de la informacion existente hasta ese momento sobre
los anuros del género Pseudis y Lysapsus, revalidando el género Lysapsus ya que consideraron que
Pseudis incluia dos formas de anuros muy diferentes, que se distinguian por la estructura de los dedos,
la relacion entre los huesos craneales y la condicion de la cintura pectoral. Estas diferencias entre lo
que hasta ese momento eran Pseudis paradoxa y Pseudis limellus fueron argumento suficiente para
reconocer dos géneros. Pseudis paradoxa es la especie tipo del género Pseudis, mientras que la
especie limellus queda como Lysapsus limellus por ser el nombre génerico disponible. Losmismos
autores caracterizaron luego cada género y discutieron la inclusion en uno u otro de las especies descriptas
hasta ese momento. Aunque no examineron ejemplares de Pseudis minutus,consideraron a esa especie
dentro del género Pseudis por sus dedos simples, con palmadura total y los dientes vomerianos entre
las coanas. Asimismo presentan una clave dicotomica distinguiendo en primer lugar los géneros y
luego las especies correspondientes.

En 1961 Gallardo revis6 un gran numero de ejemplares pertenecientes a la familia Pseudidae. Este
autor no estuvo de acuerdo con la sinonimia de Lysapsus mantidactyla con Pseudis paradoxa. Relaciond
las especies y subespecies con las cuencas hidrograficas en las que habitan, y a partir de caracteres
morfoldgicos analizé comparativamente a las subespecies de Pseudis paradoxa, describiendo como
subespecies nuevas a Pseudis paradoxus caribensis, P. p. platensis y P. p occidentalis. También en este
trabajo discutié la posicion de Pseudis mantidactyla de Cope, originalmente descripta como Pseudis.
Gallardo consider6 a esta especie mas parecida a Lysapsus por lo que la incluyé en Lysapsus, como
Lysapsus mantidactyla. También plante6 que a dos especies del género Pseudis las encuentra dificiles
de ubicar y son P. minutus Giinther y P. meridionalis Miranda-Riveiro, esta ultima confundida en las
descripciones con P. minutus o con Lysapsus mantidactylus. Segun Gallardo, Pseudis minutus se parece
a P. paradoxus en algunos caracteres pero en tamafio y en la presencia de dos sacos vocales se parece
a Lysapsus mantidactylus (Glinther ve los dos sacos vocales, aunque al referirse Boulenger a esta
especie menciona solo uno). Si Boulenger estuviera en lo cierto, concluye Gallardo, P. minutus seria
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Materiales y métodos

Nomenclatura anatémica:

Las descripciones y comparaciones osteoldgicas fueron realizadas utilizando la nomenclatura anato-
mica para craneo y postcraneo propuestas por Trueb (1973, 1993). Los dedos son numerados de preaxial
a postaxial de II-V siguiendo la hip6tesis de que el Dedo I es el que se perdié en la evolucion de los
anuros (Shubin y Alberch, 1986) La terminologia de los huesos de manos y patas sigue a Fabrezi (1992,
1993)

La lista del material examinado y los acrénimos de los museos respectivos se presenta enel Anexo I.

Adultos:

Los ejemplares adultos fueron tefiidos y diafanizados con la técnica de transparentacion para carti-
lago y hueso de Wassersug (1976). También se utilizaron tres esqueletos secos. Se realizaron cortes
histologicos de la articulacion iliosacral de Pseudis minuta'y Lysapsus limellus que fueron tefiidos con
la técnica habitual de hematoxilina—eosina.

Se hicieron cortes histologicos de los elementos intercalares de dedos de 1a mano de Phrynohyas
venulosa, Pseudis minuta'y Cochranella ignota, que se cortaron luego de haberlos tefiido con la técnica
de Wassersug (1976).

Larvas:

La osteogénesis de Pseudis minuta se bas6 en una serie larval completa, constituida por larvas en los
estadios 31 a 46 de Gosner (1960) capturadas en la naturaleza, que fueron tefiidas y diafanizadas con la
técnica de Wassersug (1976). Se atribuye una condicidn cartilaginosa cuando el elemento se tifie con
alcian blue, y mineralizada cuando lo hace con la alizarina.

Se compard la secuencia de osificacién de Pseudis minuta, con larvas de Pseudis paradoxus platensis,
Pseudis paradoxus occidentalis, y Pseudis paradoxus caribensis, especies de las que se dispuso de
algunos ejemplares aislados que fueron procesados de la misma manera.

Los esqueletos de adultos transparentados y secos fueron analizados comparativamente, tomando en
consideracion las similitudes y diferencias que presentaron al compararlos con el de Pseudis minuta que
fue descripto y tomado como base para el analisis de la variacién presente en este grupo. Esta variacién
morfolégica fue codificada conformando grupos de caracteres reconocidos como series de transforma-
cion. Los caracteres observados, junto con aquellos utilizados por diversos autores: Rueda-Almonacid
(1994), Fabrezi y Langone (2000), Da Silva (1998), Duellman (2001). Savage y de Carvalho (1953),
Caramaschi (1989), constituyeron la base a partir de la cual se realizo el analisis filogenético.

Las observaciones, dibujos y fotografias fueron realizados utilizando lupa con camara clara.

Andlisis filogenético:

Se aplicé la metodologia de la sistematica filogenética (Hennig, 1968; Farris, 1982) a fin de elegir las



hipétesis de relaciones filogenéticas mejor sustentadas por los datos. Esta metodologia se basa en el
principio de que los caracteres compartidos representan hipétesis de homologia corroborables que, por
ende, indican relaciones de ancestralidad comin entre los taxones que comparten dichos caracteres. Se
aplico el criterio de parsimonia que minimiza las hipdtesis de similitud no explicadas por ancestralidad
comun ( reversiones, convergencias). De esta forma se eligio la hip6tesis filogenética que se encuentra
mas apoyada por la evidencia y se reconocieron en ella tanto las similitudes homoélogas como la
direccionalidad en las series de transformacion de los caracteres.

Se elaboré una matriz de 35 taxones y 69 caracteres que fue editada con el programa Mc. Clade
Version 4.03 (Maddison, R.D. and W.P. Maddison (2001). El analisis se efectu6 utilizando programas
que implementan algoritmos de bisqueda de arboles mas parsimoniosos. Las busquedas de los arboles
mas parsimoniosos se realizaron con el programa PAUP 4.0b10 para Macintosh (Swofford, 1993). Se
realizé un Bremer support con el programa NONA 2.0 (Goloboff, 1998a). Se detallan en la seccién
“Analisis de parsimonia” las particularidades de la busqueda.

Taxones:

Los leptodactilidos Leptodactylus mystacinus (Burmeister, 1861), L. bufonius Boulenger, 1894 y
Physalaemus biligonigerus (Cope, 1861 “1869”). Se eligieron a los leptodactilidos como grupo exter-
no, en base en los cladogramas de Duellman y Trueb (1986) y Ford y Cannatella (1992), ya que este
grupo de neobatracios se encuentra algo alejado de la tricotomia Pseudidae-Hylidae-Centrolenidae Las
especies que conforman el grupo interno son: Allophrynidae: Allophryne rutvenii Gaige, 1926, Hylidae:
Acris crepitans, Baird 1854, A. gryllus LeConte, 1825, Hyla andersonii Baird, 1854, H. melanomma
Taylor, 1940, H. minuta Peters, 1872, H. punctata Schneider, 1799, H. savigni Audouin, 1827,
Phyllomedusa hypocondrialis (Daudin, 1802), P. sauvagei Boulenger, 1882, Phrynoias venulosa,
Laurenti, 1768, Pseudacris cadaverina, P. clarki, Baird, 1854 P. crucifer, P. regilla, P. triseriata (Wied-
Neuwied, 1838), Scarthyla goinorum, Bokermann, 1962, Sphaenorhynchus carneus, (Cope, 1868), S.
dorisae (Goin, 1957), S. lacteus, (Daudin, 1802). Pséudidos: Lysapsus limellus (Cope, 1862), L. I.
bolivianus Gallardo, 1962, Pseudis. bolbodactyla (Lutz, 1925), P. cardosoi Kwet, 2000, P. fuscus
(Garman, 1883), P. nicefori Cocharan y Goin, 1970, P. minutus (Gunther, 1859 “1858"), P. paradoxus
Linnaeus, 1758,. P. rocantins Caramaschi y Cruz, 1998, P.paradoxus platensis Gallardo, 1961,
P.p.occidentalis Gallardo, 1961, P.p.caribensis Gallardo, 1961 y P.p.paradoxus Linnaeus, 1758. Las
subespecies P.p. bolbodactyla 'y P.p. fuscus fueron recientemente revalidadas como especies por
Caramaschi y Cruz (1998), Centrolenidae: Centrolene geckoideum Jimenez de la Espada, 1872,
Cochranella ignota Lynch, 1990 e Hyalinobatrachum aureogutattum Barrera y Ruiz Carranza, 1989.

En este trabajo no se postularon nombres para los taxones monofiléticos, sélo en caso de tenerlo se
nombro al taxon bajo el nombre tradicional del grupo.

Los acrénimos de las colecciones mencionadas en el presente trabajo son:
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CM
DIAM
FML
JF

MACN
MACN CENAI

MCP
SMNS
UK

UNICAMP (ZUEC)

UNNEC

Carnegie Museum. Pittsburgh. Pennsylvania. USA

CICyTTP-CONICET Diamante, Entre Rios. Argentina

Coleccion Herpetologica del Instituto Miguel Lillo. Tucuman. Argentina.
Numeracién de campo de Julian Faivovich. A depositarse en el MACN. Buenos
Aires, Argentina.

Museo Argentino de Ciencias Naturales. Buenos Aires, Argentina.

Museo Argentino de Ciencias Naturales.Coleccién Avelino Barrio Buenos
Aires, Argentina.

Museo de Ciencias y Tecnologia de la Universidad Pontificia Catélica de Rio
Grande do Sul.

Staatliches Museum fur Naturkunde. Stuttgart. Alemania.

Natural History Museum. Universidad de Kansas. Lawrence. USA.

Museu de Histéria Natural, Universidade Estadual de Campinas. San Pablo.
Brasil.

Universidad Nacional del Noreste. Corrientes. Argentina



Material examinado

Los especimenes marcados con un asterisco (*) indican que son esqueletos secos, el resto de los
especimenes se trata de material tefiido y transparentado.

Familia Hylidae:

Subfamilia Pseudinae — Lysapsus limellus: ZUEC 11788, 11790, 11791, Lysapsus limellum: MACN
(CENAI) 3649, 3671 (utilizada para fotografia articulacién iliosacral), 3662, 3692, Lysapsus
limellus: DIAM 019, utilizada para corte histolégico de la articulacién iliosacral, Lysapsus
mantidactylus*: KU 93211, Pseudis cardosoi: MCP 3375, 377S, Pseudis cardosoi (larvas): SMNS
9301, 9302, 9303, Pseudis minuta: MACN 19847, 19848, 19849, 19850 (utilizada para corte
histologico de dedo), 19851, 19852, , larvas: 14 especimenes lote 11094-11107, 8 especimenes lote
15602-15609, 7 especimenes lote 15277-83, Pseudis minuta: FML 03676 (dos especimenes), uno
utilizado para corte histologico y el otro para fotografia de la articulacién iliosacral, Pseudis
minuta: ZUEC 11771, 11777, 11773, 11583, 11586, 11587, Pseudis paradoxa: ZUEC 11800, 11801,
11803, Pseudis paradoxus: (Fundacion La Salle de Ciencias Naturales, Venezuela) 13554, EF-112
(EF es un numero de campo), larvas: 3 especimenes lote Nro: 7903, Pseudis paradoxa*: KU
93219, Pseudis paradoxa*: KU 167676, Pseudis paradoxa paradoxa: Carn. Museum
49512,49513,49514,55999, larvas: 13 especimenes lote Nro: 56000, Pseudis paradoxus platensis:
MACN 13300, 13301, 13303, larvas: cuatro ejemplares s/n (UNNEC), siete ejemplares colectados
por Rafael Lajmanovich s/n, Pseudis paradoxus occidentalis: JF 1349, 1352, 1353, 1485 larvas:
seis ejemplares s/n coleccionista Walter Prado.

Subfamilia Phyllomedusinae: - Phyllomedusa hypochondrialis: MACN (CENAI) 7785,7772,
Phyllomedusa sauvagei: MACN 18966, 18967.

Subfamilia: Hylinae — Acris gryllus: KU 92662, Acris crepitans: KU 98315, Hyla andersoni: KU
207333, Hyla cinerea: KU 10551, Hyla melanomma: KU 136795, Hyla minuta: JF 1640, Hyla
savignyi: KU 207342, Hyla punctata: JF Lote s/n., Phrynohyas venulosa: DIAM 024 (utilizada
también para corte histologico de dedo), Pseudacris cadaverina: KU 207408, Pseudacris clarkii:
KU 207417, Pseudacris crucifer: Ku 207432, Pseudacris regilla: KU 207444, Pseudacris triseriata:
KU 207482, Scarthyla ostinodactyla: KU 205774, Sphaenorhynchus carneus: KU 183709,
Sphaenorhynchus dorisae: KU 178825, Sphaenorhynchus lacteus: KU 92288.

Familia Centrolenidae:
Hyalinobatrachium aureogutattum DIAM 0SS, Centrolene robledoi: DIAM 056, Cochranella
ignota: DIAM 057024 (utilizada también para corte histolégico de dedo).

Familia Leptodactylidae:

Leptodactylus mystacinus: MACN (CENAI) 6710, 6716, Leptodactylus bufonius: MACN (CENAI)
1725, 1729), Physalaemus biligonigerus: MACN 857 (2 ejemplares).



Osteologia adulta y aspectos de la osteogénesis de Pseudis minuta
Descripcion del esqueleto adulto de Pseudis minuta
El craneo de Pseudis minuta es relativamente deprimido dorsoventralmente y mas ancho que largo
(Fig. 1). El ancho del craneo (tomado entre los cuadradojugales a nivel de las cépsulas Gticas) es
aproximadamente del 120% del largo maximo (tomado en la linea media, desde los premaxilares hasta

el nivel de los condilos occipitales), mientras que la altura maxima es aproximadamente un tercio del
largo total.

Exocraneo

Frontoparietales: Estos huesos pares constituyen el techo de la caja craneana. Anteriormente se
sobreponen a la mitad posterior del esfenetmoides y posteriormente cubren la mitad medial de las
capsulas oticas. Los frontoparietales se hallan fusionados en su quinto posterior, donde no se evidencian
restos de la sutura entre ambos, mientras que en los cuatro quintos anteriores dejan entre si una ranura
que expone dorsalmente la fenestra frontoparietal. El ancho de dicha ranura se incrementa anteriormente
debido a los divergentes extremos anteriores de los frontoparietales, los que alcanzan un punto algo
posterior al nivel del margen anterior de las orbitas. El margen posterior de los frontoparietales es
redondeado, aunque posteriormente es visible una pequefia proyeccién impar medial. Cada frontoparietal
presenta una cresta parasagital longitudinal que limita lateralmente la tabla craneana. Lateral y
ventralmente a dichas crestas se extienden las respectivas pars perpendicularis que constituyen la
porcion dorsal de la pared medial de las orbitas.

Nasales: Estos huesos pares techan parcialmente las capsulas olfatorias. Anteriormente los nasales
cubren la parte posterior del rectrum nasi y posteriormente se apoyan sobre el tercio anterior del
esfenetmoides, mientras que lateralmente lo hacen sobre el planum anteorbitale correspondiente. Estos
huesos tienen su ancho maximo en su parte medial, cuyo margen presenta bordes irregulares.
Lateralmente se angostan para terminar en un proceso maxilar corto, que no alcanza la arcada maxilar.
La mitad lateral de cada nasal porta una quilla que se extiende hasta el proceso maxilar del nasal.

Paraesfenoides: Presenta una forma de T invertida, cuya rama mas larga es el proceso cultriforme y
las mas cortas constituyen las alas. El tercio anterior del proceso cultriforme cubre ventralmente la
mitad posterior del esfenetmoides, y los dos tercios posteriores yacen ventralmente a las cépsulas
Oticas y al tectum synoticum cartilaginoso. El proceso cultriforme es aguzado en su extremo anterior,
el que alcanza el nivel del margen anterior de las 6rbitas. Desde su extremo anterior hasta su tercio
posterior se proyecta ventralmente una quilla sagital. Las alas son extremadamente cortas, sin alcanzar
a cubrir completamente el piso de la region correspondiente al oido interno de los prodticos. El
extremo posterior del paraesfenoides se halla a nivel de 1a mitad de las capsulas 6ticas, bien anterior



al margen ventral del foramen magno, por lo que el solum synoticum queda expuesto en el piso
craneano.

Neopalatinos: Estos huesos pares y edéntulos estan ubicados sobre la superficie ventral del planum
anterorbitale. Sus extremos mediales se extienden hasta el nivel del extremo lateral del proceso
dentigero de los vomeres. Estos huesos son relativamente delgados en toda su extension,
ensanchandose levemente en sus extremos laterales. Cada neopalatino posee una quilla que se extiende
a lo largo de la porcion media de su superficie ventral. Lateralmente, cada elemento contacta con la
superficie interna de la pars facialis, en un punto algo dorsal con respecto a la interseccion de esta
iltima con la pars palatina.

Voémeres: Son huesos dentados que forman parte del piso de las capsulas nasales. En su parte anterior
contactan con el solum nasi y posteromedialmente cubren ventralmente la porcién mas anterior del
esfenetmoides. Cada hueso presenta una rama anterior y ramas pre y postcoanales. Posee un proceso
dentigero redondeado posteromedial con cinco o seis posiciones dentarias. La rama anterior es
rectangular y esta orientada en direccién a la articulacién entre el maxilar y el premaxilar. La rama
precoanal se expande lateralmente; sus bordes anteriores y laterales son irregulares y su borde posterior
delimita el margen anterior de la coana. La rama postcoanal es algo triangular; su borde anterior forma
el margen posteromedial de la coana.

Premaxilares: Son huesos pares dentados. En cada premaxilar la pars facialis se proyecta dorsalmente
en un proceso alar triangular que cubre dorsalmente al cartilago prenasal superior respectivo. La pars
dentalis de cada uno de estos huesos tiene 13 dientes pedicelados bicuspidados, levemente arqueados
posteroventralmente. La pars palatina es relativamente angosta y presenta medialmente un proceso
palatino conspicuo.

Maxilares: El extremo anterior de estos huesos articula con los premaxilares por intermedio de tejido
conjuntivo; si bien se distingue un pequefio proceso premaxilar, éste no contacta con el premaxilar
correspondiente. Posteriormente cada maxilar se sobrepone lateralmente al tercio anterior del
cuadradojugal del mismo lado. La pars dentalis de cada maxilar tiene aproximadamente 32 dientes
pedicelados bicuspidados; la zona dentada se extiende posteriormente hasta el nivel de la mitad de la
orbita. La pars palatina es delgada, mientras que la pars facialis constituye una lamina relativamente
ancha anteriormente y disminuye posteriormente.

Cuadradoyugales: Cada uno de estos huesos se extiende anteriormente hasta algo mas de la mitad del
largo de la fosa pterigoidea y lateralmente es cubierto por la parte posterior de cada maxilar.
Posteriormente forma una articulacion sincondrética con el pterigoides por medio de la pars articularis
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septomaxilar
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frontoparietal

vomer
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f. oculomotor

f. prodtico

f. yugular

mentomeckeliano;

sup. artic. del c. de Meckel

—_—

1 mm.

Figura 1:Crédneo de Pseudis minuta macho (MACN 19847) adulto en (A) vista dorsal y (B) vista ventral. La mandibula
se ilustra en (C) vista lateral y (D) vista medial. El punteado denota osificacién, el gris cartilagos y negro los fordmenes.
Abreviaturas: f. = foramen, sup. artic. del c. de Meckel = superficie articular del cartilago de Meckel.
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del cartilago palatocuadrado. Lateralmente a la pars articularis, el cuadradoyugal es cubierto por la
rama ventral del escamoso.

Septomaxilares: El cuerpo de estos pequefios elementos pares se halla atravesado lateralmente por el
canal nasolacrimal. Posee dos proyecciones que se extienden medialmente, la mas pequeiia de las
cuales esta ubicada en el extremo anteromedial del cuerpo y la otra, que es cuatro veces el largo de la
anterior, se encuentra en el extremo posteromedial del cuerpo del septomaxilar.

Escamosos: Estos huesos presentan tres ramas. La rama ventral, la mas larga, se extiende
posteroventralmente describiendo un dngulo de 45° con el eje horizontal del craneo y se articula
anteroventralmente y lateralmente con el cuadradojugal y posteriormente con la rama posterior del
pterigoides. La rama cigomatica tiene una longitud equivalente a la cuarta parte de la ventral, su extremo
anterior es libre ya que no contacta con la arcada maxilar. La rama oética, de tamafio similar a la
cigomatica, presenta medialmente una pequefia expansion que se extiende sobre el extremo lateral de
la crista parotica.

