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Estudou-se o desenvolvimento dos 08808 cranianos de Aparasphenodon
brunoi Miranda-Ribeiro, 1920 (Anura, Hylidae) através do exame de girinos
e recém-metamorfoseados, diafanizados e corados com alizarina e azul de
alciano. Os girinos e os recém-metamorfoseados foram agrupados em classes
de desenvolvimento, adotando-se para os primeiros a tabela de Gosner
(1960) e para os outros a extensdo e o grau de ornamentacdo no crénio.

S3o descritos o girino, o condrocrénio em diferentes estagios, a
sequéncia de ossificacdo craniana, os ossos e cartilagens do crénio dos
adultos e o desenvolvimento das cristas e espinhos que ornamentam os
osgos do teto craniano.

Entre os resultados destacam-se o desenvolvimento do pré-nasal, a
partir de dois centros de ossificacdo e n3o de um como anteriormente
descrito, a inexisténcia de um esfenetméide dérmico, e o desenvolvimento
dos ornamentos a partir da superficie dos o08sos e n3o da ossificacdo da
derme -~ auséncia do processo de co-ossificagdo. A morfologia do
condrocrénio e a sequéncia de ossificacdo de A. brunoi s3o comparadas com
as descrigGes para outras espécies, o que foi feito com reservas, devido
a escassez de informacdes na literatura.

S30 ainda discutidos: o modelo criado para se estudar o ritmo de
ossificacdo do crénio em anuros, o uso dos estagios caracterizados nas
tabelas de desenvolvimento como referencial para descricdo e comparacdo
do desenvolvimento morfolégico, a utilizagdo dos dados de ontogenia, a
homologia de alguns elementos 6s8seos, o processo de co-ossificacdo e, com
base na morfologia craniana, a relagdo entre A. brunoi e os "Casque-

headed”.
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ABSTRACT

The development of cranial bones of Aparasphenodon brunoi Miranda-
Ribeiro, 1920 was studied by the examination of tadpoles, froglets and
Juveniles, cleared and alcian blue - alizarin stained. The animals were
staged using Gosner (1960) for tadpoles, and the extension and degree of
cranial ornamentation for froglets and juveniles.

The tadpole, the chondrocranium at different developmental stages,
the sequence of cranial ossification, the cartilages and bones of the
adult cranium, and the development of crests and spines that ornaments
the cranial roof elements were described.

Among the main results were the development of the prenasal bone
from two independent ossification centers, the absence of a dermal
sphenetmoid, and the ornamentation development from the bones surfaces
and not from the ossification of the dermal layer — the process of co-
ossification was not observed. The morphology of the chondrocranium and
the ossification sequence were compared with those from the literature on
other species.

Further discussion was presented for: a model developed for
studying the timing of cranial ossification among anurans; the use of
stages in the development tables as a reference for description and
morpholoical comparison; the use of ontogenetical data; the homology of
certain bone elements; the process of co-ossification; and the
relationship among A. brunoi and the casque-headed group, based on the

cranial morphology.
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1. INTRODUCAO

Os estudos do desenvolvimento tém reconhecida importdncia na
compreensdo de varios fendémenos bioldégicos (ver Moore, 1987) e vém sendo
empregados desde a origem da morfologia comparada, que é atribuida a
Aristételes (384-322 A.C.) (Rieppel, 1988).

Na 4rea da Biologia Comparada deve-se destacar o reconhecimento e o
teste de homologias, que por muito tempo estiveram vinculados unicamente
a4 observacdo direta da ontogenia (ver Rieppel, 1988), além da prépria
classificacdo dos seres vivos, que fol desenvolvida com base em
observacdes do desenvolvimento dos organismos (Moore, 1987; Rieppel,
1988).

O desconhecimento das vArias formas pelas quais pode passar um
organismo fez com que o8 taxonomistas antigos cometessem alguns enganos
que se tornaram classicos na histéria da classificacdo biolégica. Este é
o caso, por exemplo, das cracas (Cirripedia) que por muito tempo foram
agrupadas entre moluscos, e somente apés o descobrimento de suas larvas e
o estudo de seu desenvolvimento foram agrupadas entre os crustéceos (ver
Moore, 1988).

Entre os anfibios anuros pode-se citar como exemplo — embora menos
pitoresco — a préopria histéria taxondmica da espécie que aqui seré
estudada. Aparasphenodon brunoi Miranda-Ribeiro, 1920 tem como sindnimos,
Corythomantis apicalis Miranda-Ribeiro, 1920, Aparasphenodon apicalis
(Miranda-Ribeiro, 1926) e Corythomantis adspersa Iatz, 1925, nomes que
foram criados com base em individuos jovens de A. brunoi, e que foram
validos durante quase duas décadas, até que grandes séries de jovens e

adultos fossem estudadas e comparadas (Carvalho, 1941).
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Recentemente, com a reformulacdo da Lei Biogenética de wvon Baer
(Nelson, 1978), ressuscitou-se ndo 86 a utilizacdo da ontogenia nas
reconstrugdes filogenéticas, como também as discussdes sobre as relagdes
entre ontogenia e sistemdatica (ver Weston, 1988 e referéncias).
Entretanto, do que se pode depreender destes trabalhos, eminentemente
teéricos, nosso conhecimento atual do desenvolvimento se baseia em um
corpo de informagdes ainda muito reduzido.