Pterigoides: Estos huesos trirradiados presentan los procesos anterior, medio y posterior bien
desarrollados. El proceso anterior es el mas largo, extendiéndose casi hasta el plano anterorbitario y
yaciendo medialmente a la arcada maxilar. La rama posterior es algo ensanchada y posteriormente
articula con la rama ventral del escamoso, recubriendo la superficie ventromedial del cartilago
palatocuadrado. Larama media es alargada y contacta con el prodtico, superponiéndose posteriormente
al proceso basal del cartilago palatocuadrado.

Mandibula: Cada hemimandibula estd compuesta por el mentomeckeliano, el dentario y el
anguloesplenial (Fig. 1 Cy D). Ambas hemimandibulas se unen entre si por medio de tejido conjuntivo.
El extremo anterior del dentario recubre la porcion anterior del mentomeckeliano; posteriormente el
dentario se extiende hasta tres cuartos del largo total de la mandibula, cubriendo dorsolateralmente al
cartilago de Meckel. El anguloesplenial, que presenta un proceso coronoides redondeado, se extiende
a lo largo del 80% de la longitud de la mandibula y cubre la superficie lingual del cartilago de Meckel.

Endocraneo

Esfenetmoides: Es un hueso impar, que constituye la parte anterior del neurocraneo. Anteriormente su
superficie dorsal se halla cubierta parcialmente por la porcién posterior de los nasales. A ambos lados
de la linea media este hueso forma parte del margen anterior de las drbitas y posteriormente forma el
margen anterior de la fenestra frontoparietal, que queda algo expuesta dorsalmente entre los extremos
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anteriores de los frontoparietales. Estos ultimos huesos se sobreponen parcialmente a la mitad poste-
rior del esfenetmoides. A la altura del margen anterior de las orbitas, el esfenetmoides presenta a cada
lado un foramen que corresponde al foramen orbitonasal. La localizacién de dichos foramenes se hace
evidente a simple vista en los ejemplares diafanizados por la coloracién mas intensa del esfenetmoides
en el area que bordea dorsalmente a cada uno de ellos.

Prodticos y exoccipitales: Estos huesos estan fusionados formando las capsulas 6ticas y la parte posterior
del craneo. Dorsal y medialmente las capsulas ticas se hallan cubiertas por los frontoparietales
parcialmente fusionados. Laterodorsalmente cada capsula dtica presenta prominentes crestas epidticas.
En la pared anterior de las capsulas 6ticas cada proético se halla atravesados por un par de foramenes.
El mas anterior y medial de ellos es relativamente pequeiio y podria corresponder a la salida del nervio
oculomotor.

El segundo foramen, de posicion algo mas lateral y posterior, es notablemente amplio y posiblemente
corresponda a la salida del nervio prodtico. Posteriormente los exoccipitales forman los condilos
occipitales, que se hallan bien separados y poseen superficies articulares redondeadas. Lateralmente a
cada céndilo, la pared posterior de las capsulas éticas esta perforada por dos foramenes. El medial
corresponde al foramen yugular, mientras que el lateral, que conecta la cavidad del oido interno con un
espacio extracraneano, corresponde al foramen perilinfatico inferior. En la superficie ventral de las

céapsulas 6ticas, algo lateralmente a la region del oido interno, son visibles dos cortas crestas, una algo
mas anterior que la otra.

Esqueleto hiobranquial: El cuerpo del aparato hioideo es aproximadamente rectangular, mas ancho
que largo y cartilaginoso (Fig.2). El seno hioglosal es pronunciado, en forma de U y de un tamafio
aproximado a la mitad del tamaiio del hioides. Los hiales son acintados y nacen en los extremos

anterolaterales del plato hioideo, se extienden posterolateralmente y se recurvan anterodorsalmente
uniéndose a la capsula 6tica al nivel, hacia el lado externo, de la articulacion de las ramas medias del
pterigoides con las cépsulas 6ticas. El plato hioideo posee tres pares adicionales de procesos: los
anterolaterales, los posterolaterales y los posteromediales. Los procesos anterolaterales son anchos y
céncavos en su parte distal. Los procesos posterolaterales son acintados, delgados, aunque se ensanchan
en sus extremos distales. Los procesos posteromediales son robustos y osificados, con excepcion de
sus expansiones distales que son cartilaginosas.

El aparato laringeo esta formado por dos cartilagos aritenoides pares y la caja de resonancia formada
por el anillo cricoideo. Los cartilagos aritenoides son robustos y semiesféricos. El anillo cricoide es
completo, y su margen anterior de la region ventral posee los procesos bronquiales que se proyectan
posteroventralmente. El cartilago aritenoides tiene en el adulto algunas pequefias calcificaciones.
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Figura 2: Aparato hiobranquial y aparato larfngeo de Pseudis minuta macho (MACN 19848)

adulto en vista ventral. El punteado denota osificacion y el gris cartilago. Abreviaturas: c.=cartilago, p.=proceso

Esqueleto Postcranial:

Esqueleto axial:

La columna vertebral estd compuesta por ocho vértebras presacras, el sacro y el urostilo. Todas las
presacras estan bien osificadas y tienen centros procélicos, achatados dorsoventralmente (Fig. 3 D).
Los arcos neurales son relativamente cortos y no hay superposicion entre aquéllos de vértebras sucesivas
de modo que la médula queda expuesta dorsalmente entre los arcos neurales (i.e., vértebras no
imbricadas), con excepcion de las primeras dos o tres vértebras. En estas dltimas las espinas neurales
pueden tener algiin grado de desarrollo, a diferencia de las restantes. El atlas presenta dorsalmente una
espina neural relativamente corta y roma cuyo extremo posterior encaja en una carilla de articulacion
concava que presenta el margen anterior de los arcos neurales fusionados de la vértebra II.

El atlas presenta los cétilos separados por una profunda escotadura (tipo I de Lynch, 1971). Todas
las vértebras presentan procesos transversos con excepcion del atlas. Sus largos respectivos incluyendo
las diapofisis sacras son: II1> V> IV > VII-VI-DS > VIII > II. Los procesos transversos de la Presacras
I, IIT y IV estan ligeramente expandidos distalmente, en especial los de la Presacra III. Los procesos
transversos de las Presacras IV y V estén dirigidos posteriormente, los procesos de las vértebras VII y
VIII estan dirigidos anteriormente y los de las vértebras II, Il y VI son perpendiculares al eje notocordal.

Las diapofisis sacras tienen secciones transversales ovaladas y se dirigen posterolateralmente.
Distalmente, cada diapdfisis se articula con el ileon y lateralmente a esta articulacion se desarrolla un

sesamoideo; este arreglo se corresponderia con una articulacién tipo II B (Emerson 79°). El sacro
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forma una articulacion bicondilar con el urostilo. El urostilo tiene un largo equivalente al de las vérte-
bras [ a VII y presenta una espina doble bien desarrollada que se extiende hasta su extremo distal. La
presencia y posicion de foramenes es variable; algunos ejemplares tienen dos foramenes de un lado y
uno del otro.

Cintura pectoral:

La cintura pectoral es arcifera (Fig. 7 E). La escapula es el doble de larga que de ancha. Proximalmente
presenta una muesca que separa los procesos acromial y glenoidal. La pars acromialis es un proceso
ancho y aplanado que contacta medialmente con la clavicula; sin embargo los limites entre estos
elementos son dificiles de establecer en las proximidades de la cavidad glenoidea, posiblemente por la
mineralizacion del cartilago procoracoideo. La pars glenoidalis contacta con el coracoides dorsalmente
a la cavidad glenoidal. Las claviculas son anteriormente cdncavas y se hallan algo inclinadas
anteriormente. Estan separadas entre si por el puente epicoracoides. Los coracoides presentan sus
extremos algo expandidos, siendo la expansion medial mayor que la lateral. El extremo esternal de
cada coracoides contacta con el cartilago epicoracoides correspondiente y ambos cartilagos se
sobreponen medialmente, sin fusionarse ni ain en la zona interclavicular. La fenestra pectoral es larga
y ovoide, esta delimitada anteriormente y lateralmente por el cartilago epicoracoides, y posteriormente
por el hueso coracoides. Los cartilagos epicoracoides se hallan relacionados anteriormente con el
omoesternon cartilaginoso, cuya parte proximal es alargada y se expande distalmente. Lateralmente la
escapula articula con el cartilago supraescapular, el que presenta en su margen anterior una clara
proyeccion en forma de gancho dirigida medialmente. El cleitro, bifurcado distalmente, recubre el
margen anterior y parte de la superficie dorsal del cartilago supraescapular.

Posteriormente a los cartilagos epicoracoides, a los que se une sincondréticamente, se encuentra el
esternon. Este elemento se halla mineralizado aunque sus bordes permanecen cartilaginosos. En su
parte distal se bifurca formando dos l6bulos.

Extremidad anterior:

El humero posee una cresta deltoidea desarrollada a lo largo de la mitad proximal de la diafisis,
cuya amplitud decrece distalmente (Fig. 9 D). A la altura del tercio anterior de la cresta deltoidea y
medialmente a ella se observa una prominencia que posiblemente corresponda al area de insercion de
algun musculo braquial. Distal y ventralmente se observa la eminentia capitata relativamente pequeiia
con respecto al ancho de la extremidad distal del hiumero. Los epicondilos se hallan disparmente
desarrollados: el radial (medial) es mas amplio que el ulnar (lateral). Anteriormente a la eminentia no
se observa una fosa cubital marcada.

La radio-ulna presenta la porcion distal mas ensanchada que la proximal y el proceso olecraneano
bien desarrollado. A pesar de que sus elementos componentes estan completamente fusionados, su
origen doble puede apreciarse a través de la linea de sutura entre ellos en su mitad distal.



Manus:

El arreglo de los elementos del carpo representa la morfologia C de Fabrezi (1992). El ulnar es un
hueso algo mas desarrollado que el radial; ambos estan completamente osificados (Fig. 6 D). El radial
esta algo bifurcado en su extremo distal, la mitad medial articula con el carpal distal 5-4-3, la otra
mitad articula con el elemento Y. Distal al ulnar se encuentran los elementos del arco digital, estos son
el carpal distal 5-4-3 y el carpal distal 2, que se encuentra distal al elemento Y. Los carpales distales se
contintian distalmente con los metacarpales V-IV-III y II. La férmula falangeal comenzando por el
dedo 5 y excluyendo el elemento intercalar es 3-3-2-2. El elemento intercalar es una pieza alargada con
el extremo proximal algo mas ancho el distal, que se encuentra entre las dos falanges terminales. Las
falanges distales tienen una morfologia simple. Los largos relativos de los dedos contando la falange
extranumeraria son [V>V>II>IL

Distal al radial se encuentra el elemento Y, y se continua con los elementos proximal y distal del
prepollex. El elemento distal del prepollex no esta completamente mineralizado.

Cintura Pélvica:

Figura 3 Al Figura 3 B
ilen
%
3
2
3
%)
isquién
pubis

“ancla”

protuberancia dorsal

cresta ilfaca

Figura 3: Cintura pélvica de Pseudis minutd (MACN 19847) adulta en (A) vista ventral,
(B) vista dorsal y (C) vista lateral. El punteado denota osificacién y el gris cartilago.
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En vista ventral los margenes internos de los iliones describen una forma de U (Fig. 3). Las ramas
iliacas tienen una cresta corta que se extiende dorsalmente a lo largo de toda la rama, cuyo ancho
maximo se aprecia en la zona medio-distal de larama y se adelgaza hacia el acetabulo. La protuberancia
dorsal es pronunciada y se corresponde con la prominencia dorsal que es algo ovalada. El extremo de
la expansion acetabular dorsal se extiende dorsal al acetabulo y se prolonga hasta la altura del margen
proximal del acetdbulo donde articula con el isquion por medio de tejido conectivo. La zona
preacetabular es delgada.

Los iliones estan separados entre si medialmente y de los isquiones posteriormente. Los isquiones
tienen forma arrifionada con su eje mayor paralelo a la zona media del acetabulo. Dorsalmente estan
fusionados al eje mayor de la pieza en forma de ancla (descripta en el apartado de desarrollo de cintura
pélvica) y ventralmente lo hacen a los ejes pares menores de este elemento. Forman la mitad posterior
del acetabulo. El pubis esta en su mayor parte calcificado, y forma el borde ventral del acetabulo En
vista ventral los cartilagos mineralizados del pubis se expanden desde la zona media formando a cada
lado un semicirculo saliente, los que al unirse forman una expansién redondeada bastante prominente.

Extremidad posterior:

El fémur es relativamente largo, el extremo distal estd completamente osificado, el acetabular
permanece en parte cartilaginoso. La tibio-fibula es de aproximadamente el mismo largo que el fémur,
siendo su extremo proximal algo mas ancho que el distal. Se aprecia la linea de sutura de la tibio-
fibula, sobre todo hacia sus extremos. El tibial y el fibular estan fusionados en sus extremos distales y
su longitud es la mitad de la del fémur.

Pes

El tarso tiene dos elementos tarsales fusionados, el tarsal 3-2 que se ubica proximalmente respecto
a los dedos 3 y 2 (Fig. 4). El elemento Y se encuentra proximal al dedo 1. El prehallux y los dos
elementos distales del prehallux se ubican distales al elemento Y. Los largos relativos de los dedos son
IV>V-III>II>]. La férmula falangeal considerando los dedos del 5 al 1, excluyendo los elementos
intercalares es: 4,5,4,3,3. Las falanges terminales son simples.
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Figura 4: Desarrollo de la pata de Pseudis minuta. Pata derecha en (A) Estadio 31 (MACN 15277-83), pata izquierda
en (B) Estadio 32 (MACN 15602-09), pata izquierda en (C) Estadio 36 (MACN 15277-83), pata izquierda en (D) Esta-
dio 39 (MACN 15602-09) y (D) pata derecha de adulto (MACN 19847). El punteado denota osificacién y el gris cartila-

go. Abreviaturas: d. prehallux1 = primer elemento distal del prehallux; d. prehallux 2= segundo elemento distal del
prehallux y p. prehallux = elemento proximal del prehallux.
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Descripcion de la osteogénesis de Pseudis minuta

Frontoparietales: La osificacion de estos huesos pares comienza en el estadio 36. Cada uno aparece a
partir de un centro de osificacion, localizado por encima de la tenia tecti transversalis, a nivel de la
parte media de las orbitas. En el estadio 37 los incipientes frontoparietales pueden observarse como un
par de bandas a cada lado de la superficie dorsal del craneo. En el estadio 39 se ha esbozado la lamina
perpendicular. Estos huesos permanecen separados a lo largo de la linea media hasta el final de la
metamorfosis. En los ejemplares postmetamdrficos juveniles analizados recién se esboza la fusion de
ambos frontoparietales, observandose la desaparicion de la separacion entre ellos en la porciéon mas
posterior de estos huesos.

Nasales: Estos huesos pares aparecen en el estadio 40 como dos delgados cartilagos rectangulares. En
el estadio 41 comienza a mineralizarse formando una lamina alargada que se dispone sobre el rectum
nasi a cada lado de la linea media. A partir de dicho estadio estos huesos contintan su desarrollo (Fig.
5 B) yen el estadio 46 (Fig. 5C) toman su forma algo triangular y se distinguen los procesos maxilares.

Paraesfenoides: Es uno de los primeros elementos que se mineralizan en el craneo. En el estadio 35 se
observa el proceso cultriforme, cuyo extremo anterior se halla algo posterior al nivel del plano
anteorbitario, y las alas apenas esbozadas. En el estadio siguiente (36) el proceso cultriforme se ha
alargado y posteriormente se observa a cada lado una corta proyeccion que constituye el ala. En el
estadio 38 ha alcanzado su forma adulta de T invertida.

Neopalatinos: Los neopalatinos se observan por primera vez en el estadio 46 (Fig. 5 F) como delgadas
bandas Oseas ventrales a los cartilagos correspondientes al planum anteorbitale de cada lado. En los
ejemplares postmetamorficos analizados el desarrollo de estos huesos ya se ha completado.

Vomeres: Estos elementos pares aparecen en el estadio 40 (Fig. 5 D). Inicialmente cada vomer esta
representado por una pequefia mineralizacion algo redondeada. Los dientes son visibles recién en el
estadio 42. En el estadio 46 (Fig. 5F) se observa el proceso dentigero, el proceso postcoanal y
anteriormente una angosta lamina que corresponde al proceso anterior Estos huesos se observan
completamente desarrollados en los ejemplares postmetamorficos analizados.

Premaxilares: Estos huesos se hacen evidentes en el estadio 40, en el que comienza la osificacién de
los procesos alares (Fig. 5 A). Cada proceso se forma como una capa delgada dsea dirigida anteriormente
sobre cada lado del cornu trabeculum. La pars palatina y 1a pars dentalis osifican en el estadio 41. En
el estadio 43 se observan los primeros denticulos.
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Figura 5: Desarrollo del craneo y mandibulas de Pseudis minuta. Vista dorsal del craneo en (A) Estadio 40 (MACN
15277-83), (B) Estadio 44 (MACN 11094-107) y (C) Estadio 46 (MACN 15277-83); en vista ventral (D) Estadio 40
(MACN 15277-83), (E) Estadio 44 (MACN 11094-107) y (F) Estadio 46 (MACN 15277-83). Las mandibulas corres-
ponden a (G) Estadio 44 (MACN 11094-107) y (H) Estadio 46 (MACN 15277-83). El punteado denota osificacién y el
gris cartilago.
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Maxilares: El comienzo de la osificacion de estos elementos se observa por primera vez en el estadio
40 en el que aparecen sendas dreas osificadas correspondientes a la parte anterior de pars facialis de
cada elemento (Fig. 5A). La osificacion continda hasta que en el estadio 43 se observa que la pars
Jacialis se ha expandido dorsal y posteriormente y la pars dentalis se osifica a lo largo del borde
ventral de la pars facialis. Los dientes, representados por las coronas mineralizadas se observan
inicialmente en el estadio 43 a partir del cual continuan su desarrollo (Fig. 5 E). En el estadio 46 (Fig.
5F) cada maxilar complet6 su desarrollo.

Cuadradojugales: La osificacion de este hueso comienza en el estadio 46 (Fig. 5 F).

Septomaxilares: Aparecen en el estadio 40 como un pequeifio nucleo algo circular de hueso, posterior a
la premaxila (Fig. 5 A). Estos elementos en el estadio 44 (Fig. 5B) casi alcanzan su forma adulta
caracteristica.

Escamosos: Estos huesos aparecen en el estadio 40, cada uno de ellos como una barra vertical de
hueso en la parte medial del cartilago palatocuadrado (Fig. 5 A). Esta lamina vertical de osificacion
corresponde a la rama ventral. El primer esbozo de las ramas zigomatica y la dtica se observa en el
estadio 46 (Fig. 5 C), como una minuscula barra transversal.

Pterigoides: Este hueso comienza su osificacion en la rama ventral, la que se observa por primera vez
en el estadio 45. Esta mineralizacion tiene forma triangular, evidenciando una leve expansion anterior
que dara lugar a las ramas media y anterior. En el estadio 46 (Fig. 5 F) se observa un desarrollo
incipiente de las tres ramas. En los ejemplares juveniles este hueso posee la conformacion del adulto.

Mandibulas: El anguloesplenial y el dentario aparecen simultineamente en el estadio 43, cada uno a
partir de un centro de osificacion, a partir del cual comienza su desarrollo (Fig. 5 G). Tanto el
anguloesplenial como el dentario aparecen como delgadas tiras 6seas, el anguloesplenial a lo largo del
borde medial de la mitad posterior del cartilago de Meckel, y el dentario a lo largo del borde anterior
del mismo cartilago. En un principio el dentario es mas delgado y corto que el anguloesplenial y ambos
huesos apenas se solapan entre si. Aparecen indicios de la osificacion de los mentomeckelianos en el
estadio 46 (Fig. 9 H). En los ejemplares postmetamorficos estos huesos estan completamente osificados
y posterolateralmente en contacto con el anguloesplenial correspondiente.

Esfenetmoides: Hasta completar la metamorfosis (estadio 46) la caja craneana es cartilaginosa y no
hay indicios de la osificacion de este elemento. En los ejemplares juveniles analizados este elemento
ha iniciado su osificacién, aunque ain no presenta la morfologia adulta. Si bien se ha completado la
osificacion alrededor de los canales para los nervios olfatorios, en estos ejemplares no hay contacto
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entre las porciones dorsales osificadas a ambos lados del craneo ni tampoco entre las partes ventrales
cuya fusion dorsal al paraesfenoides se observa en el adulto.

Exoccipitales y Prodticos: Los exoccipitales son huesos pares endocondrales que aparecen en el estadio

35 como unas pequefias osificaciones en los céndilos rodeando el foramen jugular. Los proéticos
comienzan a mineralizarse en el estadio 36 en la region posteromedial de las capsulas 6ticas. Esta
mineralizacion se extiende luego hacia la base de las capsulas éticas contactandose con los nucleos
mineralizados de los exoccipitales. Estos huesos continian su mineralizacion (Fig. 5 B, E, C, F), que
se completa después de la metamorfosis.

Columela: Se mineraliza en el estadio 45 en que asoma dentro del anillo timpénico cartilaginoso. (Fig.
5C).

Desarrollo del esqueleto axial:

En el estadio 35 se observa el inicio de la osificacion de la parte mas dorsal de los pedicelos y la
porcion mads lateral de los arcos neurales de las 5 primeras vértebras presacras. El desarrollo de los
centros de esas vértebras es claramente epicordal y a partir de dos centros de osificacion en cada una de
ellas. Hay esbozos cartilaginosos de 4 vértebras mas, aunque atin no hay indicios de la presencia de
vértebras postsacras. En el estadio 36 se observa la osificacion de la parte proximal de los procesos
transversos de las vértebras 2 y 3. En el estadio siguiente (Fig. 6 A) es visible la osificacion de la
porcién mas dorsal de los pedicelos y la mas lateral de los arcos neurales de 9 vértebras y de las
apofisis transversas de las vértebras 2 y 3. Aparece osificacion en los pedicelos de una vértebra 10.
También en este estadio (36) comienza la osificacioén de los procesos transversos de la vértebra 4, en el
que se observa también la hipocorda algo mineralizada. Las mitades de los arcos neurales de las vértebras
presacras se mantienen separados hasta el estadio 38 en el que comienzan a fusionarse, siendo ademas
visibles los arcos neurales de una segunda vértebra postsacra. Los dos elementos posteriores al sacro
no desarrollan centro, s6lo consisten en pedicelos y arcos neurales pares que no estan unidos ni dorsal
ni ventralmente. Esos elementos se unen en el estadio 39, dejando un foramen entre ambos de cada
lado, y se alargan posteriormente (Fig. 6 B).

Las diapdfisis sacras comienzan su osificacion en el estadio 40, siendo evidente, ademds, un
adelgazamiento de la notocorda

Hasta el estadio 44 los centros vertebrales se hallan separados de los pedicelos; en dicho estadio
(Fig. 6 C) se produce la fusion de esos elementos, asi como comienzan a hacerse evidentes los procesos
transversos de las vértebras presacras posteriores. La notocorda ha desaparecido, de modo que los
condilos de la vértebra sacra estdn casi en contacto con los cétilos formados por los arcos neurales del
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Figura 6: Desarrollo del esqueleto axial de Pseudis minuta. Vistas dor-
sales de (A) Estadio 37 (MACN 15602-09), (B) Estadio 39 (MACN
11094-107), (C) Estadio 44 (MACN 15602-09) y (D) adulto (MACN
19847). El punteado denota osificacién y el gris cartilago.
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primer elemento postsacral y con el extremo anterior de la hipocorda que se extiende ventral y
medialmente a ambas franjas dseas correspondientes a la base de los arcos neurales. La fusion de la
hipocorda a estos ultimos elementos debe producirse después de completada la metamorfosis, ya que
aun se hallan separados en el estadio 46 pero fusionadas en los ejemplares juveniles observados. También
en el estadio 44 (Fig. 6 C) se observa una pequeila muesca en el borde anterior del arco neural de la
vértebra 2 que coincide con la proyeccion posterior del proceso espinoso del arco neural del atlas, cuyo
extremo es trunco.

Desarrollo de la cintura escapular:

Hasta el estadio 35 (Fig. 7 A) en la cintura pectoral no se observa el inicio de la osificacion en
ninguno de sus elementos constitutivos. En el estadio 36 comienza a osificarse la parte media del
cuerpo de la escapula, mientras que en estadio siguiente (Fig. 7 B) la osificacion es incipiente en el
cleitro, la clavicula y el coracoides. Asimismo es evidente una saliencia en forma de gancho en el
extremo anterodistal del cartilago supraescapular (Fig. 7 B, C). El crecimiento y osificacién de estos
elementos continua, hasta que el estadio 40 se observa que cada lado de la cintura pectoral ha crecido
medialmente de manera que los cartilagos epicoracoides se solapan en sus margenes ventromediales.
En el estadio 44 (Fig. 7 D) la escapula se aprecian la pars acromialis y la pars glenoidea separadas por
una muesca. El cleitro ademas de cubrir el margen anterior del cartilago procoracoideo en este estadio
se extiende por la superficie dorsal del cartilago supraescapular. También se evidencia un cartilago
rectangular pequefio que dara origen al omosternon y uno posterior a la unién de los epicoracoides en
forma de V invertida que dara origen al esternon.

Desarrollo de miembro anterior:

Enel estadio 31 se ven los cartilagos diferenciados del himero y dos condensaciones distales paralelas
que corresponden a la ulna y al radio (fig. 9 A). En el estadio 35 el himero se ha desarrollado pero su
osificacion comienza en el estadio 36. Radio y ulna se han alargado y han comenzado a fusionarse por
sus extremos y su parte media, y en el 36 comienza su osificacion. En el estadio 37 radio y ulna han
terminado de fusionarse, aunque se distingue una linea de sutura entre ambos elementos.

En el estadio 38 la diafisis del humero presenta en la parte lateral de su extremo proximal una
pequeila prolongacion cartilaginosa, que diverge del eje del humero (Fig. 8 A). Luego esta prolongacion
crece y se mineraliza aunque su extremo proximal permanece cartilaginoso, el que se une al céndilo
epifisiario externo del himero también cartilaginoso (Fig 8 B). Entre este proceso y la diéfisis del
humero queda una perforacion en forma de ojal, que se cierra parcialmente en el estadio 46 (Fig. 8 C)
al mismo tiempo que se osifica el cartilago que en forma continua une los extremos de ambas estructuras.
Este proceso da origen a la cresta deltoidea que se observa en individuos post metamorficos.
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Figura 7: Cintura escapular de Pseudis minuta en vista ventral con la escdpula y la supraescdpula vueltas ventralmente.
Mitad derecha de una cintura escapular en (A) Estadio 35 (MACN 15277-83), (B) Estadio 37 (MACN 15602-09), (C)
Estadio 38 (MACN 15277-83); (D) Estadio 44 (MACN 15602-09) y (E) Adulto (MACN 19847). El punteado denota
osificacién y el gris cartilago.
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Figura 8: Desarrollo del himero de Pseudis minuta. Porcién proximal del himero en (A) Estadio 37 (MACN
15602-09), (B) Estadio 38 (MACN 15602-09) y (C) Estadio 46 (MACN 15277-83). (D) Hiimero de adulto (MACN
19847). El punteado denota osificacion y el gris cartilago.

Todos los elementos del carpo permanecen cartilaginosos hasta después de la metamorfosis. En el
estadio 32 se distingue el radial distal al radio y el ulnar distal a la ulna, también se encuentra diferenciado
el carpal distal 5-4 (Fig. 9 B). Los carpales distales 3 y 2, el elemento Y y los elementos proximal y
distal del prepolex aparecen en el estadio 35. Los metacarpales comienzan a osificarse en el estadio 36,
en el cual es evidente la mineralizacion incipiente de los metacarpales 3, 4 y 5.

La osificacion de las falanges también comienza en el estadio 35. En el estadio 38 resulta evidente
la intercalacion de bloques de cartilago alargados entre la pentltima y tultima falange de todos los
dedos (Fig. 9 C). Estos bloques son ligeramente mas anchos que las falanges y constituyen los llamados
elementos intercalares. En el estadio 46 se comienzan a mineralizar en forma incipiente dichos elementos
intercalares.
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Figura 9: Desarrollo de la mano de Pseudis minuta. Mano derecha en (A) Estadio 31 (MACN 15277-83), mano iz-
quierda en (B) Estadio 32 (MACN 15277-83) y mano izquierda en (C) Estadio 38 (MACN 15277-83) y (D) mano dere-
cha de adulto (MACN 19847). El punteado denota osificacién y el gris cartilago. Abreviaturas: d. prepollex = elemento

distal del prepollex; p. prepollex = elemento proximal del prepollex.
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Desarrollo de la cintura pélvica:

En el estadio 37 (Fig. 10 A) el ileon se ve como un nucleo alargado cartilaginoso con su parte
anterior delgada y redondeada formando la rama del ileon y su parte posterior ensanchada con una
concavidad formando lo que sera el cuerpo del ileon. En la zona media de las ramas se observa el
comienzo de la osificacion. En el estadio 38 ha avanzado la osificacion de las ramas iliacas progresando
anterior y posteriormente (Fig. 10 B). La base de la rama del ileon presenta un esbozo correspondiente
a la protuberancia dorsal, y en el cuerpo del ileon se observa la expansion dorsal acetabular, aun
cartilaginosa. En el estadio 42 los iliones estan osificados salvo en los extremos anteriores de las ramas
que permanecen cartilaginosos. Son visibles las crestas iliacas que no son muy anchas. En este estadio
los pubis presentan ventralmente sendas expansiones laminares cartilaginosas (Fig. 10 C). En el estadio
42 se observa el comienzo de la osificacion de los isquiones (Fig. 10 D), cuyo primer nicleo de osificacién
aparece como un semicirculo mineralizado de cada lado. En el estadio 45 se ve un segundo nucleo de
osificacion de cada isquion ubicado en la cara medial interna del cartilago que les da origen. En los
ejemplares postmetamorficos medial y posteriormente a cada uno de los incipientes isquiones (Fig. 10
F) aparece una mineralizaciéon en forma de L. Asimismo, las expansiones laminares del pubis han
comenzado a fusionarse y a mineralizarse (Fig. 10 E). En el adulto dichas expansiones del pubis se han
fusionado, quedando en el centro el foramen obturador, y se han mineralizado completamente. En el
adulto las formaciones en forma de L ubicadas entre los isquiones se han unido en su parte media y
mineralizado resultando en una pieza con forma de ancla cuyo eje impar vertical se extiende dorsalmente
al contacto medial de isquiones y su eje transversal se dispone posteriormente a estos.

Desarrollo de miembro posterior:

Las primeras osificaciones en el miembro posterior se observaron en el estadio 36, aunque en estadios
anteriores se distinguen los esbozos cartilaginosos de varios elementos. En el estadio 31 (Fig. 4 A) son
visibles los nucleos alargados del fémur, la tibia, la fibula, el tibial, el fibular y el metatarsal V. En el
estadio siguiente (Fig. 4 B) aparecen los metatarsales V, IV, IIl y la primer falange del dedo 4. En el
estadio 36 (Fig. 4 C) ya estan formados los micleos de los tarsales distales 3-2, los metatarsales Il y I,
la segunda y tercer falange del dedo 4, y la primer falange del dedo 3. También aparece el elemento Y
y el elemento proximal del prehallux. Fémur, tibia, fibula, tibial y fibular ya han comenzado su osificacion
en este estadio. Los metatarsales 3, 4 y 5 comienzan su osificacion en el estadio 37. En el estadio 39
comienza la osificacion de las falanges, las que ya estan osificadas en el estadio 41. Entre la penultima
y ultima falange de cada dedo, se observa el elemento intercalar que atin permanece cartilaginoso. Se
aprecia un elemento distal del prehallux (Fig. 4 D). En el extremo distal de este cartilago puede observarse
un segundo nucleo cartilaginoso que aun esta unido al primero y originara por segmentacidn el segundo
elemento distal del prehallux. Los elementos intercalares se comienzan a osificar en el estadio 46,
mientras que en los ejemplares postmetamoérficos observados se aprecia que el elemento Y y el elemento
proximal del prehallux han comenzado a osificarse.
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Figura 10: Cintura pélvica de Pseudis minuta. Mitad izquierda de la cintura pélvica en (A) Estadio 37 (MACN 15277-
83), (B) Estadio 38 (MACN 15602-09); vista ventral en (C) Estadio 42 (MACN 15602-09) y en (E) un individuo juvenil
(MACN 15277-83); vista dorsal en (D) Estadio 41 (MACN 15602-09) y (F) un individuo juvenil (MACN 15277-83). El

punteado denota osificacién y el gris cartilagos.
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Articulacion iliosacral

Entre los neobatracios, la pelvis fue descripta como una estructura estable formada por el ilién y el
isquidn, y en la que el pubis permanece como un cartilago reducido, aunque con distintos grados de
mineralizacion (Trueb, 1973). Se describieron huesos pre-puibicos en varios arqueobatracios por ejemplo
en: Leiopelma 'y Ascaphus y en los pipidos Xenopus y Pseudhymenochirus. Estos pequefios elementos
cartilaginosos se unen sincondréticamente al pubis, y pueden calcificarse en los adultos (Duellman y
Trueb, 1986). Fueron descriptos también huesos pre-pubicos en Discoglossus sardus (Clarke, 1988;
Pligener y Maglia, 1997), y elementos post-pubicos en Ascaphus truei (Green y Cannatella, 1993).
Estos elementos adicionales pueden mineralizarse o permanecer cartilaginosos.

La articulacion iliosacral de los anuros es Unica entre los vertebrados ya que el ilion tiene una
posicion ventral respecto a las diapdfisis sacras (Jenkins y Shubin, 1998). Emerson (1979) categoriz6
los arreglos de la articulacion iliosacral, y relaciond el tipo de articulacién con sus posibilidades de
movimiento y las diferentes formas de locomocién, y definié dos tipos de articulaciones (1 y II) basadas
en el grado de expansion de las diapdfisis sacras, la posicion y tamafio de los sesamoides y el origen e
insercion de los ligamentos articulares en anuros actuales. La articulacion iliosacral forma un complejo
funcional con el musculo iliolumbaris que es uno de los responsables de los movimientos de la pelvis
durante la locomocién. Los pseudidos analizados no responden a los tipos de articulacion descriptos
por esta autora (op. cit), por lo que se detallan en este apartado sus particularidades.(*)

Pseudis minuta:

Las diap6fisis sacras son cilindricas. En sus extremos
laterales tienen un sesamoides ovalado bien desarrollado
(Figura 11). Las ramas iliacas se extienden anteriormente
sobrepasando la diap6fisis sacra, alcanzando la altura de
la vértebra presacra VII. Un ligamento expandido nace en ses
el extremo anterior sobre ambos margenes de la cresta iliaca
y cubre dorsalmente el extremo anterior de la rama iliaca, .
y lateralmente, el extremo de la diap6fisis sacra formando

un capuchén ligamentoso, incorporando el sesamoide en

esta estructura. Este capuchén ligamentoso se inserta y : S5 e

Fig. 11: Vista dorsal de la articulacién
iliosacral de Pseudis minuta.

los extremos anteriores y posteriores de su region lateral, cl: capuchén ligamentoso, ds:diap6-
fisis sacra, il: ileon, ses: sesamoide.

dorsalmente sobre la diapdfisis sacra, incluyendo también

cercanas al margen distal. El musculo iliolumbaris tiene

(*) La descripcién e interpretacion de la articulacion iliosacral en pséudidos se halla enviado para su publicacién: Manza-
no, A. y Barg, M.V."The iliosacral articulation in Pseudinae (Anura:Hylidae)". Herpetologica.
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un origen tendinoso sobre el capuchdn ligamentoso,

distal de la diap6fisis sacra estd mineralizado.

Otros pséudidos:

en la regidn anterior de la cresta iliaca. El margen

En Pseudis bolbodactyla, P. paradoxus caribensis, P.p. paradoxus, P.p. occidentalis y P.p. platensis

se observo un arreglo de los elementos de la cintura pélvica similares a los descriptos para Pseudis minuta,

s6lo que en estos casos el sesamoides es algo ovalado y relativamente mas largo que en esa especie, siendo

tan largo como el extremo lateral de la diapofisis sacra. En Pseudis cardosoi el ligamento tiene una insercion

en la diapdfisis sacra algo mas medial que el descripto en Pseudis minuta.

Corte histoldgico de la articulacion iliosacral de Pseudis minuta

Se hicieron cortes histolégicos de la articulacion iliosacral
de Pseudis minuta (FML 03676) en la que se observan claras
similitudes con los esquemas de cortes transversales de la
articulacién tipo II de Emerson (1979). En ambos casos la
diapofisis sacra se halla envuelta por un ligamento que nace en
el ilién y rodea e incorpora al sesamoides formando un canal
por donde se desplaza la diapdfisis sacra que queda dorsal al
ilién. En la Figura 12, se puede ver el arreglo antes mencionado

y se sefiala el capuchon ligamentoso.

En esta especie las diap6fisis sacras son ventralmente curvadas,

cl

i) R e
Fig. 12: Corte histolégico en seccién
transversal de la articulacion iliosacral
del lado derecho de Pseudis minuta. cl:
capuchon ligamentoso, ds: diap6fisis sa-
cra, il: ileon, ses: sesamoides.

con el sesamoides ubicado lateralmente. El capuchon ligamentoso envuelve al ilién ventralmente y al
sesamoides lateralmente y se inserta en la superficie media-dorsal de la diapdfisis sacra.

Lysapsus limellus:

La condicién encontrada en Lysapsus limellus
es intermedia entre los tipos articulares IIA y IIB
de Emerson (1979, 1982). (Figura 13).

Las diapoéfisis sacras son ligeramente expandi-
das (similar a IIA) pero el ligamento se inserta so-
bre la parte proximal de la diapéfisis sacra como
en la articulacion tipo IIB. Otra caracteristica simi-
lar a la II B es que los iliones tienen crestas

longitudinales. El sesamoides es mas pequefio que

Fig. 13: Vista dorsal de la articulacion iliosacral de
Lysapsus limellus.

cl: capuchén ligamentoso; ds: diapéfisis sacra; il: iledn;
I: ligamento; ses: sesamoides
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en las especies de Pseudis estudiadas, cubriendo s6lo un tercio de la parte anterolateral de la diap6fisis
sacra. Posee un capuchdn ligamentoso similar al descripto para Pseudis minuta.

Corte histologico de la articulacion iliosacral de Lysapsus limellus

El corte histolégico de la pelvis de
Lysapsus limellus (DIAM 019) muestra una
articulacion iliosacral que responde al tipo
IIA, en las que las diapdfisis sacras estan
curvadas diestramente y el ilion esta unido a
la diap6fisis sacra por medio de un ligamen-
to delgado que incluye al sesamoides (en este
caso la diap6fisis sacra se une directamente
al ligamento, en cambio en la articulacién

tipo IIA, la sacra es envuelta pox el Fig. 14: Corte histolégico en seccion transversal de la articula-

ligamento). En la figura 14 se pueden ver cién iliosacral del lado izquierdo de Lysapsus limellus. cl: capu-
chén ligamentoso, ds: diapdfisis sacra, il: ileon, ses: sesamoides

estas estructuras y se sefiala el capuchén

ligamentoso.
Discusion.

La presencia del capuchdn ligamentoso no ha sido previamente descripta. La morfologia de la articulacion
iliosacral de los pséudidos coincide en parte con las tipificadas por Emerson (1979, 1982). En el caso del
género Pseudis las diapofisis sacras son cilindricas, los iliones tienen una cresta longitudinal tal lo caracteriza-
do para la articulacion IIB, pero tiene la particularidad de tener un capuchén ligamentoso que se inserta en los
extremos laterales de la diapdfisis, no habiendo un ligamento articular definido.

Lysapsus tiene las diap6fisis sacras algo expandidas, y la insercion del capuchén ligamentoso se localiza cerca
de laregion medial de la vértebra sacra, lo cual coincide con el tipo de articulacién IIA, pero tienen iliones con
cresta que es caracteristico de la articulacion IIB.
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Histologia del elemento intercalar

Enlarevision de la filogenia de los principales grupos de anuros realizada por Ford y Canatella (1993), los
hilidos, centrolénidos y pseudidos forman una politomia no resuelta. Estos grupos se caracterizan por poseer
elementos intercalares entre la ultima y la penultima falanges. Sin embargo esos autores sugieren que el elemento
intercalar de los pseudidos difiere del de los hilidos y centrolénidos en su histologfa, ya que los pseudidos
ademas de tener un elemento intercalar alargado lo tienen rodeado por pericondrio mientras que en los otros
dos grupos los elementos son cortos y carecen de esta capa. Esta caracteristica, si bien se menciona en ese
trabajo, no ha sido documentada por lo que se hicieron algunos cortes histolégicos con el fin de corroborar e
ilustrar este caracter.

El pericondrio es una capa de tejido conectivo denso que rodea al cartilago hialino. Este tipo de cartilago
forma, por ejemplo, los primeros esbozos de los huesos largos. Es un tejido conectivo especializado, compuesto
por células y matriz extracelular. Las células, denominadas condrocitos, estdn aisladas en pequefios espacios
de la matriz extracelular compuesta por fibras incluidas en una sustancia fundamental. El pericondrio consiste
entejido conectivo constituido por una capa fibrosa externa y una capa condrogénica hacia el interior en la
que se diferencian nicleos aplanados y fibras.

Cabe aclarar que los cortes histoldgicos se hicieron posteriormente a la tincion de Wassersug por lo que
los colores de los tejidos no son los de las técnicas histologicas habituales. En todos los casos los elementos
intercalares estan mineralizados, y no siempre se logré desgastar el cartilago mineralizado correctamente por
lo que el tejido se ve algo modificado.

Pseudis minuta (“Pseudidae”)

En el menor aumento (10X) se aprecia en corte longitudinal el dedo tres de la mano, la falange terminal y
la anteiltima falange (Fig. 15 A) con el elemento intercalar entre ellas. Es posible observar que el tejido
cartilaginoso constituye el elemento intercalar y las epifisis de las falanges que lo rodean. A mayor aumento
(40X) se observa el pericondrio con algunas células aplanadas, y una capa mas refringente correspondiente a
la capa condrogénica del pericondrio (Fig. 15 B).



pen. fal.

Figura 15 A: Corte lo
(MCN 19848).10X.

LTI

ngitu

inal flél dedo 111 de Pseudis minuta

Referencias: el. int.: elemento intercalar; pen. fal.: penultima
falange; 1l. fal.: tltima falange.

ul. fal.

Figura 15 B: Corte longitudinal del elemento intercalar del dedo
111 de Pseudis minuta (MCN 19848). 40 X.
Referencias: c.condr.: Capa condrogénica del periostio.
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Phrynoyas venulosa (“Hylidae”)

A menor aumento (10X) se puede observar una estructura triangular correspondiente al corte longitudinal
de elemento intercalar, proximo a la penultima falange. El elemento intercalar estd constituido por cartilago
como la epifisis de la falange contigua. Puede observarse una diferencia de coloracion entre la periferia y el
centro del corte histologico del elemento intercalar, pero esto no indica la presencia de pericondrio (Fig.16
A). Las células cercanas al borde son redondeadas y no se logra distinguir ninguna capa que pudiera
corresponder al pericondrio. Un detalle a mayor aumento (40X) puede observarse en la figura 16 B.

pen. fal.

N ¥ i S : -
Figura 16 A: Corte longitudinal del dedo I1I de PhArynoyas
venulosa (DIAM 024). 10 X.
Referencias: el. int.: elemento intercalar; pen. fal.: pentltima
falange.

Figura 16 B: Corte longitudinal del elemento intercalar
Phrynoyas venulosa. 40 X.




Cochranella ignota (“Centrolenidae”)

En este elemento intercalar lamentablemente se han deteriorado los tejidos durante el procesamiento. Atn
asi podemos ver (Fig. 17) que este elemento esta formado por cartilago mineralizado, sin distincion de
pericondrio. El borde del elemento intercalar es neto y en él se pueden observar algunos condrocitos.

Figura 17: Corte longitudinal elemento intercalar Cochranella
ignota. 40 X.
? Referencias: el. int.: elemento intercalar.

Estos cortes histologicos permitieron corroborar la presencia de pericondrio rodeando el elemento intercalar
de Pseudis minuta.




Secuencias de osificacion

A vpartir del andlisis de la serie larval de Pseudis minuta se obtuvieron datos de secuencia la de
osificacion de esta especie (Tabla 1). Se cuenta con algunas larvas de otras especies del género Pseudis,
pero son estadios aislados. De todas maneras se han tomado los datos de osificacion de los estadios
disponibles (Tabla 2).

El desarrollo craneal de Pseudis minuta se compara con la secuencia de osificacion craneana de
Pseudacris triseriata (Stokely y List, 1954), Hyla regilla (Gaudin, A. 1973), Hyla lanciformis (De Sa,
1988) y Leptodactylus chaquensis (Perotti, 2001) obtenidos de la literatura (Tabla 3). Para la secuencia
de osificacion postcraneal solo hay datos para Hyla lanciformis y Leptodactylus chaquensis en las
publicaciones anteriormente mencionadas. Hyla regilla, Hyla lanciforms y Pseudacris triseriata fue-
ron elegidas en base al andlisis cladistico de Da Silva (1998) por ser estas especies pertenecientes al
grupo de los hilidos hilinos, filogenéticamente mas cercanos a los pséudidos. Por otra parte dos espe-
cies de leptodactilidos fueron incluidas en el presente estudio como grupo externo por lo que resulta
interesante analizar su secuencia de osificacion respecto del resto. Al comparar la osificacion de Pseudis
minuta con la de Pseudacris nigrita triseriata (Stokely, 1954) debemos tener en cuenta que este autor
parte de la semana XX en la que segin su descripcion es cuando salen las patas delanteras, lo que
equivaldria al estadio 42 de Gosner (1960), el resto de la informacién lamentablemente no es de utili-
dad por no poder ser equiparada a estadios de dicha tabla. En Hyla regilla, Pseudis minuta e Hyla
lanciformis el paraesfenoides y los frontoparietales son los primeros huesos en aparecer. En Leptodactylus
chaquensis los primeros huesos en aparecer son los exoccipitales (E 33), seguidos por el paraesfenoides
(E34) y los frontoparietales (E36). En Pseudacris triseriata los frontoparietales se hacen visibles en el
estadio 42, momento en el que el paraesfenoides ain no ha iniciado su osificacion. Este es un dato algo
controvertido y algunos autores como De Sa (1988) estiman que no puede ser correcto ya que el
frontoparietal junto con el paraesfenoides protegen la base y techo craneanos, por lo cuél esperarian
que su mineralizacion sea anterior a la del premaxilar y septomaxilar cuya aparicion sucede, segun los
datos de Stokely y List (1954), simultaneamente a la de los frontoparietales.

Es llamativa la aparicion algo anticipada del premaxilar, maxilar, septomaxilar y vomer en Pseudis
minuta con respecto a las otras cuatro especies con las que se compara. Esta aparicion ocurre de 2 a 3
estadios de desarrollo antes que en el resto de esas especies. La columela en Pseudis minuta y en
Leptodactylus chaquensis se mineraliza en el estadio 45, mientras que en las otras especies analizadas
esto ocurre después de la metamorfosis.

En cuanto al postcraneo los elementos en Hyla lanciformis y Leptodactylus chaquensis aparecen
algo mas tarde que en Pseudis minuta con excepcion de los primeros elementos mineralizados de la
columna, que en estas especies aparece algunos estadios mas temprano. El ileon en Leptodactylus
chaquensis se osifica mas temprano que en las otras dos especies analizadas. En Pseudis minuta la
osificacién de los elementos del postcraneo ocurre a partir del estadio 35 mientras, en Leptodactylus
chaquensis en el 33 y en Hyla lanciformis aparecen a partir del estadio 38.
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La tabla 2 muestra los elementos mineralizados en estadios comparables de las larvas de Pseudis
minuta, P.p. occidentalis, P.p.platensis y P.p. caribensis. A fin de comparar el timing de mineralizacién
entre estas especies solo fueron tomados datos equiparables, ya que al no contar con la secuencia
completa, si aparece un elemento mineralizado en un estadio del cual no tenemos los precedentes,
podemos cometer un error tomando como comienzo de la mineralizacion el estadio que estamos obser-
vando cuando en verdad este proceso podria haber ocurrido antes, s6lo que de esto no tenemos datos.
En general, tanto para neo como arqueobatracios el paraesfenoides y los frontoparietales son los prime-
ros elementos en aparecer en el craneo, seguidos por los exoccipitales y prodticos (Trueb, 1985). En
cuanto al postcraneo, el inicio de la osificacion de los arcos neurales de las vértebras presacras, en
secuencia anteroposterior, es casi simultdnea con la aparicion de los exoccipitales en el craneo. En
tanto que los miembros anteriores y posteriores inician su osificacion, que ocurre en secuencia préximo
distal, al mismo tiempo . Las especies de Pseudis analizadas no escapan a este patrén generalizado en
cuanto a la secuencia de aparicion de los primeros elementos, aunque si muestran variaciones en la
cronologia en que los huesos aparecen. Cabe aclarar que si bien hemos utilizado la técnica de tincién de
Wassersug (1986), ésta no detecta con presicion el comienzo de la mineralizacion de un elemento ya
que puede existir un desfasaje entre el momento que lo vemos con esta técnica y en el que realmente
ocurre el comienzo de la mineralizacidon, evento que se puede detectar mas precisamente con técnicas
histolégicas. Ademas el grado de acidez del Alcian Blue puede disolver en parte el hueso larval (Mabee
y Trendler 1996).

La comparaci6n de los datos considerados equiparables (marcados con asterisco en la tabla 2) mues-
tra una aparicion mas temprana (entre dos y tres estadios antes) en Pseudis minuta respecto a P.p.
occidentalis y de P.p.platensis de: metacarpales, escapula, clavicula, coracoides y metatarsales; respec-
to de P.p. occidentalis de: falanges de las manos, y respecto de P. p. platensis: tibial y el fibular.

En Pseudis minuta el paraesfenoides y el premaxilar mineralizan 3 y 1 estadio mas tarde respectiva-
mente comparado con los de P.p. occidentalis, en cambio los frontoparrietales, los fémures y las falan-
ges de las patas lo hacen en el mismo estadio. Esto sugiere un adelanto cronolégico en la mineralizacion
de algunos elementos de la cintura pectoral, miembros anteriores y posteriores de Pseudis minuta res-
pecto a P.p. occidentalis y P.p. platensis. En este sentido Pseudis minuta repite el patrén encontrado al
comparar su secuencia de osificacion del postcraneo, con Hyla lanciformis y Leptodactylus chaquensis
(Tabla 3). El resto de los datos reflejan diferencias sutiles que tal vez s6lo indiquen algo de variabilidad
relacionada con condiciones ambientales.

Si bien contamos con pocos datos de las secuencias de osificacion de Pseudis minuta, P.p.occidentalis y
P.p.platensis y s6lo una serie de P. minuta, el analisis realizado en este trabajo, sugiere la intervencion de
procesos heterocrénicos en la diversificacion del género. Dado que se ha reportado la existencia de variaciones
intraespecificas (e.g., Hanken y Hall 1984, Wiens 1989 , Trueb y Hanken 1992) y la influencia de las condicio-
nes ambientales en el inicio de la mineralizacion de los elementos 6seos, mayor cantidad de informacién se
requerira para confirmar que los datos observados son representativos de cada una de esas especies y elaborar

hipétesis sobre la naturaleza de dichos procesos heterocrénicos.



Tabla 1. Secuencias de osificacion de Pseudis minuta

Los huesos son listados de acuerdo al estadio de la tabla de Gosner (1960) en el cual aparecen por
primera vez.

Todos los elementos aparecen y se osifican en los estadios analizados previos a la metamorfosis con
excepcion del esfenetmoides y de los carpales proximales que lo hacen después. Los elementos

endocondrales estan en negrita.

Estadio Craneo Postcraneo
35 Paraesfenoides Arcos neurales
Exoccipitales Centros neurales
36 Frontoparietales Humero
Proéticos Radio
Ulna
Metacarpales
Falanges manos
Fémur
Tibia
Fibula
Tibial
Fibular
Escdpula
37 Clavicula
Cleitro
Coracoides
Metatarsales
Ilién
39 Falanges patas
40 Premaxilar
Septomaxilar
Maxilar
Vomer
Escamoso
41 Nasal
42 Denticulos de los vomeres Isquién
43 Anguloesplenial
Dentario
45 Pterigoides
Columela
46 Cuadradojugal Elementos intercalares
Neopalatinos
Mentomeckeliano
Postmetamorfico Esfenetmoides Carpales




Tabla 2: Elementos mineralizados en estadios comparables de algunas larvas de pséudidos.
Se compara la secuencia de osificacion de Pseudis minuta, con los elementos mineralizados al estadio
32, 35, 36, 38, 39 y 43 de desarrollo de Pseudis paradoxus occidentalis; 35, 38, 39 y 43 de P. p.

platensis 'y 35 de P. p. caribensis. * Elementos considerados en la discusion

Estadio | Pseudis minuta P. p. occidentalis Pp.platensis Pp.caribensis
32 Paraesfenoides*
35 Paraesfenoides* Arcos neurales Arcos neurales Arcos neurales
Exoccipitales Paraesfenoides Paraesfenoides
Arcos neurales 1-5
Centros vert. 1-4
36 Frontoparietales* [ Frontoparietales*
Proéticos Centros vertebrales*
Humero Exoccipitales*
Radio Fémur*
Ulna
Metacarpales*
Falanges manos*
Fémur*
Tibia
Fibula*
Tibial*
Fibular*
Escapula*
37 Clavicula*
Cleitro
Coracoides*
Metatarsales*
flion
38 llion Frontoparietales
Tibio-fibula Centros vert.
Tibial Exoccipitales
Fibular ﬁ?g:l“r
Humero Tibio-fibula
Radio H
umero
Ulna Radio
Ulna
39 Falanges patas* Metatarsales* Tibial*
Falanges pata* Fibular*
Escapula* Metatarsales*
Supraescéapula Escapula*
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Estadio | Pseudis minuta P. p. occidentalis Pp.platensis Pp.caribensis
Clavicula* Supraescapula
Coracoides* Clavicula*
Metacarpales* Coracoides*
Falanges mano* Metacarpales*
Premaxilar*
Hipocorda
40 Premaxilar*
Septomaxilar
Maxilar
Vomer
Escamoso
41 Nasal
42 Denticulos de los
vomeres
Isquion
43 Anguloesplenial Anguloesplenial Anguloesplenial
Dentario Dentario Dentario
Vémer Voémer
Maxilar Maxilar
Nasal Nasal
Septomaxilar Septomaxilar
Columela Columela
Pterigoides Pterigoides
Isquién Isquién
Carpales proximales Falanges
Prepollex E. intercalar
Elemento intercalar Hipocorda
Pp hallux Escamoso
Tarsal distal 3-2 Premaxilar
Elemento Y
45 Pterigoides
Columela
46 Cuadradojugal
Neopalatinos
Mentomeckeliano
Elemento intercalar
Postmeta | Carpales
morfico | Esfenetmoides




Tabla 3. Estadios de desarrollo del craneo en que los huesos aparecen. Los estadios larvales estan
indicados con nimeros arabigos y los postmetamoérficos con el nimero romano I. Los guiones signifi-
can que la informacidn no esta disponible.
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Hyla regilla 42 42 1 42 42 35 37 42 41 1 31 371 431 43 43 1
Pseudacris triseriata 42 - 42 - 42 - 42 - -
Hyla lanciforms 42 43 44 42 43 32 37 44 1 1 33 361 1 45 44 44 45
Pseudis minuta 40 40 46 40 41 36 35 40 40 46 35 36 45 45 1 43 43 46
Leptodactylus chaquensis|40 42 45 41 42 36 39 42 43 1 34 33 45 44 1 42 43 45
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Hyla lanciforms 33 37 38 38 38 38 38 38 38 38 38 38 38 41 44 1
Pseudis minuta 35 36 37 36 36 36 37 37 37 37 36 36 36 39 42 I
Leptodactylus chaquensis | 34 39 37 37 37 39 38 39 38 36 - 39 38 44 -




Morfologia larvaria y heterocronismo

La larva de Pseudis minuta fue descripta por De Sa y Lavilla (1997). Estos autores sugieren a partir
de la coloracion de esta larva comparada con la de otras epecies del género, un posible mecanismo de
heterocronia involucrado en la diversificacion del género Pseudis.

Heterocronia es un cambio en el tiempo relativo de los eventos de desarrollo en una especie en
relacion a una especie ancestral (Smith, 2000). Dado que los datos sobre los ancestros no siempre estan
disponibles, esta autora (op. cit.) propone una metodologia para interpretar las heterocronias , en la que
las trayectorias de desarrollo son modeladas como una secuencia de eventos morfogenéticos, y la
heterocronia se reconoce cuando la posicién de un evento en la secuencia cambia en relacion a otros.

La larva de Pseudis minuta tiene una coloracion criptica, con tres bandas marrones verticales en la
cola separadas por bandas traslucidas. Este patron de coloracion es el mismo que se encuentra en larvas
de estadios tempranos de las especies Pseudis paradoxus occidentalis (observacion personal), Pseudis
paradoxus caribensis (Kenny, 1969) y Pseudis bolbodactyla (Caramaschi y Cruz 1998). Este patrén
desaparece posteriormente, pues las larvas se tornan melanicas.

La larva de Pseudis paradoxus platensis no tiene €l mismo patrén de coloracién de las especies
antes mencionadas en los estadios mas tempranos pues tiene la punta de la cola negra. Posteriormente
al igual que P. p.occidentalis, P.p. caribensis y P.bolbodactyla, a medida que transcurre el desarrollo,
las larvas se tornan melanicas. Lysapus limellus presenta también la punta de la cola negra. Esta man-
cha apenas se esboza en estadios tempranos y se va acentuando en el desarrollo (Kehr y Basso,1990)
pero el resto de la larva conserva su coloracion.

En base al cladograma obtenido en este estudio, resulta dificil recontruir el patrén de coloracion del
ancestro de Lysapsus y Pseudis ya que son escasos este tipo de datos en los taxones mas basales con
respecto a estos géneros. Lysapus limellus, Pseudis paradoxus platensis y algunos morfotipos de Acris
tienen la punta de la cola negra, por otro lado la coloracion de bandas marrones intercaladas con bandas
traslucidas esta presente en Pseudis minuta, P. cardosoi y en todas las del «grupo paradoxa» exceptuan-
do a P.p. platensis por que las explicaciones de esta distribucién requieren un cierto grado de homoplasia.
Por otra parte la aparicion de la coloracién melanica en larvas de mayor tamafio, podria ser una adqui-
sicion del grupo paradoxa.

La coloracidn criptica en estadios larvales tempranos es adaptativa. Caldwell (1982) trabajé con dos
morfotipos de una poblacion de larvas de Acris crepitans y Acris gryllus, uno con la punta de la cola
negra y otro morfotipo claro, asociados a charcos temporarios y permanentes respectivamente. Ella
encontrdé que en los charcos temporarios el morfotipo de cola pigmentada era adaptativo ya que los
odonatos predaban sobre sus colas y de esta forma lograban sobrevivir al ataque. El morfotipo claro
seria en cambio criptico para los peces de las aguas permanentes. Por otra parte el riesgo de predacion
depende del tamaiio de la larva siendo las mas pequefias las mas vulnerables (Persson, 1988). Este
riesgo aumenta hasta un maximo a partir del cual decrece ya que los predadores tienen una limitante



dada por el tamafio de su boca (Richards y Bull, 1990). Por otro lado las larvas mas grandes nadan mas
rapido (Wassersug y Hoff, 1985) y pueden escapar con mayor facilidad a los predadores. Por lo tanto la
presencia de predadores en los sitios de reproduccion de los pséudidos, pudo ser un factor de presion de
seleccion hacia mayores tamafios larvales como en el caso extremo de Pseudis paradoxus platensis.

Por otra parte, el aumento de tamafio larval estaria influido por la hormona prolactina que actua
sobre el crecimiento larval e inhibe la metamorfosis (Emerson 1988). El aumento de esta hormona
produce colas mas largas y mas anchas, provoca la retencion de liquidos por lo que la larva crece
(Emerson op cit.). En cambio, la tiroxina promueve la metamorfosis. Sin evidencias claras al respecto
(ya que no hay estudios hormonales para los pséudidos) podriamos decir que Pseudis paradoxus platensis
pudo sufrir una suba de prolactina, o una baja de tiroxina, o un aumento de la sensibilidad a la prolactina,
o al tiempo de exposicion a esta hormona. Cualquiera de estos factores pudo haber originado larvas que
siguen creciendo mas tiempo sin diferenciarse.

La temperatura afecta a la tasa de diferenciacion y crecimiento. Smith-Gill y Berven (1979) encon-
traron que la relacion entre el tamafio corporal y el grado de desarrollo de las larvas depende de la
temperatura ambiental y que, al bajar la temperatura, la tasa de desarrollo se detiene mas rapidamente
que la tasa de crecimiento, por lo que las larvas siguen creciendo pero lentifican o detienen su madura-
cion. Pseudis paradoxus platensis tiene, dentro del grupo paradoxa, la distribucién que llega mas al sur
(sur de las Provincias de Santa Fe y Entre Rios), y larvas que alcanzan los mayores tamafios del grupo
(hasta 22 cm) (Emerson 1988), de manera que estas temperaturas mas bajas a las que se desarrollan sus
larvas respecto de las demas subespecies de P. paradoxus, podria haber sido uno de los factores que
contribuyeron a su gran tamaiio.



Analisis de los caracteres

De acuerdo a los caracteres morfolégicos obtenidos del estudio anatémico comparativo realizado en
este trabajo es posible proponer hipdtesis de homologias entre atributos reconocidos en los organismos
estudiados. Cada caracter se encuentra dividido en estados que representan las variaciones morfoldgicas
observadas en una estructura y que son postulados como homdlogos. El reconocer un caracter con dos
0 mas estados implica que ha ocurrido una transformacién entre esos estados de caracter (Hawkins et
al., 1997), desde un estado que consideramos primario a uno o mas estados derivados de este primero
El criterio utilizado para proponer esta hipotética identidad estructural de determinados atributos es el
de correspondencia topografica, el de similitud morfoldgica, y la informacion obtenida en el estudio del
desarrollo.

Caracteres utilizados en el anilisis filogenético

El analisis detallado de la anatomia osteoldgica de las 35 especies analizadas en el presente estudio
permitio identificar 69 caracteres que han sido utilizados en el andlisis filogenético. Algunos de los
caracteres utilizados fueron propuestos por otros autores en analisis filogenéticos previos, o en traba-
jos taxonémicos donde se mencionan algunos aspectos osteolégicos que han resultado de interés, como
se detalla en cada caso. El resto corresponden a caracteres incluidos por primera vez.

Los 69 caracteres se describen a continuacién, con sus correspondientes estados y su distribucién en
el material examinado. En caso de asignar estado en algin taxén del que no se cuenta con ningin
ejemplar se cita la fuente bibliografica pertinente. La numeracién indicada entre paréntesis corresponde
al nimero de caracter que lo identifica en la matriz.

Los caracteres multiestado 3, 9, 16, 27, 28, 29, 31, 49, 50, 54, 55 y 63 han sido ordenados.

Los datos de la matriz correspondientes al centrolénido Centrolene geckoideum han sido tomados de
la observacion de los dibujos y de la descripcion que de los mismos aparece en el trabajo de Rueda-
Almonacid (1994). Los datos correspondientes a Allophryne ruthveni fueron tomados del trabajo de
Fabrezi y Langone (2000) en el cual se describen los caracteres morfolégicos de esta especie. En
especies del género Acris no pudieron ser determinados directamente algunos estados de caracter,
porque el material observado carecia de las estructuras que asi lo permitan. Tal el caso de las especies
Acris crepitans (caracteres 26, 32, 33, 34, 35, 38,40y 41) y A. gryllus (caracteres 26, 32, 33,34,35y
38), cuyos estados para los caracteres mencionados fueron tomados de Da Silva (1998).

En el presente andlisis los caracteres 26, 30, 31, 32, 36 y 37 fueron tomados de .Da Silva (1998),
como los caracteres 4, 9,12,13,16 y 23, aunque con algunas modificaciones. Los caracteres 47,48 y 58



fueron tomados de Duellman (2001). El caracter 14 fue tomado de la descripcion morfolégica de
Savage y de Carvalho (1953) y el 61 de Caramaschi (1989).

(1) - Forma de los nasales

Si bien los nasales son huesos que presentan una variacion considerable en su forma, podemos distin-
guir entre nasales anchos o delgados. Los nasales anchos techan en gran medida las capsulas olfatorias
y se presentan con los bordes mediales redondeados, como vemos en Phyllomedusa hypocondrialis,
Scarthyla goinorum, Sphaenorhynchus dorisae y S. lacteus; o angulosos como los que vemos en
Allophryne rutveni, Pseudis minuta, Pseudis paradoxus platensis, Lysapsus limellus, Hyla andersoni,
Leptodactylus mystacinus, Sphaenorhynchus carneus, Phrynoyas venulosa, Centrolene geckoideum,
Pseudacris cadaverina, P. clarki entre otros. En Acris crepitans, A. gryllus, Cochranella ignota,
Hyalinobatrachum aureogutattum, Hyla melanomma, H. punctata, H. savigni, H. minuta'y Pseudacris
crucifer, los nasales se presentan como tiras o delgadas bandas 6seas, que no alcanzan a cubrir las
capsulas olfatorias.

0: Anchos, medialmente redondeados.
1: Anchos, angulosos.
2: Delgados.

(2) - Separacién medial de los nasales

Los nasales pueden presentarse enfrentados por su margen medial y muy préximos entre si, como
por ejemplo en Pseudis paradoxus caribensis, P. p. paradoxus, P. p. platensis, P.p. occidentalis, P.
bolbodactyla, Sphaenorhyncus carneus, S. dorisae y S. lacteus., Phyllomedusa sauvagei,
Leptodactylus mystacinus etc. En otros casos, los nasales pueden presentar sus bordes mediales
separados dejando el septum nasi expuesto en gran medida, como vemos, entre otros, en los
centrolénidos analizados, Scarthyla goinorum, Pseudis minuta, Phyllomedusa hypocondrialis y
Pseudis cardosoi.

0: Muy estrecha.
1: Amplia.

(3)- Fontanella

Los frontoparietales son huesos dérmicos pares del techo craneano que pueden tener distinto grado
de articulacién entre si. En algunos casos estos huesos son anchos pero sus margenes mediales no
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contactan, por lo que dejan una fontanela entre ellos en forma de ranura, como en Hyla minuta,
Leptodactylus bufonius, Physalaemus biligonigerus, Pseudis paradoxus caribensis, Sphaenorhynchus
carneus, S. dorisae, S. lacteus, Scarthyla goinorumy Lysapsus limellus. Las especies y subespecies
del género Pseudis (con excepcion de P.p. caribensis) y Leptodactylus mystacinus tienen los
frontoparietales fusionados en sus dos tercios posteriores por lo que la fenestra frontoparietal s6lo
queda expuesta en la porcion anterior de estos huesos. Allophryne ruthveni, Phrynoyas venulosa,
Phyllomedusa hypocondrialis y P. sauvagei tienen los frontoparietales fusionados s6lo en su tercio
posterior por lo que la fenestra queda mas expuesta que en el caso anteriormente descripto. En
aquellas especies con frontoparietales delgados, la fontanella es amplia, dejando completamente
expuesta la fenestra frontoparietal, tal como ocurre en varios hilidos, como, por ejemplo, las especies
de Pseudacris, Hyla savigni, Hyla punctata, Acris crepitans y los centrolénidos analizados.

0: Amplia.

1: Muy angosta, como una ranura a lo largo de los frontoparietales..
2: Restringida al tercio anterior de los frontoparietales.

3: Restringida a dos tercios anteriores.

(4)- Desarrollo posterolateral de los frontoparietales

Los frontoparietales pueden tener distinto grado de desarrollo posterolateral. Estos huesos en algu-
nos casos alcanzan las eminencias epiéticas, como vemos en los centrolénidos, Pseudis paradoxus
paradoxus, P. bolbodactyla, P. cardosoi, Lysapsus limellus bolivianus, Hyla minuta, Phrynoyas
venulosa, Phyllomedusa hypocondrialis, Physalaemus biligonigerus, Sphaenorhynchus carneus etc
o tener mayor desarrollo posterolateral cubriendo dorsalmente, al menos en parte, a las eminencias
epidticas tal es el caso de: Leptodactylus mystacinus, Hyla andersoni, H. melanomma, H. savigni,
las especies del género Pseudacris,y Lysapsus limellus entre otras.

0: No sobrepuestos a las eminencias epidticas.
1: Sobrepuestos a las eminencias epidticas.

(5)- Quilla parasagital del frontoparietal
En Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p.

platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus, y Phrynoyas venulosa los
frontoparietales presentan quillas parasagitales que limitan a ambos lados la tabla craneana, separan-
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do la porcién dorsal de cada frontoparietal de la lamina perpendicularis. El resto de los taxones
carecen de estas quillas.

0: Ausente.
1: Presente.

(6) — Posicion de los premaxilares

La pars dentalis de los premaxilares generalmente se ubica formando un angulo menor de 90 grados
con respecto al plano sagital, lo que le da al rostro un aspecto aguzado, como vemos en Pseudis
cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p.
occidentalis, Lysapsus limellus, L. I. bolivianus, en los leptodactilidos y en la mayoria de los hilidos
analizados. La pars dentalis puede tener una posicion ortogonal con respecto al plano sagital, por lo
que el rostro toma una forma algo roma, como se aprecia en: Hyalinobatrachum aureogutattum,
Centrolene geckoideum, Sphaenorhynchus carneus'y S. lacteus.

0: Oblicuos.
1: Perpendiculares.

(7) -Proceso alar

El proceso alar es una expansion dorsal de la pars facialis del premaxilar. El ancho de dicho proceso
tomado en su parte proximal puede ser mayor que la altura de la pars facialis, como por ejemplo en
Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis,
P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus, Leptodactylus mystacinus, Hyla minuta, H.
punctata, Phrynoyas venulosa, Phyllomedusa hypocondrialis, etc. Asimismo puede tener un aspec-
to delgado, y su ancho ser igual o menor que la altura de la pars facialis como por ejemplo en los
centrolenidos analizados, Acris crepitans, A. grillus, Hyla andersonii, Pseudacris cadaverina,
Physalaemus biligonigerus Allophyne rutveni 'y Sphaenorhynchus dorisae, entre otros.

0: Ancho.
1: Delgado.

(8) - Forma del proceso alar de la premaxila

El proceso alar de la premaxila varia en su morfologia. Puede tener forma triangular como en
Pseudis bolbodactyla, P. minuta, Phyllomedusa hypocondrialis, Allophryne ruthveni, P. sauvagei'y
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Sphaenorhynchus carneus, rectangular como en Cochranella ignota, Hyla andersoni, H. minuta y
Leptodactylus mystacinus. Otra variante observada es que el proceso alar presente una forma de L
como en Acris crepitans, A. gryllus, Centrolene geckoideum, Hyla melanomma, H. savigni, P. clarki,
P. crucifer, P. regilla, P. triseriata'y Sphaenorhynchus dorisae.

0: Triangular.
1: Rectangular.
2: “L” invertida.

(9) - Dientes maxilares

En los taxones analizados los huesos maxilares son dentados con excepcion de Allophryne ruthveni,
Sphaenorhynchus carneus y S. dorisae, que carecen de dientes. En el resto de las especies estudia-
das los dientes se extienden posteriormente pudiendo alcanzar la altura de la fosa pterigoidea o
incluso sobrepasarla. En Pseudis minuta, Physalaemus biligonigerus y Sphaenorhynchus lacteus los
dientes maxilares se extienden posteriormente sin alcanzar el margen anterior de la fosa pterigoidea.
En la mayoria de las especies analizadas la denticidn tiene mayor extensién posterior alcanzando o
sobrepasando la fosa pterigoidea como ocurre en los centrolénidos, Hyla andersoni, H. melanomma,
Pseudis paradoxus caribensis, Lysapsus limellus etc.

0: Presentes, alcanzan la fosa pterigoidea.
1: Presentes, no alcanzan la fosa pterigoidea.
2: Ausentes.

(10) - Cuadradojugal

Estos pequeiios huesos dérmicos completan la arcada maxilar y pueden tener distinto grado de desa-
rrollo. En los casos en que el cuadradojugal es corto la parte posterior del maxilar no llega a solaparlo,
como ocurre en algunas de las especies analizadas: Cochranella ignota, Hyalinobatrachum
aureogutattum, Hyla andersoni, H. minuta, Allophyne ruthveni y las especies del género
Sphaenorhynchus. En caso de tener un mayor desarrollo, el cuadradojugal es solapado por la parte
posterior del maxilar, como en Pseudis cardosoi, P. minuta, P. paradoxus paradoxus, Lysapsus

limellus, Leptodactylus mystacinus, Hyla melanomma, H. punctata, Phyllomedusa hypocondrialis
etc.

0: Cubierto lateralmente por el maxilar.
1: Sin contacto con el maxilar.



(11) - Largo relativo de la rama zigomatica del escamoso

El escamoso es un hueso dérmico triradiado que se encuentra en el angulo posterolateral del craneo.
La rama zigomatica se extiende anteriormente pudiendo tener distintos grados de desarrollo.respecto
de la rama 6tica. Hyla andersoni, H. melanomma, H. minuta, Acris crepitans, Sphaenorhynchus
carneus, S. lacteus, entre otros, presentan la rama zigomatica igual o mas corta que la rama 6tica.
Pseudis minuta, P.paradoxus. platensis, Lysapsus limellus, Hyalinobatrachum aureogutattum,
Cochranella ignota, Leptodactylus mystacinus, L. bufonius, Pseudacris cadaverina, Phrynoyas
venulosa etc. tienen la rama zigomatica mas desarrollada.

0: Igual o mas corta que la rama ética.
1: Mas larga que la rama dtica.

(12) - Largo relativo de la rama media del pterigoides

El pterigoides es un hueso dérmico triradiado. La rama media del pterigoides cubre total o parcial-
mente al proceso basal del cartilago palatocuadrado por lo que la rama puede estar o no articulada
directamente con el neurocraneo. Si la rama media esta reducida, se relaciona con la capsula ética a
través del proceso basal del cartilago palatocuadrado como ocurre por ejemplo en Pseudis minuta,
Lysapsus limellus, Acris crepitans, Hyla andersoni, Centrolene geckoideum etc. En las subespecies
de Pseudis paradoxus analizadas, Pseudis cardosoi, P. bolbodactyla, Lysapsus limellus bolivianus,
Cochranella ignota, Hyla melanomma y Sphaenorhynchus carneus la rama media del pterigoides
contacta directamente con la capsula 6tica.

0- No contacta la capsula ética.
1- Contacta la capsula ética.

(13) - Presencia y forma del proceso dentigero del vomer

Los vomeres son huesos dérmicos de la region palatina del craneo que subyacen al solum nasi.
Tienen cuatro procesos, el proceso anterior, los procesos precoanal y postcoanal y el dentigero. El
borde posterior del proceso dentigero puede ser recto como en Acris crepitans, A. gryllus, Hyla
andersoni, H. minuta, H. punctata, H. savigni, Phyllomedusa hypocondrialis, Physalaemus
biligonigerus, Pseudacris cadaverina , Centrolene geckoideum, Lysapsus limellus limellus y L. l.
bolivianus o arqueado como en Hyla melanomma, Leptodactylus mystacinus, L. bofonius y las
especies y subespecies del género Pseudis, Prhynoyas venulosa etc. En Cochranella ignota,
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Hyalinobatrachum aureogutattum,. Allophryne ruthveni, Sphaenorhynchus carneusy S. dorisae el
proceso dentigero del vomer esta ausente.

0 ausente.
l:presente, recto.
2:presente, arqueado.

(14) — Dientes vomerianos

Cochranella ignota, Hyalinobatrachum aureogutattum, Phyllomedusa hypocondrialis, Allophryne
ruthveni, Physalaemus biligonigerus, Sphaenorhynchus carneus,y S. dorisae carecen de dientes
vomerianos. Las especies y subespecies del género Pseudis, Acris crepitans, Centrolene geckoideum,
Hyla andersoni, Hyla savigni 'y Pseudacris cadaverina por ejemplo, tienen dientes vomerianos ubi-
cados entre las coanas, mientras que Lysapsus limellus limellus, Hyla melanomma, Leptodactylus
mystacinus, Phrynoyas venulosa,y Pseudacris clarki son algunas de las especies que tienen los
dientes vomerianos ubicados posteriormente a las coanas.

0:Ausentes.
1: Presentes, ubicados entre las coanas.
2: Presentes, ubicados posteriormente a las coanas.

(15) - Orientacion del proceso anterior del vomer

El proceso anterior del vomer puede ubicarse en direccion al maxilar, como ocurre en Hyla punctata,
Leptodactylus mystacinus, L. bufonius, Pseudis paradoxus paradoxus, P. cardosoi, Lysapsus limellus
limellus, Phyllomedusa hypocondrialis y P. sauvagei, o puede dirigirse en direccion a la articulacién
entre el premaxilar y el maxilar, como vemos en Acris crepitans, Hyla andersoni, H. minuta, Pseudis
bolbodactyla, P. p. caribensis etc. 0 mas anteriormente hacia el premaxilar como por ejemplo en
Acris gryllus, Cochranella ignota, Hyla melanomma, Phrynoyas venulosa, Pseudacris triseriata.
Allophryne ruthveni, Hyalinobatrachum aureogutattum, Pseudacris. clarki, P. crucifer,
Sphaenorhynchus carneus, S. dorisae y S. lacteus carecen de proceso anterior diferenciado.

0:Proceso anterior presente dirigido hacia el maxilar

1:Proceso anterior presente dirigido hacia la articulacién premaxilar-maxilar.
2: Proceso anterior presente dirigido hacia el premaxilar.

3: Proceso anterior no diferenciado.

(16) - Largo relativo de los neopalatinos
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Los neopalatinos son huesos dérmicos que subyacen al planum antorbitale. Las tres especies del
género Sphaenorhynchus analizadas, Allophryne ruthveni'y Pseudacris triseriata tienen neopalatinos
cortos, que no alcanzan medialmente el nivel del proceso anterior del planum antorbitale. En Acris
crepitans los neopalatinos son cortos, alcanzando medialmente la altura del proceso anterior del
planum antorbitale. En Acris gryllus, Hyla andersoni'y Pseudis bolbodactyla estos huesos sobrepa-
san el proceso anterior alcanzando apenas el esfenetmoides. Los centrolénidos y leptodactilidos
analizados, Hyla melanomma, Pseudacris crucifer, Pseudis minuta, Scarthyla goinorum, Lysapsus
limellus etc presentan palatinos largos, que se extienden hasta la porcion medial del esfenetmoides.

0:Cortos, o reducidos, no se extienden medialmente hasta el nivel del proceso anterior del planum
antorbitale.

1:Llegan hasta la altura del proceso anterior del planum antorbitale.

2:Sobrepasan el proceso anterior pudiendo apenas alcanzar el esfenetmoides.

3:Se extienden hasta la porcién medial del esfenetmoides.

(17) - Extremo lateral del neopalatino

Los extremos laterales de los neopalatinos generalmente contactan con los maxilares, como vemos
en los centrolénidos, Pseudis cardosoi, P. minuta, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis., Lysapsus
limellus bolivianus, Acris gryllus, Hyla andersoni, Pseudacris crucifer, etc. En las especies del
género Sphaenorhrynchus, Hyla minuta, H. punctata, Phyllomedusa hypocondrialis, Physalaemus
biligonigerus y Pseudacris triseriata, los neopalatinos no contactan lateralmente con los maxilares.

0: En contacto con maxilar.
1: Sin contacto con maxailar.

(18) - Forma del neopalatino

Acris crepitans, Hyla savigni, Pseudis bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, Lysapsus limellus,
los centrolénidos, etc. tienen neopalatinos que se adelgazan gradualmente desde la parte lateral hacia
la zona medial. En algunas especies, estos huesos son anchos desde su extremo lateral hasta un
punto, recién a partir del cual se afinan. Esta morfologia esta presente en Acris gryllus, Hyla andersoni,
H. punctata, Physalaemus biligonigerus y Leptodactylus mystacinus .

0: Se adelgazan gradualmente.



Figura 18: Neopalatino y vomeres
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1: Se adelgazan a partir de un punto.
(19) - Quilla del neopalatino

En los taxones analizados la presencia de una quilla a lo largo de los neopalatinos resulté una carac-
teristica frecuente, tal es el caso, por ejemplo de: Leptodactylus mystacinus, L. bufonius, las especies
y subespecies del género Pseudis, Hyla savigni, Phyllomedusa sauvagei etc. En el resto de los
taxones, por ejemplo los centrolénidos, las especies del género Pseudacris, Lysapsus limellus, etc.
los neopalatinos no presentan quilla.

0: Ausente.
1: Presente.

(20) - Quilla del proceso cultriforme del paraesfenoides

El paraesfenoides es un hueso dérmico impar en forma de T que cubre el neurocraneo ventralmente.
La rama impar o proceso cultriforme presenta una superficie ventral lisa en la mayoria de las especies
analizadas. Sin embargo, en Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus,
P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus el proceso
cultriforme presenta una quilla medial a lo largo de su superficie ventral.

0: Ausente.
1: Presente.

21-Largo de las alas del paraesfenoides

Las alas del paraesfenoides pueden ser cortas o largas. Si las alas son largas, subyacen la region de las
capsulas dticas correspondientes al oido interno, como en los leptodactilidos, las especies de los
géneros Hyla, Acris, Pseudacris, Cochranella ignota, Pseudis paradoxus platensis, etc. Pseudis
cardosoi, P. minuta, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus, Allophryne ruthveni, Centrolene geckoideum

y Sphaenorhynchus carneus tienen alas cortas que no alcanzan la regién de las capsulas oticas co-
rrespondiente al oido interno.

0: Largas, infrayacen la region del oido interno.
1: Cortas, no infrayacen la region del oido interno.

(22) - Proceso posteromedial del paraesfenoides



El paraesfenoides en su parte posterior puede tener un proceso medial impar definido, o éste puede
estar ausente. Hyalinobatrachum aureogutattum, Cochranella ignota, Pseudis bolbodactyla, P.
paradoxus caribensis, P.p. occidentalis, P.p. platensis, P.p. paradoxus e Hyla punctata carecen de
este proceso. El resto de las especies analizadas presentan un proceso posteromedial, como en las

especies de los generos Acris y Pseudacris, Pseudis cardosoi, P. minuta'y Lysapsus limellus etc.

0: Ausente.
1: Presente.
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Figura 19: Parte posterior del paraesfenoides de Lysapsus limellus

(23) - Largo del proceso cultriforme

Se han distinguido dos estados de este caracter en el grupo de especies estudiado. El extremo ante-
rior del proceso cultriforme no alcanza el nivel de los fordmenes érbitonasales en Acris crepitans,
Centrolene geckoideum, Cochranella ignota, Hyla andersoni, Pseudis paradoxus paradoxus, P. p.
platensis, Sphaenorhynchus carneus etc. En cambio en Pseudacris sp., Leptodactylus mystacinus,
Lysapsus limellus, Pseudis minuta, P. p. occidentalis etc. el proceso cultriforme es mas largo y
alcanza o incluso sobrepasa anteriormente el nivel de los foramenes 6rbitonasales.

0: Extremo anterior no llega al nivel de los foramenes 6rbitonasales.

1: Extremo anterior llega o sobrepasa el nivel de los foramenes 6rbitonasales.
(24) -Forma de las alas del paraesfenoides

61




Las alas del paraesfenoides pueden presentar sus extremos laterales romos, como en Pseudis minuta,
P. bolbodactyla, P. p. caribensis, los leptodactilidos, Hyla melanomma etc. En cambio, en los
centrolénidos, las especies del género Sphaenorhynchus, Pseudis cardosoi, P. p. paradoxus,y Lysapsus
limellus, entre otros el extremo lateral es aguzado.

0: Con extremos laterales romos.
1: Con extremos laterales aguzados.

(25) - Orientacién de las alas del paraesfenoides

La alas del paraesfenoides se pueden presentar perpendiculares al proceso cultriforme u orientadas
posterolateralmente respecto de dicho proceso. Pseudis paradoxus paradoxus, P. p. platensis, P. p.
occidentalis, P. minuta, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus, Acris crepitans, Physalaemus
biligonigerus, Phyllomedusa sauvagei y los centrolénidos analizados presentan las alas del
paraesfenoides perpendiculares al proceso cultriforme. Pseudis cardosoi, Pseudis paradoxus
caribensis, Hyla melanomma, H. minuta etc., poseen las alas orientadas posterolateralmente respec-
to del proceso cultriforme.

0: Perpendiculares.
1: Posterolateralmente orientadas.

(26) - Processus prenasalis medius del esfenetmoides

El proceso prenasalis medius fue descripto por Jurgens (1971) para varias especies de arqueobatracios
y neobatracios. Este proceso es una prolongacion anteromedial cartilaginosa del seprum nasi. Dentro
de las especies estudiadas en el presente trabajo, algunas carecen de este proceso, como por ejemplo:
Hyalinobatrachum aureogutattum, Cochranella ignota, Sphaenorhynchus carneus, Hyla melanomma,
etc. Lamayoria de los taxones presenta un proceso evidente, como Pseudis bolbodactyla, P.paradoxus
caribensis. Lysapsus limellus bolivianus, Pseudacris sp., Hyla andersoni, Hyla savigni etc.

0: Ausente.
1: Presente.

(27) - Grado de osificacion anterior del esfenetmoides



El esfenetmoides es un hueso endocondral cuyo desarrollo varia en los taxones considerados. Ante-
riormente este hueso puede llegar a la altura del planum antorbitale como en Pseudis paradoxus
bolbodactyla, Acris gryllus, Hyla andersoni, Pseudacris cadaverina etc. En otros casos se extiende
hasta el nivel de la mitad posterior de las coanas, como en los centrolénidos, Pseudacris regilla, etc.
La osificacién del esfenetmoides supera anteriormente el nivel de las coanas en varios de los taxones
analizados, por ejemplo en Hyla minuta, Leptodactylus mystacinus, Pseudis paradoxus platensis y
Pseudis paradoxus occidentalis.

0: Alcanza el nivel del planum antorbitale.
1: Se extiende hasta el nivel de la mitad posterior de las coanas.
2: Se extiende anteriormente a las coanas.

(28) - Grado de osificacion anterolateral del esfenetmoides

La osificacion anterolateral de este hueso endocondral es variable. El planum antorbitale puede
permanecer cartilaginoso o ser invadido en distinta medida por la osificacién esfenetmoidal. En el
presente analisis se toma como punto de referencia al proceso anterior que es una proyeccion
anterior del planum anterorbitale descripto por Jurgens (1971). El las especies del género
Sphaenorhynchus, centrolénidos, Pseudis bolbodactyla, etc. el planum antorbitale es cartilaginoso.
Pseudis minuta, Lysapsus limellus, Hyla savigni, Pseudacris regilla, son algunas de las especies en
las que la osificacion anterolateral del esfenetmoides alcanza pero no incluye el proceso anterior. En
Pseudis paradoxus caribensis, P. p. platensis, P. cardosoi, Scarthyla goinorum y Phyllomedusa
hypocondrialis 1a osificacion incluye el proceso anterior. En Pseudis paradoxus paradoxus, P. p.
occidentalis, Allophryne ruthveni'y Leptodactylus mystacinus, el planum antorbitale se halla com-
pletamente osificado.

0: Planum antorbitale enteramente cartilaginoso.
1: Planum antorbitale osificado hasta el nivel de, pero no incluyendo, el proceso anterior de la
pared postnasal.

2: Planum antorbitale osificado incluyendo el proceso anterior, pudiendo sobrepasar al mismo.
3: Planum antorbitale completamente osificado.

(29) - Grado de osificacién posterior del esfenetmoides
La osificacion esfenetmoidal puede extenderse posteriormente a distintos niveles. En las especies del

género Pseudacris, Acris crepitans, A. gryllus, Sphaenorhynchus carneus 'y S. dorisae el esfenetmoides
alcanza posteriormente el nivel del cuarto anterior de la 6rbita. En Cochranella ignota, Pseudis
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bolbodactyla, Lysapsus limellus e Hyla savigni el esfenetmoides alcanza posteriormente el nivel del
tercio anterior de la 6rbita. El mayor desarrollo posterior del esfenetmoides se encuentra en
Hyalinobatrachhum aureogutattum, Hyla andersoni, Pseudis minuta 'y P, paradoxus platensis, en
las que el esfenetmoides alcanza la mitad posterior de la 6rbita.

0: Alcanza posteriormente el nivel del cuarto anterior de la 6rbita.
1: Alcanza posteriormente el nivel del tercio anterior de la érbita.
2: Alcanza posteriormente el nivel de la mitad anterior de la 6rbita.

(30) - Crista supraorbital

La crista supraorbital es una delgada saliencia cartilaginosa del esfenetmoides que se proyecta sobre
el ojo. Se origina en la porci6n anterodorsal de la érbita, dorsal al foramen 6rbitonasal, en la conjun-
cién del planum antorbitale y el esfenetmoides Jurgens (1971). Son pocos los casos dentro del
grupo analizado que presentan crista supraorbital prominente, estos son: Acris crepitans, Acris
gryllus, Hyla andersoni, H. minuta, H. punctata, Phrynoyas venulosa'y Phyllomedusa sauvagei. En
los restantes taxones la crista supraorbital se halla reducida 6 ausente.

0: Prominente.
1: Reducida o ausente.

(31) - Numero de foramenes que perforan el proético posteriormente a la é6rbita

Los nervios oculomotor, troclear y trigémino salen del craneo a la altura del proético. En algunas
especies cada uno sale por un foramen, y en otras especies dos o tres nervios salen por el mismo
orificio. En este wltimo caso en que compartan un foramen es dificil especificar a que nervios corres-
ponde, aunque podemos inferirlo por la topologia y tamaiio de los orificios. En caso de haber tres
foramenes el correspondiente al troclear suele ser pequefio y ocupar una posicion anterolateral en el
prodtico, mientras que el foramen oculomotor también es pequefio y se ubica casi a la par del ante-
rior pero en una posicion anteromedial. Posterior a estos dos se suele encontrar un foramen grande
que corresponde a la salida del nervio trigémino. En Scarthyla goinorum se aprecian tres foramenes
en la region postorbital del hueso prodtico; Hyalinobatrachium aureoguttatum, Centrolene
geckoideum, Hyla melanomma etc. tienen un solo foramen. El resto de las especies analizadas
tienen el prodtico perforado por dos foramenes.

0: Tres foramenes.
1: Dos foramenes.
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Figura 20: Crista supraorbital y fontanella frontoparietal en
Lysapsus limellus e Hyla savigni.
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Fotografia de la regién anterior de la 6rbita en vista dorsal de Lysapus limellu§ (MACN CENAI
3649). 20X.

30.0

3.0

Fotograffa de la regién anterior de la 6rbita en vista dorsal de Hyla savigni
(KU 207342). 17X.
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2: Un foramen.

(32) - Proceso posterior de la crista parotica

En algunos casos, por ejemplo en Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus
paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus, en
las especies del género Hyla y Pseudacris analizadas, la crista parotica tiene una proyeccion
cartilaginosa en su margen posterolateral denominado proceso posterior. Los centrolénidos, espe-
cies del género Sphaenorhynchus, etc. carecen de esta proyeccion.

0: Ausente.
1: Presente.

(33) - Relacion entre el anillo timpanico y la crista parotica

El aparato auditivo de los anfibios esta formado por la columela, el anillo timpanico y el operculum.
La columela es un hueso que conecta el timpano con el oido interno, en ella distinguimos tres
porciones; la proximal es la pars interna plectri, la medial que usualmente esté osificada es la pars
media plectri'y la porcion més externa que esta asociada con el timpano es la pars externa plectri.
El anillo timpénico es un aro de cartilago que rodea a la pars externa plectri sosteniendo a la
membrana timpanica, pudiendo estar fusionado a la crista parotica. Pseudis cardosoi, P. minuta,
P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus
limellus, L. l. bolivianus, centrolénidos, y muchos de los hilidos analizados tienen el anillo timpanico
libre con respecto a la crista parotica, Pseudacris clarkiy P. triseriata tienen el anillo timpanico
fusionado al proceso posterolateral del la crista parotica, y Sphaenorhynchus carneus presenta la
porcién anterior del anillo timpanico fusionado a la porcién lateral de la crista parotica.

0: Anillo timpanico separado de la crista parotica.
1: Anillo timpéanico fusionado al proceso posterolateral de la crista parotica.
2: Porcion anterior del anillo timpénico fusionado a la crista parotica.

(34) - Pars externa plectri

La parte mas externa de la columela puede tener distintas formas. Es alargada en Hyla punctata,
Leptodactylus mystacinus. Presenta forma de raqueta en Pseudis bolbodactyla, P. paradoxus
paradoxus, P.p. caribensis. P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. I. bolivianus, Hyla andersoni,
las especies del género Pseudacris etc., o bien es redonda como en las especies del género
Sphaenorhynchus, en Hyalinobatrachum auregutattum 'y Leptodactylus bufonius.

66



Figura 21: Region timpanica
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Figura 22: Region timpéanica
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Fotograffa de la regi6n timpdnica izquierda de Sphaenorhynchus carneus (KU 183709) 40 X
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0: Presente, delgada y alargada
1: Presente, dorsalmente expandida, en forma de raqueta.
2: Presente y redonda.

(35) - Forma del anillo timpénico

El anillo timpénico puede presentarse formando un circulo completo en el que los extremos anterior
y posterior estan unidos o hasta solapados. Esta condicion la obsevamos en Pseudis cardosoi, P.
minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis,
Lysapsus limellus, L. 1. bolivianus y Leptodactylus bufonius. En otros casos el anillo timpanico es
incompleto, aunque sus extremos anterior y posterior se encuentran proximos como en Acris crepitans,
Leptodactylus mystacinus, Cochranella ignota, Pseudacris clarki etc. En otros casos este anillo es
dorsalmente incompleto por lo que el anillo tiene la forma de la mitad de una esfera, como en
Sphaenorhynchus carneus, S. lacteus y S. dorisae.

0: Dorsalmete incompleto, aunque con sus extremos anterior y posterior relativamente proxi
mos.

1: Dorsalmente incompleto, conformando aproximadamente la mitad de una esfera.

2: Completo.

(36) — Operculum

En la parte posterior de la capsula 6tica, en la porcion posterior de la fenestra ovalis, hay un elemen-
to pequefio y esférico que es el operculum. En los adultos puede permanecer cartilaginoso, por
ejemplo en Pseudis minuta, Pseudacris regilla, Hyla melanomma etc o mineralizarse como en Acris
crepitans, Hyla minuta, Pseudis paradoxus platensis etc

0: Cartilaginoso
1: Mineralizado

(37) - Relacién entre el processus lingularis y 1a lamina orbitonasalis

Los cartilagos nasales en la mayoria de las especies analizadas no presentan variaciones. S6lo en las
especies del género Sphaenorhynchus una proyeccion lateral del cartilago oblicuo, el processus
lingularis, se une a la lamina orbitonasalis que se encuentra en la parte mas posterior de la capsula
nasal.

0: Processus lingularis y lamina orbitonasalis separados.



1: Processus lingularis continuo con la lamina orbitonasalis.
(38) - Proceso anterior del hial

Existe un grado de variacion en el aparato hioideo debido en general a la presencia y forma de los
procesos. En cuanto al proceso anterior éste se puede presentar como una tira alargada de cartilago por
sobre el hial, como en Acris crepitans, Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, Phyllomedusa
hypocondrialis € Hyla melanomma; o puede tener forma redondeada como en Pseudis paradoxus
paradoxus, Lysapsus limellus, Scarthyla goinorum, entre otras. Muchas de las especies analizadas
carecen de proceso anterior en el hial como los centrolénidos, las especies del género Sphaenorhynchus
etc.

0: Ausente.
1: Presente, alargado por sobre el hial.
2: Presente, redondeado.

(39) - Proceso anterolateral

La placa hioidea puede tener hasta tres proyecciones pares denominadas procesos anterolaterales,
posterolaterales y posteromediales. Acris crepitans, Phyllomedusa hypocondialis, P. sauvagei y
Sphaenorhynchus dorisae carecen de procesos anterolaterales. En el resto de las especies analizadas
los procesos anterolaterales estan presentes.

0: Ausente
1: Presente

(40) - Placa hiodea

La placa hioidea puede tener distinto grado de mineralizacién. Puede permanecer completamente
cartilaginosa, como en los centrolénidos analizados, Hyla punctata, Sphaenorhynchus carneus,
Pseudis bolbodactyla, P. cardosoi, Phyllomedusa sauvagei, Lysapsus limellus o puede estar

variadamente mineralizada como por ejemplo en Pseudis paradoxus occidentalis, Acris crepitans,
Leptodactylus mystacinus, Hyla minuta etc.

0: Cartilaginosa.
1: Mineralizada.



Figura 23: Aparato hioides de Scarthyla goinorum y de Hyla savigni
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(41) - Seno hioglosal

La placa hioidea puede ser aproximadamente rectangular por lo que su seno hioglosal es somero,
como en Hyalinobatrachum aureguttatum, Hyla savigni, Scarthyla goinorum, Phyllomedusa sauvagei
etc. En otras especies el borde anterior de la placa hioidea es posterior al nivel del proceso anterolateral,
delimitando asi un seno hioglosal profundo, como en Lysapsus limellus, Sphaenorhynchus carneus,
Hyla minuta, Pseudis paradoxus caribensis etc

0: Somero (borde de la placa hioidea al nivel del proceso anterolateral).

1: Profundo. (borde de la placa hioidea posterior al nivel del proceso anterolateral.

(42) - Dedo II oponible

Dentro de las especies analizadas Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus
paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus limellus'y L. l. bolivianus
tienen el dedo II rotado de manera que queda enfrentado con el resto de los dedos. La rotacion del
dedo II comienza desde el metacarpal II que también se opone al resto de los dedos y metacarpales
de la mano.

0: Ausente.
1: Presente.

(43) — Posicion de las dos ultimas falanges

Las 1ltimas dos falanges se presentan alineadas en los leptotactilidos. Dentro de las especies que
tienen elemento intercalar corto, éste se posiciona de tal forma entre la Gltima y peniltima falange
que hace que el dedo quiebre el eje longitudinal, por lo que la falange terminal toma una forma no
alineada (offset), ya que se dobla ventralmente por ejemplo en Hyla melanomma, Acris crepitans,
Cochranella ignota. etc. Allophryne ruthveni carece de elemento intercalar pero la falange terminal
se dobla ventralmente. Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p.
caribensis. P.p. platensis, y P.p. occidentalis, poseen elementos intercalares largos, que se ubican
alineados entre las dos ultimas falanges dando al dedo una forma recta o algo curvada. Lysapsus
limellusy L. l. bolivianus, ambas con elemento intercalar largo, tienen la falange terminal no alinea-
da respecto de la penultima falange, aunque en este caso no es el elemento intercalar el que desplaza
a la falange terminal, sino que este desplazamiento esta dado por la particularidad de esta ultima
falange de tener un céndilo que articula con el elemento intercalar, lo que ocasiona que el extremo
del dedo por la forma de la articulacién quede desfazado respecto a la penultima falange y al elemen-
to intercalar.
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0: Falanges posicionadas linealmente.

1:Falanges terminal y subterminal no posicionadas linealmente (offset).

Como vemos, las falanges terminales pueden estar desplazadas ventralmente respecto de la penilti-
ma falange, que en general tienen un elemento intercalar corto que quiebra el eje longitudinal del
dedo, aunque hay excepciones ya que por ejemplo Allophryne ruthveni (Fabrezi y Langone, 2000)
no tiene elemento intercalar y si tiene desplazamiento de la falange terminal, o algunas especies del
género Pseudacris que no tienen desplazamiento y tienen un cartilago intercalar corto (Paukstis y
Brown, 1987). Da Silva (1998), pag 19 en este caso aclara que si bien la falange terminal de Pseudis
paradoxa no tiene desplazamiento, esta condicion la considera una transformacion secundaria a
partir de una condicién ancestral con desplazamiento. Duellman (2001) considera que la falange
terminal se desplaza ventralmente en los pseudidos, aunque no aclara la fuente. Hass (2003) toma los
datos de los estados de caracter de las falanges terminales para centrolenidos, hilinos, philomedusinos,
hemipractinos y pseudidos del trabajo de Duellman (op. cit.), por lo que considera a la falange
terminal de los pseudidos una garra con desplazamiento. En este trabajo hemos considerado que el
género Lysapsus tiene desplazamiento de la falange terminal aunque esto tenga un origen algo dife-
rente que en las Hyla por ejemplo, ya que en este caso el “offset” de la falange terminal esta dado por
el grado de curvatura de la falange terminal, la articulacion a través del cétilo con el elemento
intercalar y la presencia de un disco terminal ventral a la falange terminal que la levanta respecto del
elemento intercalar, este conjunto de factores hace que el eje del dedo se quiebre, en cambio en
muchos hilidos es el elemento intercalar corto el que quiebra el eje longitudinal del dedo. Esto no
ocurre en las especies y subespecies del género Pseudis que no presentan desplazamiento de la
ultima falange. Esta caracteristica puede verse en las ilustraciones de los trabajos de Savage y De
Carvalho (1953) y de Klappenbach (1985).

(44) — Extremos de los dedos

En la mayoria de los anuros los extremos de los dedos no se hallan dilatados. Entre los taxones
incluidos en el andlisis esta morfologia se presenta en los leptodactilidos, Pseudis bolbodactyla, P.
cardosoi, P. paradoxus caribensis, P.p.paradoxus, P.p. platensis y P p. occidentalis. En cambio en
los centrolénidos, hilidos y en Pseudis minuta la extremidad distal de los dedos se halla dilatada en
forma conspicua.

0: Dilatados

1: No dilatados.



Figura 24: Falanges y elemento intercalar de Lysapsus limellus
*)
b ST ) I
= RS (o
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* Modificado de Savage & De Carvalho (1953)

Representacién esquematica de las falanges terminales y del elemento intercalar de
Lysapsus limellus en I-vista dorsal, II-vista lateral.

peniltima falange

elemento intercalar

cétilo de la falange terminal

falange terminal

expansién terminal

43.0

50.3 45.0

Fotrograffa de las falanges terminales y del elemento intercalar del dedo III de la mano derecha Lysapus{ limellus
(MACN CENALI 3649) 40 X. en I-vista dorsal, II vista lateral y III vista lateral.en la que se detallan entre parentesis
los caracteres y sus estados.
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pentltima falange

Figura 25:Falanges y elemento intercalar de a) Pseudis paradoxus,
b) Pseudis paradoxus occidentalis y ¢) |Pseudis minuta.

Representacién esquemdtica de las falanges terminales y del elemento intercalar de
Pseudis paradoxus en 1 vista lateral, II. vista dorsal

(*)Modificado de Savage & De Carvalho (1953)

falange terminal

elemento intercalar

peniiltima falange

Fotografia de las falanges terminales y elemento intercalar de los dedos IV y II de la
mano izquierda de Pseudis paradoxus occidentalis (JF 1349) 30X.

elemento intercalar 50.3

43.1 46.0

falange terminal 45.0

expansion terminal 44.0

Fotografia de la falange terminal y elemento intercalar del dedo III de la mano izquierda de
Pseudis minuta (MACN 19848). 40X.
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Figura 26: Falanges y elemento intercalar de Hyla savigni
e Hyalinobatrachum aureogutattum.

45.1

Fotografia de la falange terminal en vista dorsal del dedo III de la mano izquierda de
Hyla savigni (KU 207342) 40X.

pentltima falange

elemento intercalar 50.1

falange terminal

43.1

Fotografia de la falanges terminales y del elemento intercalar en vista lateral del
dedo III de la mano izquierda de Hyla savigni (KU 207342) 30X.

452

Fotograffa de la falange terminal en vista dorsal del dedo III de la mano izquierda de Hyalinobatrachum
aureogutattum (DIAM 055) 30X.
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(45) - Forma de la falange terminal

Las falanges terminales han sido distinguidas por caracteristicas de sus extremos y el grado de curva-
tura de sus cuerpos. Entre las especies estudiadas las falanges terminales pueden ser simples que son
rectas y de extremos adelgazados, curvadas o en forma de garra, y terminadas en forma de T.
Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis,
P.p. occidentalis, Lysapsus limellus y L. l. bolivianus por ejemplo tienen la falage terminal simple;
los hilidos, como por ejemplo Hyla savigni, Pseudacris clarki, Sphaenorhynchus dorisae etc. la
tienen en forma de garra y por ultimo Allophryne ruthveni, Cochranella ignota, Centrolene geckoideum
e Hyalinobatrachum aureogutattum tienen sus falanges terminales en forma de T.

Cabe aclarar que denominamos garra a aquella falange terminal que tiene una adaptacion de la epifisis
proximal que tiene en su base una forma acorazonada a partir de la cual se proyecta el cuerpo de la
falange que tiene algun grado de curvatura. Se considero en cambio simple a la falange de quienes
teniendo algun grado de curvatura no tienen en la base la estructura acorazonada que las garras
poseen.

0: Simple, cuerpo recto o ligeramente curvado
1: Garra
2:T

No existe al momento una clara definicion de que es una garra, por lo que algunas variaciones se
pueden o no, segun el criterio adoptado, enmarcar en el concepto de garra. Da Silva (1998) toma para
los pseudidos el estado de caracter para la falange terminal “garra™ haciendo la aclaracion ( pag. 29)
que el estado presente en Pseudis paradoxa lo considera una derivacion secundaria de la falange termi-
nal en garra, y a todo el grupo le asigna el estado de caracter 1, o sea falange terminal con forma de
garra. Duellman (2001) también lo toma como garra (aunque no aclara la fuente). En el trabajo de
Savage y De Carvalho (1953) al diagnosticar el género Pseudis entre otros caracteres morfoldgicos
toma el de “dedos simples”, y este mismo caracter para Lysapsus lo describe como “falanges termina-
les en punta, tipo garra”. Klappenbach (1985) toma también el caracter de la falange terminal y dice:
“en Pseudis son cortas y curvadas....en Lysapsus es algo mas corta y curvada que en Pseudis y por
ultimo Pseudis minutus presenta la falange mas larga y menos curva”. Es evidente que la distincion
entre una falange terminal simple, algo curvada y de extremo aguzado y una falange en forma de garra
no es precisa (Fabrezi, 1996). Drewes (1984) caracteriza a las falanges en forma de garra como aque-
llas alargadas, delgadas, curvadas ventralmente y de extremo aguzado. La curvatura esta relacionada
también en algunos casos con el desplazamiento de la falange terminal (offset). En el material analizado
en el presente estudio se observd que las falanges terminales de las especies del género Hyla por



ejemplo, tienen ademas de un grado de curvatura y el extremo terminado en punta, la epifisis basal con
una forma acorazonada y con un punto de contacto lateral con el elemento intercalar. Esta pieza
acorazonada no esta presente en las falanges terminales de las especies y subespecies del género Pseudis
ni Lysapsus por lo que éstas se toman como falanges simples, a pesar de que tienen algin grado de
curvatura y terminan en punta. Cabe destacar que en Lysapsus ademas se encontr6 la particularidad de
que la base de la falange terminal tienen un cotilo que se inserta en un céndilo que se forma en el
elemento intercalar. Este caracter esta presente en la ilustracion del trabajo de Savage y De Carvalho
(1953), aunque no lo mencionan explicitamente.

(46) - Cotilo de la base de la falange terminal

Lysapsus limellus 'y L. . bolivianus tienen un cétilo en la porcion proximal de la falange terminal que
articula en un céndilo formado en el elemento intercalar. En las restantes especies dicha estructura no
se presenta.

0: Ausente.
1: Presente.

(47) - Posicion de la cabeza proximal del metacarpal 11

La cabeza proximal del matacarpal II puede articular con el prepollex en el punto de unién de los
elementos proximal y distal de estos elementos como en Pseudacris clarki, Sphaenorhynchus carneus,
S. dorisae S. lacteus, Cochranella ignota, Hyla andersoni, 6 la cabeza proximal del metacarpal II
puede contactar s6lo con el elemento proximal del prepollex como en Acris crepitans, Hyla minuta,
Pseudacris regilla, Pseudis minuta, Pseudis paradoxus platensis etc.

0: Articula con la union de los elementos proximal y distal del prepollex.
1: Articula s6lo con el elemento proximal del prepollex.

Dentro de los caracteres que fueron tomados por Da Silva (1998) la Posicién de la cabeza proximal
del metacarpal II con relacion al prepollex y al elemento distal del prepollex merece algin
comentario. En la pagina 18 de su trabajo, define y discute el caracter:, en el que explica que en la
mayoria de los bufonidos investigados la porcion lateral de la cabeza del metacarpal II se inserta
entre el prepollex y el elemento distal del prepollex. En el estado de caracter alternativo la cabeza del
metacarpal Il articula con el prepollex o con el elemento distal del prepollex y menciona a los pseudidos
examinados como ejemplo de cabeza de metacarpal que articula con el prepollex solamente, tal lo
visto en este analisis. En la pagina 30 esta la descripcion y codificacion del caracter dandole estado 0
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(cero) a la condicion de cabeza de metacarpal Il entre el prepollex y el elemento distal del prepollex,
y 1 (uno) a la condicién de cabeza del metacarpal Il no entre el los elementos distal y proximal del
prepollex y vuelve a mencionar a los pseudidos dentro de esta condicion, lo cual es correcto.
Duellman (2001) toma este caracter de Da Silva (1998) con la misma codificacion pero le asigna el
estado o (cero) a Pseudinae, lo cual obviamente es un error en la transcripcion de este dato ya que el
autor lo toma de Da Silva (op cit).

(48) — Superficies articulares del metacarpal I11

El metacarpal III en la mayoria de los casos analizados articula con el carpal distal 2 ademas de
hacerlo con el carpal distal 5-4-3 y con el metacarpal II. En los leptodactilidos y centrolénidos
analizados, el metacarpal III articula s6lo con el carpal distal 5-4-3.

0: Articula con el carpal distal 2 y carpal distal 5-4-3.
1: Articula sélo con el carpal distal 5-4-3.

(49) - Numero de elementos distales del prepollex

El prepollex es una estructura preaxial de la mano caracteristica de los anuros. Consta de un elemen-
to proximal y de un nimero de elementos distales que varia dentro del conjunto de especies analiza-
das. Acris crepitans, Leptodactylus bufonius, Phyllomedusa sauvagei, Physalaemus biligonigerus,
Pseudacris cadaverina, P. crucifer y P. regilla tienen dos elementos distales del prepollex; Cochranella
ignota, Hyalinobatrachum aureogutattum, Allophryne ruthveni 'y Leptodactylus mystacinus poseen
tres elementos distales del prepollex. El resto de los taxones analizados tiene un solo elemento como
por ejemplo vemos en: las especies del género Hyla, las subespecies de Pseudis paradoxus, las

especies del género Sphaenorhynchus, etc.
0: Un elemento.
1: Dos elementos.

2: Tres elementos.

(50) - Elemento intercalar

Varias de las especies utilizadas en el presente analisis poseen un elemento intercalar, entre la Gltima



y la peniiltima falange. La forma de dicho elemento varia, pudiendo ser cortos, cuando el largo es
igual 0 menor que el ancho, o largos, cuando prevalece el largo, como en el caso de Pseudis cardosoi,
P.minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis,
Lysapsus limellus, L. I. bolivianus. El elemento intercalar puede ser cartilaginoso o estar completa-
mente mineralizado. En unos pocos casos la presencia del elemento intercalar no se ha podido detec-
tar con la tincion de Wassersug por lo que los datos han sido tomados de la bibliografia Hyla
andersoni, H. punctata, Phrynoyas venulosa 'y Phyllomedusa hypocondrialis de Paukstis y Brown
(1991); Sphaenorhynchus dorisae Da Silva (1998). Cabe aclarar que en el caso de Prhynoyas venulosa,
la presencia de este elemento ha sido corroborada por medio de un corte histolégico en el que se
aprecia un cartilago intercalar cartilaginoso corto, similar al de las especies en que la tincién con
Alcian blue fracaso.

Varias de las especies estudiadas presentan un elemento intercalar corto y mineralizado, como Hyla
melanomma, H. minuta, Pseudacris clarki, etc. Pseudis minuta, P. bolbodactyla, P. cardosoi, Lysapsus
limellus, L. l. bolivianus y las subespecies de Pseudis paradoxus tienen el elemento intercalar largo
y mineralizado. Allophryne ruthveni, Leptodactylus mystacinus, L. bufonius y Physalaemus
biligonigerus carecen de elemento intercalar.

0: Ausente.

1: Presente, cartilaginoso corto.
2: Presente, mineralizado corto.
3: Presente, mineralizado largo.

(51) - Omosternén

El omosterndn es un elemento de la cintura escapular anteromedial a los cartilagos epicoracoideos, que
puede presentar distintos grados de desarrollo. Se encuentra ausente en Allophryne ruthveni,
Phyllomedusa hypocondrialis, Centrolene geckoideum, Cochranella ignota y en Hyalinobatrachum
aureogulattum. En algunas especies, el omosternon es mas corto que los cartilagos epicoracoideos, por
ejemplo en Hyla melanomma, Acris gryllus, Pseudis paradoxus platensis, P.p. occidentalis, Phyllomedusa
sauvagei etc. El resto de las especies analizadas tienen el omosternén relativamente largo.

0: Ausente.
1: Presente, mucho mas corto que los cartilagos epicoracoides.

2: Presente, igual o mas largo que los cartilagos epicoracoides.
(52) - Esternén

El estern6n es un elemento delgado cartilaginoso asociado con la parte posteromedial de la cintura
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pectoral. Es frecuente que se presente como una pieza Unica, como en Pseudis minuta, Pseudacris
clarki, Hyla minuta etc. En algunos casos, en el esternon se distingue la unién de dos piezas, una
delgada rectangular o mesosternén, a la que se le une una expansion posterior de cartilago denomi-
nada xifisternén, como en Leptodacylus mystacinus, L. bufonius y Physalaemus biligonigerus.

0: Unido al xifisternon formando una sola pieza.
1: Mesosternén y xifisternon distinguibles como piezas separadas.

(53) - Proceso anterior de la supraescapula

La supraescépula puede presentar un proceso en forma de gancho que se proyecta desde la porcién
lateral del cleitro orientdndose hacia el craneo. Leptodacylus mystacinus, L. bufonius, Physalaemus
biligonigerus, Allophryne ruthveni, Centrolene geckoideum, Phyllomedusa hypocondrialis, P.
sauvagei, y Sphaenorhynchus carneus carecen de este proceso.

0: Ausente.

1: Presente.

(54) - Relacion entre la clavicula y la esciapula

En general la regién alrededor de la fosa glenoidea es cartilaginosa permaneciendo asi la claviculay

53.1

Figura 27: Fografl’ de la régién escapular en vista dorsal de Hyalir;bbatrachum aureogutattum
(DIAM 055). 30X,

la escapula separadas como se aprecia en las especies del género Pseudacris, Hyla savigni, Phrynoyas
venulosa, etc. En algunas especies la mineralizacion de estos elementos avanza sobre el cartilago de
la fosa glenoidea por lo que clavicula y escapula quedan en contacto como observamos en las tres
especies del género Sphaenorhynchus estudiadas, Scarthyla goinorum, Physalaemus biligonigerus
y Leptodactylus mystacinus o directamente fusionadas como vemos, por ejemplo, en los Pseudis
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minuta, Pseudis bolbodactyla, Lysapsus limellus bolivianus, Cochranella ignota, Hyla punctata,
etc. .

0: Clavicula y escapula separada por cartilago
1: Clavicula y escépula en contacto
2: Clavicula y escapula fusionadas.

(55) - Relacion entre el coracoides y la escdpula

De forma similar a lo que ocurre en torno a la fosa glenoidea con la clavicula y la escépula, el
coracoides y la escapula alrededor de la fosa glenoidea pueden permanecer separados por cartilago
por ejemplo Hyla melanomma, H. savigni, Pseudacris clarki, etc. O pueden el coracoides y la
escapula hallarse en contacto en: Leptodactylus mystacinus, L. bufonius y Physalaemus biligonigerus.
Pseudis cardosoi, P. paradoxus caribensis, Lysapsus limellus, Phyllomedusa hypocondrialis etc.
tienen estos elementos fusionados.

0: Coracoides y escapula separados por cartilago.
1: Coracoides y escapula en contacto.
2: Coracoides y escapula fusionados.

(56) - Cresta del coracoides

Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis,
P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, L. . bolivianus, las especies del género Pseudacris e Hyla
andersoni etc. presentan una cresta pequeiia aproximadamente triangular, en la superficie posterolateral
del coracoides. Los centrolénidos, Sphaenorhynchus carneus, Leptodactylus bufonius, Hyla minuta
etc. carecen de cresta en el coracoides.

0: Ausente.
1: Presente.

(57) - Forma del xifisternén
La porcion distal del esternén, el xifisternon, puede adoptar algunas de las formas abajo menciona-
das. El xifisternon es bilobado en varias especies, entre las que podemos mencionar a Hyla andersoni,

Pseudis bolbodactyla etc. Es redondeado en Leptodactylus mystacinus, L. bofunius, Phyllomedusa
hypocondrialis etc. Hyla minuta y Sphaenorhynchus lacteus tienen un xifisternon aproximadamente
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triangular.

0: Bilobado.
1: Redondeado.
2: Aproximadamente triangular.

(58) — Fusion de tibial y fibular

En la mayoria de los anuros los extremos anterior y posterior del tibial y fibular se fusionan. En los
centrolénidos analizados el tibial y el fibular se hallan fusionados, en Cochranella ignota e
Hyalinobatrachum aureogutatum esta fusion es total; en Centrolene geckoideum la fusion recorre
casi toda la longitud de estos huesos.

0: Fusionados en los extremos proximal y distal.
1: Totalmente o casi totalmente fusionados.

(59) — Metatarsales

Los metatarsales II y III pueden presentar huesos heterotépicos o sesamoides, que pueden estar
fusionados o no a los respectivos elementos. A su vez, estos huesos pueden estar en ambos metatarsales,
o solo sobre uno de ellos. En la mayoria de los casos analizados los metacarpales no tienen sesamoides.
Las especies de Sphaenorhynchus analizadas en este trabajo, Pseudacris cadaverina, Hyla
melanomma, H. andersoni 'y Cochranella ignota tienen un sesamoide en el metatarsal II. Lysapsus
limellus, Pseudis minuta, Pseudacris triseriata, P. clarki, y Leptodactylus mystacinus tienen un
sesamoide en el metatarsal IlI. Hyla minuta'y Scarthyla goinorum tienen dos sesamoides, uno en el

metatarsal II y el otro en el III. El resto de las especies observadas carece de sesamoides en los
metatarsales.

0: Sin sesamoides
1: Sesamoide en el metatarsal II.
2: Sesamoide en el metatarsal III.

3: Sesamoide en los metatarsales I y III.

(60) - Sesamoides en el tendén de Aquiles

Se puede observar en Leptodactylus mystacinus, Physalaemus biligonigerus, Phyllomedusa
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hypocondrialis, Pseudacris clarki, P. triseriata, Pseudis minuta, Scarthyla goinorum, Lysapsus limellus
y L. . bolivianus un sesamoides que se presenta en la region del talon, que esta en relacion al tendén de
Aquiles. El resto de las especies analizadas carecen de sesamoides en el tendén de Aquiles.

0: Ausente.
1: Presente.

(61) - Cabezas proximales de los metatarsales IVyV

Pseudacris cadaverina, P. clarki, P. crucifer, P. regillay P. triseriata, tienen los extremos proximales
de los metatarsales IV y V fusionados. El resto de las especies analizadas tiene dichos metatarsales
no fusionados.

0: No fusionadas.
|: Fusionadas.

(62) - Prehallux proximal

Hay anfibios que ademas de poseer un prehallux con la orientacién de los digitos, tienen un prehallux
proximal en que elementos adicionales se encuentran en direccion a los tarsales proximales. La presen-
cia de prehallux proximal fue observada en Pseudis bolbodactyla, P. paradoxus platensis, P. p.
occidentalis y en Phrynoyas venulosa, el resto de las especies bajo estudio carecen de estos elementos.

0: Ausente.
1: Presente.

(63) - Numero de elementos distales del prehallux

El prehallux es una estructura preaxial caracteristica de los anuros. Consta de un elemento proximal, y
de un nimero de elementos distales que es variable. Acris crepitans, Lysapsus limellus, L. l. bolivianus,
Phyllomedusa hypocondrialis, y Sphaenorhynchus carneus tienen un sélo elemento distal; Pseudacris
triseriata, Pseudis minuta, Acris gryllus, Hyla melanomma, Pseudis paradoxus platensis son algunas
de las especies que tienen dos elementos distales del prehallux. Varios de los taxones analizados presen-
tan tres o mas elementos, como Pseudacris regilla, Hyla minuta, Pseudis bolbodactyla etc.

0: Uno.

1: Dos.

2: Tres o0 mas.



(64) - Tarsal distal 1

En el tarso de los anuros los tarsales distales presentan variaciones en el nimero de elementos que
poseen los adultos. Dentro de los taxones analizados la presencia del tarsal distal 1 no ha sido
constante, encontrandose algunas especies en las cuales este elemento no forma parte de la formula
tarsal, o al menos no puede establecerse claramente su presencia por haberse fusionado al elemento
Y. Cochranella ignota, Hyalinobatrachum aureogutattum, Phyllomedusa hypocondrialis,
Physalaemus biligonigerus, Allophryne ruthveni, Pseudis minuta'y P. cardosoi carecen de este ele-
mento.

0- Presente
1- Ausente

(65) - Tipo de unién entre las vértebras I y II

La columna vertebral de la mayor parte de los anfibios analizados presenta vértebras cuyos arcos
neurales no se solapan (no imbricados), pero ain asi, la espina neural del atlas contacta con el arco
neural de la vértebra I1. Este contacto puede ser simplemente superposicion de la porcion posteromedial
del arco neural del atlas (que no siempre se distingue como espina neural) con el arco neural de la
vértebra II, o, como en el caso de Pseudis cardosoi, P. minuta, P. bolbodactyla, P. paradoxus
paradoxus, P.p. caribensis. P.p. platensis, P.p. occidentalis, Lysapsus limellus, Lysapsus limellus
bolivianus y Scarthyla goinorum, en que existe una articulacion formada por una espina neural
relativamente corta y roma del atlas que encaja en una carilla de articulacion concava que presenta el
margen anterior de los arcos neurales de la vértebra II.

0- Simple contacto.

1- La espina neural del atlas encaja en un c6tilo que se forma en la vértebra II.

(66) - Orientacion de los procesos transversos de la vértebra presacra VIII

La orientacion de los procesos transversos de la vértebra VIII con respecto a la columna puede ser
anterior, como vemos en Hyla andersoni, Pseudis paradoxus paradoxus, Pseudis minuta, Pseudacris
triseriata etc.; u ortogonal como los presentados por Hyalinobatrachum aureogutattum, Centrolene

geckoideum, Phrynoyas venulosa 'y Pseudis cardosoi.

0: Orientado anteriormente.



Figura 28: Region anterior de la columna

Fotografia de la columna de Pseudis minutd (KU 93211) en vista dorsal. 17 X.

65.0

65.0

Folografl’a'de la columna de Acris gryllus (KU 93662) en vista dorsal. 24 X.
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1: Orientado ortogonal al eje del cuerpo.
(67) — Expansién de las diap6fisis sacras

Las diapoéfisis sacras pueden ser cilindricas como en Pseudis bolbodactyla, P.paradoxus platensis, P.
p. occidentalis, P.p. paradoxus y en Pp. caribensis, o tener distinto grado de expansion. Pueden ser
ligeramente expandidas como en Acris gryllus, A. crepitans, Pseudis cardosoi, Scarthyla goinorum,
Sphaenorhynchus carneus, S. dorisae y S. lacteus. o francamente expandidas como por ejemplo en
Leptodactylus mystacinus, Centrolene geckoideum, Lysapsus limellus, Hyla minuta etc.

0: Diapofisis sacras cilindricas
1: Diapofisis sacras ligeramente expandidas.
2: Diapofisis sacras expandidas

(68) - Relacion entre el urostilo y el sacro

La articulacion de la vértebra sacra con el urostilo en las especies examinadas es bicondilar. El
espacio entre los dos condilos del sacro puede quedar ventralmente expuesto como vemos en
Leptodactylus mystacinus, Acris gryllus, Hyla andersoni, Lysapsus limellus etc. o este espacio pue-
de quedar completamente ocupado por el urostilo como ocurre en Cochranella ignota,
Hyalinobatrachum aureogutattum, Hyla melanomma 'y Phyllomedusa hypocondrialis.

0: Espacio intercondilar del sacro expuesto.
1: Espacio intercondilar del sacro envuelto (enclosed) por el urostilo.

(69) - Procesos transversos de la vértebra IV
En Sphaenorhynchus carneus, S. dorisae y S. lacteus, los procesos transversos de la vértebra IV
tienen forma de L arqueada posteriormente. En el resto de las especies analizadas no se observo esta

caracteristica.

0: Derecho o algo angulado posteriormente.
1: Con forma de L.



Analisis de Parsimonia

Se describen en esta seccidn caracteristicas del andlisis filogenético realizado con el fin de encon-
trar la hip6tesis filogenética que mejor explique la distribucién de los caracteres del grupo analizado.
La matriz de caracteres versus taxones fue confeccionada utilizando caracteres osteolégicos y de car-
tilago descriptos en “Anélisis de caracteres”.

Taxones terminales:

Las especies fueron tomadas como taxones terminales. Fundamentalmente se trato de analizar to-
das las especies y subespecies del género Pseudis, cuyos ejemplares estuvieran disponibles para el
préstamo con posibilidad de ser te idos y transparentados. En este sentido no hemos podido obtener
ejemplares de Pseudis fuscus, P. nicefori y P. tocantis, pero si del resto de las especies. En cuanto al
género Lysapus fueron dos los taxones analizados. El resto de los taxones, que junto a los pséudidos
constituyen el ingroup, son: 19 hilidos, 3 centrolénidos y Allophryne rutvenii. El outgroup esta forma-
do por tres leptodactilidos. Esta informacién se detalla en “Materiales y métodos”.

Tratamiento de los caracteres multiestado:
Los caracteres 3, 9, 16, 27, 28, 29, 31, 49, 50, 54, 55 y 63 han sido ordenados para su posterior
andlisis. El ordenar los caracteres presupone un costo (medido en cantidad de pasos) para la transfor-

macién del caracter basado en supuestos de evolucién del carécter. El resto de los caracteres se los trato
como no ordenados, por lo que cualquier estado puede transformarse en otro con el costo de un sélo
paso. Si los caracteres fueran no ordenados los pasos entre O y 2 serian uno, en cambio si ordenaramos
(0—1—2) estamos considerando que para llegar a 2 hay que pasar por el estado 1, por lo que el costo
de esta transformacién serian dos pasos. El 4rbol obtenido con todos los caracteres tratados como, no
ordenados tiene menos valor explicativo y desestima la variacién como estados graduales de un caréc-
ter y niega a priori la homologia entre los estados (Goloboff, 1998). De los caracteres multiestado
mencionados 8 tienen tres estados y 4 cuatro estados.

Estrategia de biisqueda:

Debido al tamafio de la matriz, se seleccionaron métodos heuristicos de biisqueda para lo cual se
utiliz6 el programa PAUP versi6n 4b.10 (Swofford, 1993) para Macintosh. Primero se utiliz6 el algo-
ritmo stepwise addittion con 300 repeticiones guardando 3 cada vez, lo que dio 4rboles con 413 pasos,
como los més cortos. Sobre estos drboles se realizé una ronda de intercambio de ramas del tipo TBR
(Tree-bisection reconecction) guardando en cada réplica hasta 10 drboles menores o iguales a 413
pasos. El resultado fue el hallazgo de dos 4rboles de 413 pasos con un indice de consistencia IC:0,24 y
un indice de retencién de RI:0.57. La cantidad de repeticiones con que se hizo la bisqueda y el hecho
de obtener siempre los mismos drboles nos hace suponer que estos fueron los més cortos posibles.



Test de Bremer:

Se calcularon los valores de Bremer support usando NONA 2.0 (Goloboff, 1998a), utilizando
para esto el comando sub # que guarda sub6ptimos de la cantidad deseada de pasos durante las busque-
das. Luego con los sub6ptimos se realizé un consenso estricto de los arboles de longitud conocida, de
manera que si por ejemplo un grupo desaparece en el consenso estricto de los arboles subéptimos por
un paso, entonces el bremer support es 1.
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Arbol 1: Cladograma (1/2) maximamente parsimoniosos que se obtubo como resultado de la busqueda
con PAUP 4b.10. Indice de Consistencia (IC) :0.24, Indice de Retencion (RI): 0.57.
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Arbol 2: Cladograma (2/2) maximamente parsimoniosos que se obtubo como resultado de 1a bisqueda
con PAUP 4b.10. Indice de Consistencia (IC) :0.24, Indice de Retencién (RI): 0.57.
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Consenso estricto: Consenso estricto de los dos arboles maximamente parsimoniosos encontrados

con PAUP 4b.10
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Valores de Bremer support relativo a los nodos presentes en los dos arboles
maximamente parsimoniosos encontrados con NONA 2.0
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Resultados del analisis filogenético:

Se presentan y discuten los resultados obtenidos en el analisis filogenético realizado. Como resultado
de la busqueda se obtuvieron dos arboles maximamente parsimoniosos; la reiteracién en el hallazgo de
esos dos arboles en la mayor parte de las replicaciones indica que posiblemente no exista otra isla de
arboles entre los cuales haya arboles de menor longitud que los obtenidos.

Los dos arboles difieren solamente en la posicion relativa de Hyla savigni y de Hyla melanomma con
respecto al grupo monofilético integrado por las dos especies del género Acris analizadas, de tal modo
que el consenso estricto de los dos arboles presenta sélo una politomia cuyas dos posibles resoluciones
difieren en el taxon hermano del género Acris: Hyla savigni o Hyla melanomma.

Los dos arboles obtenidos coinciden en las relaciones de Allophryne ruthveni, de los centrolénidos,
de las especies del género Phyllomedusa, de Sphaenorhynchus, de los “pséudidos”, de las especies del
género Pseudacris, y del género Acris.

Analisis de los nodos:

nodo 66

Las sinapomorfias no ambiguas de Allophryne ruthveni como taxén hermano de los restantes taxones
incluidos en el andlisis, son: fontanella restringida a los dos tercios anteriores (3, 3), proceso alar del
premaxilar triangular (8.0), ausencia de dientes maxilares (9, 2), cuadradojugal sin contacto con el
maxilar (10,1), rama zigomatica del escamoso mas larga que la ética (11.1), ausencia del proceso dentigero
del vémer (13.0), proceso anterior del vomer no diferenciado (15.3), neopalatinos cortos (16.0), alas
del paraesfenoides cortas (21.1), osificacion anterior del esfenetmoides extendiéndose anteriormente a
las coanas (27,2), osificacion lateral del esfenetmoides cubriendo todo el planum antorbitale (28.3),
clavicula y escapula separada por cartilago (54.0) y xifisternon aproximadamente triangular (57.2).

nodo 64

Los centrolénidos forman un grupo monofilético. El nodo que soporta a Centrolene geckoideum,
Cochranella ignota e Hyalinobatrachum aureogutattum, se basa en una sinapomorfia no homoplasica
que es la fusion: total de los elementos tibial y fibular (58.1), y en otros caracteres que tienen algiin
grado de homoplasia: fontanella frontoparietal amplia (3.0), extremo lateral del neopalatino en contacto

con el maxilar (17.0), alas del paraesfenoides perpendiculares respecto al proceso cultriforme (25.0),
placa hioidea cartilaginosa (40.0).

nodo 61

Las dos especies del género Phyllomedusa comparten seis sinapomorfias no ambiguas que son:
fontanella restringida a los dos tercios anteriores (3.3), proceso alar del premaxilar triangular (8.0),

95



proceso anterolateral ausente (39.0), seno hioglosal somero (41.0), elemento intercalar cartilaginoso
corto (50.1) y xifistern6n redondeado (57.1).

nodo 59

Las especies del género Sphaenorhynchus analizadas forman un grupo monofilético con un buen
soporte (soporte de Bremer 5) que comparte dos caracteres no homoplasicos, que son la forma del
anillo timpanico dorsalmente incompleto, formando aproximadamente la mitad de una esfera (35.1) y
los procesos transversos de la vértebra IV con formade L (69.1). Estas especies se caracterizan también
por las siguientes sinapomorfias no ambiguas: nasales medialmente poco separados (2.0), cuadradojugal
sin contacto con el maxilar (10.1), proceso anterior del vomer no diferenciado (15.3), neopalatinos

reducidos o ausentes (16.0), presencia de sesamoide en metatarsal II (59.1), diapéfisis sacras cilindricas
(67.1).

n'odo 42
Las especies del género Pseudacris se caracterizan por un caracter no homoplastico que es que las
cabezas proximales de los metatarsales IV y V estan fusionadas y por un caracter sinapomoérfico no

ambiguo (29.0) osificacion del esfenetmoides que alcanza posteriormente el nivel de un cuarto de la
orbita.

nodo 36

Las especies del género Acris comparten cinco caracteres sinapomorficos no ambiguos que son:
desarrollo posterolateral de los frontoparietales que no se sobreponen a las eminencias epidticas (4.0),
quilla del neopalatino ausente (19.0), osificacién posterior del esfenetmoides que alcanza el nivel del

cuarto anterior de la érbita (29.0), crista supraorbital prominete (30.0), y diapdfisis sacras ligeramente
expandidas (67.1).

[Hyla minuta + Scarthyla goinorum + “Pseudidos” (Pseudis + Lysapsus)).

nodo 56.
Este grupo monofilético esta soportado por tres sinapomorfias no ambiguas que son: osificacién
anterior del esfenetmoides extendiéndose anteriormente a las coanas (27.2), pars externa plectri

dorsalmente expandida, en forma de raqueta (34.1) y cabeza proximal del metacarpal II que articula con
el elemento proximal del prepollex (47,1).

nodo 55



La posicion filogenética de Scarthyla goinorum como taxon hermano de los “pséudidos” esta sopor-
tada por tres sinapomorfias no ambiguas: extremo lateral del neopalatino en contacto con el maxilar
(17.0), crista supraorbital reducida o ausente (30.1) y un caracter no homoplasico para este grupo:
espina neural del atlas que encaja en un condilo que se forma en la vértebra II (65.1).

nodo 54

Las especies del género Pseudis y Lysapsus (“pséudidos”) conforman un grupo monofilético soste-
nido por tres sinapomorfias no homoplasicas: quilla del paraesfenoides presente (20.1), dedo dos oponible
(42.1) y elemento intercalar mineralizado largo (50.3). Otras sinapomorfias no ambiguas. de este nodo
son: quilla parasagital del frontoparietal presente (5.1), rama zigomatica del escamoso mas larga que la
otica (11.1), processus prenasalis medius presente (26.1), anillo timpanico completo (35.2), falange
terminal simple (45.0),), clavicula y escapula fusionadas (54.2) y coracoides y escapula fusionados
(55.2). Este clado tiene un buen soporte, con un valor de Bremer de 5.

nodo 47

El género Lysapsus presenta una sinapomorfia no homoplésica que es la presencia de un cétilo en la
base de la falange terminal que articula con el elemento intercalar (46.1, asi como otras sinapomorfias
no ambiguas que son: proceso dentigero del vomer recto (13.1), osificacion posterior del esfenetmoides
que alcanza posteriormente el nivel del tercio anterior de la érbita (29.1), un sélo elemento distal del
prehallux (63.0) y diapéfisis sacras expandidas (67.2).

nodo 53

Las especies del género Pseudis se agrupan en este nodo por compartir por tres sinapomorfias no
ambiguas que son: dientes vomerianos ubicados entre coanas (14.1), quilla del neopalatino presente
(19.1) y falanges terminales de los dedos posicionadas lineaimente (43.0).

nodo 52

(Pseudis cardosoi+ P.minuta)

De acuerdo a este andlisis estas dos especies comparten un ancestro comiin mas reciente que con las
restantes especies del género. Este nodo esta soportado por las siguientes sinapomorfias no ambiguas:
Extremo anterior del proceso cultriforme que sobrepasa el nivel del foramen orbionasal (23.1), proceso
anterior del hioides alargado (38.1), xifisternén redondeado (57.1) y tarsal distal ausente (64.1).

nodo 51

Este nodo agrupa al resto de las especies y subespecies del género Pseudis y esta soportado por
cinco sinapomorfias no ambiguas. Estas son: separacion medial de los nasales estrecha (2.0), alas del
paraesfenoides largas (21.0), proceso posteromedial del paraesfenoides ausente (22.0), omosternén
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presente mucho mas largo que los cartilagos epicoracoides (51.1), diap6fisis sacras cilindricas (67.0).

nodo 48
(Pseudis bolbodactyla + Pseudis paradoxus caribensis)
Las especies Pseudis paradoxus paradoxus, P.p.platensis, y P.p. occidentalis, forman grupos
hermanos sucesivos de las especies Pseudis bolbodactyla'y Pseudis paradoxus caribensis que confor-
man una dicotomia. El nodo que comparten estas ultimas especies esta soportado por dos sinapomorfias

no ambiguas que son:alas del paraesfenoides posteriormente orientadas (25.1) y operculum no minera-
lizado (36.0).

Discusion de los resultados de este analisis

La ubicacion filogenética de las especies incluidas en el grupo de los “pséudidos” y, por consiguiente,
su status taxonémico en términos de la jerarquia linneana, fue considerada en anilisis de parsimonia
previos. Duellman y Trueb (1986), en un andlisis general de los anuros incluyendo 22 grupos terminales
y 16 caracteres tanto osteolégicos como blandos y de comportamiento, propusieron que los pséudidos
se hallan cercanamente relacionados con centrolénidos e hilidos, basandose en la presencia en todos
ellos de un elemento intercalar entre la Gltima y la penultima falange de cada dedo. Sin embargo, no
pudieron resolver las interrelaciones entre estos grupos, los que aparecen como una tricotomia en el
arbol que presentan como resultado del analisis (op.cit.: 473). Asimismo, esos autores interpretaron la
fusion del tibial y el fibular como autapomorfia de los centrolénidos.

La cercania filogenética de pséudidos con hilidos y centrolénidos fue también sostenida por Ford y
Cannatella (1993), si bien como resultado de andlisis inéditos. Aparentemente en esos analisis tampoco
pudieron resolver las relaciones entre esos tres grupos, ya que ellos aparecen como una tricotomia en su
diagrama (ver Erratum de la Fig. 2 del trabajo citado). Ford y Cannatella (op cit) mencionan la presencia
de una capa de pericondrio que rodea al elemento intercalar como una sinapomorfia de los pséudidos.

Da Silva (1998) incluye pséudidos al analizar las relaciones filogenéticas de los hilidos con énfasis en
la subfamilia Hylinae. Este anlisis incluye 113 taxones terminales, entre ellos 40 especies de Hyla, 10
especies de Scinax, cuatro especies de philomedusinos y cuatro de hemiphractinos. Estos dos altimos
grupos de especies fueron tomados como outgroups. El cladograma obtenido a través de un anélisis de
parsimonia muestra que el clado de los pséudidos, sélo representados en este analisis por Lysapsus
limellus y Pseudis paradoxus, estan anidados dentro de los hilidos. En nuestro anélisis Scarthyla
goinorum, (en ese trabajo como S. ostinodactyla (De la Riva, 2000)), constituye el grupo hermano de
pséudidos.

Con respecto al género Sphaenorhynchus, da Silva (op. cit.) obtiene una posicién topolégica dife-
rente a la resultante en este trabajo, ya que integra una politomia con el clado (pséudidos + Scarthyla
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goinorum) y diversas especies de Pseudacris, Acris, y de Hyla, tanto holarticas como sudamericanas.
En cambio, en este trabajo el género Sphaenorhynchus es el taxén hermano de dos grupos: [Hyla
minuta + (pséudidos + Scarthyla)] y de otro clado que integran Acris, Pseudacris y algunas especies de
Hyla.

Como ya hemos mencionado, en el analisis de Da Silva, los centrolénidos forman parte de una
tricotomia no resuelta, en la que este clado es parafilético con Allophryne ruthveni. En el presente
analisis Allophryne ruthveni es un taxon basal, que se constituye en grupo hermano de los centrolénidos
y del resto de las especies analizadas.

Duellman (2001) utilizando 24 caracteres, entre los que se encuentran algunos tomados del trabajo
de Da Silva (1998), analizé la relacién de Allophrynidae, Centrolenide, Hemiphractinae, Hylinae,
Pelodryadinae, Phyllomedusinae y Pseudidae. En su anélisis encuentra dos grupos, uno formado por
Allophrynidae y Centrolenidae como grupos hermanos de un clado conformado de la siguiente manera:
[Pelodryadidae+(Phyllomedusinae-Hemiphractinae) + (Pseudinae-Hylinae)], a partir de lo cual erige a
Pseudinae como subfamilia de Hylidae. A pesar de tener algunas discrepancias con este autor en cuanto
al estado de algunos caracteres, (esto ha sido aclarado en la seccién “Andlisis de los Caracteres™), al
reemplazar estos estados por los que se consideraron correctos y correr la matriz obtenida, la topologia
encontrada no varid, pero esto puede ser debido al bajo niimero de caracteres que el autor utilizada.

Recientemente Hass (2003) analizo la filogenia de los anfibios utilizando principalmente datos de la
morfologia larval, de lo que obtiene un cladograma en el que se los hilidos hilinos y el género Hyla son
parafiléticos respecto de los pséudidos. Los pséudidos forman un clado cercanamente mas relacionado
a Hyla annectans e Hyla cinerea. En nuestro analisis los hilinos Scarthyla goinorum e Hyla minuta se
agrupan en el clado con los pséudidos.

En cuanto a las relaciones internas de los pséudidos, Savage y de Carvalho (1953), analizan las
relaciones de Pseudis y Lysapsus, y a partir de algunos caracteres morfolégicos interpretan que Pseudis
paradoxus es la forma primitiva (por el elemento intercalar largo, las patas completamente palmadas,
falanges terminales no modificadas, hocico curvo y su gran tamafio), de la cual habria derivado Pseudis
minuta por un detenimiento en su desarrollo. También estiman que el género Lysapsus habria surgido a
partir de Pseudis debido a una especializacion creciente, pasando de un anfibio totalmente acuatico a
uno con adaptaciones a vivir en la vegetacion flotante, ya que tiene el craneo mas achatado, las patas no
tienen palmadura total, el elemento intercalar no tan largo y las puntas de los dedos modificadas con un
disco desarrollado terminal. En el andlisis cladistico de las relaciones de los géneros Pseudis y Lysapsus
se encontrd que Lysapsus es el grupo hermano de Pseudis, por lo que el género Lysapsus no deriva de
Pseudis como afirmaron estos autores. Por otro lado Pseudis cardosoi y Pseudis minuta forman un
clado basal respecto al resto de las especies del género Pseudis, por lo tanto segiin vemos en nuestro
andlisis, Pseudis paradoxus no es el ancestro de Pseudis minuta como hipotetizaron estos autores.
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Gallardo (1961) describe las especies del género Pseudis y aporta datos sobre su biologia y distribu-
cion. Este autor a partir de caracteres de morfologia externa plantea que Pseudis paradoxus paradoxus,
P.p.caribensisy P. p. occidentalis del norte y este de Sud América estarian cercanamente relacionadas
por un lado y que las subespecies de Brasil P.p fuscus y P.p. bolbodactyla lo estarian por otro, siendo
P.p. platensis la conexién entre estos dos grupos de especies. Esto coincide en parte con los grupos que
definieron Caramaschi y Cruz (1998), en que separan a P.p. fuscus y a P. bolbodactyla del resto de las
subespecies por carecer de tubérculos metacarpales En nuestro analisis Pseudis bolbodactyla 'y P. p.
caribensis forman un clado con cierto grado de soporte (soporte de Bremer 2) siendo el resto de las
especies sus taxones hermanos sucesivos.

Los resultados obtenidos en el presente andlisis basado en caracteres osteoldgicos de los adultos,
muestran a los centrolénidos como un grupo monofilético, basal respecto de los hilidos y pséudidos.
Haas (2003), obtiene este mismo resultado basandose principalmente en datos de la morfologia larvaria.
En cuanto a los pséudidos en nuestro analisis estdn anidados dentro de los hilinos pero conformando un
clado.



Conclusiones:

El estudio aqui realizado sobre las caracteristicas esqueletales de los pséudidos da a conocer una
serie de rasgos novedosos que son mencionados en los capitulos respectivos. En el listado de los
aspectos mas destacados sélo se ha tenido en cuenta aquellos aportes relevantes de indole mas general.

1) Se brind6 una descripcién pormenorizada de la osteologia adulta de Pseudis minuta, y se discute
comparativamente con otras especies de pséudidos y de otros grupos cercanamente relacionados.

2) Se describi6 la secuencia de osificacién de Pseudis minuta, comparandola con los datos disponibles
de otras especies de pséudidos. Basado en estas comparaciones, resulta evidente que la evolucién
esqueletaria de ete grupo ha involucrado cambios, tanto en la cronologia como en la secuencia de
aparicion de los diferentes elementos del esqueleto.

3) El andlisis de parsimonia realizado en base a caracteres de todas las regiones estructurales del
esqueleto adulto, confirmé la monofilia de Pseudidae. Igualmente este analisis permitié corroborar
la monofilia de Centrolenidae, aunque no la cercana relacion de éstos con los pséudidos que
fuera postulado por otros autores. Por otra parte, confirmé el caracter parafilético de Hylinae
resultante de otros estudios. De igual modo los ps€udidos se hallan anidados entre los hylinos.
Scarthyla goinorum constituye el taxén hermano del clado de los pséudidos, esta relacion esta
sostenida por una sinapomorfia inica en la columna verbetral que se describe por primera vez en
este trabajo.

4) Se resolvieron las relaciones internas de las especies de pséudidos, aunque algunos nodos
resultaron mas fuertemente sostenidos que otros (e.g., el nodo basal de las especies del llamado
«grupo paradoxa»). Pseudis minuta 'y Pseudis cardosoi conforman un clado que constituye el
grupo hermano de las restantes especies del género. Lysapsus no comparte un ancestro comun
con Pseudis minuta que no lo sea de las restantes especies de Pseudis.

/
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