O desenvolvimento morfoldégico dos anfibios anuros encontra-se
minuciosamente descrito em trabalhos mais antigos (ver de Beer, 1937 e
referéncias), nos quais praticamente todo o conhecimento atual do grupo
se baseia (ver Duellman e Trueb, 1986). Easses estudos, que em sua maioria
descreveram aspectos do desenvolvimento no género Rana, ndo representam
de forma alguma a grande diversidade de formas exibidas pelos anfibios
anuros.

Com as modernas propostas na 4rea de estudos da biologia comparada,
seja com a finalidade de se estabelecer padrdes de relacionamento entre
o8 organismos (Rippel, 1988) ou de 8e compreender 08 mecanismos
evolutivos em si (Gould, 1977), os estudos dos ciclos de vida reassumem
um importante papel na biologia moderna. E do acimulo de mais informacdes
nesta 4rea do conhecimento dependerd um entendimento mais refinado do que

hoje entendemos como evolugdo.



2. OBJETIVOS

O presente estudo tem como objetivo principal descrever a sequéncia
de desenvolvimento dos ossos cranianos de Aparasphenodon brunoi, e desta
forma contribuir para futuros estudos morfolégicos comparativos entre as
espécies de Hylidae. S3o também apresentados a descricdo morfoldgica
externa da larva, as estruturas cartilaginosas do condrocrdnio em
diferentes estdgios de desenvolvimento e a redescricdo do crdnio na fase
adulta (Trueb, 1970a).

Pretende-se, ainda, reexaminar o processo de co-ossificacdo
descrito por Trueb (1966) para as espécies que, como A. brunoi,
apresentam 08 08808 do teto craniano ornamentado. Para isto sera
acompanhado, macro e microscopicamente, o desenvolvimento dos ornamentos

na superficie dos ossos cranianos.



3. HISTORICO

Os trabalhos que abordaram o desenvolvimento nos anfibios anuros
podem ser divididos em dois conjuntos principais. O primeiro tratou das
transformacdes que ocorrem nos girinos, do nascimento (e em alguns casos
da fecundagdo) até a metamorfose propriamente dita. Nestes foram
descritas diferentes fases do desenvolvimento das estruturas larvais (ver
de Beer, 1937; van Eeeden, 1951; van der Westhuizen, 1961; Jacobson,
1968; e referéncias). O segundo conjunto de trabalhos abordou o processo
de ossificacao, principalmente craniana, tratando ndo somente da
determinacdo de homologias, mas também, e principalmente, da descrigdo da
seqiiéncia de aparecimento dos ossos. Nestes trabalhos a importdncia do
fenémeno de heterocronia na evolucdo do grupo foi, por via de regra,
abordado.

Como no presente trabalho abordam-se mais profundamente fendémenos
relacionados com o desenvolvimento dos o88sos cranianos, somente os
trabalhos referentes a este tema sdo tratados, e apenas os estudos mais
antigos, anteriores a de Beer (1937), nd3o sdo referidos separadamente, em
virtude de terem sido exaustivamente revistos e criticados por - este

autor.

De Beer (1937) estudou o desenvolvimento do crénio dos vertebrados.
Suas descric®es representam um vasto trabalho de compilacdo, dos mais
importantes trabalhos realizados até entdo, e algumas observagdes
originais. Todas as ordens de vertebrados foram estudadas, com descrigdes
detalhadas do desenvolvimento do condrocrdnio e do osteocrdnio e

discussdes sobre a homologia das estruturas consideradas problematicas.
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A 8ecdo que trata do desenvolvimento dos anfibios anuros foi
desenvolvida a partir de estudos realizados com Rana temporaria (= K.
fusca) por Dugés (1834) e Gaupp (1904 e 1906), complementada com
observacdes do préoprio autor e com descricdes presentes em Parker (1871,
1876, 1881) e Erdmann (1933). Alytes e Bombina (= Bombinator,
Discoglossidae), Megophrys (= Megalophrys, Pelobatidae), Ascaphus
(Ascaphidae), Leiopelma (Leiopelmatidae) e Xenopus (Pipidae) foram também
estudados, embora mais sucintamente.

Nas secdes finais discutiu a evolucdo do crénio dos vertebrados, as
questdes de determinacdo de homologias entre algumas cartilagens e ossos
e o efeito da heterocronia na diversificacdo das formas cranianas.

Eaton (1939) reestudou o desenvolvimento do frontoparietal em
anuros com base em Rana calamita (Ranidae), Bufo californicus (Bufonidae)
e Scaphiopus hammondii (Pelobatidae), para o8 quais um Gnico centro de
ossificacdo foi observado. Estas observacGes foram consideradas
contraditérias com os resultados apresentados por Parker (1871) e autores
subsequentes, que haviam encontrado dois centros de ossificacdo
distintos, um para o frontal e outro para o parietal, que logo apds o
inicio da ossificacdo tornam-se unidos. A homologia do complexo
“frontoparietal"” nos anuros foi considerada uma questdo provisoriamente
sem solucdo até que informagGes paleontoldogicas estivessem disponiveis.

Lynn (1942) descreveu o0 desenvolvimento embrioldégico de
Kleutherodactylus nubicola (Leptodactylidae), sendo esta a Gnica
informacdo disponivel s8obre o desenvolvimento do cranio para anfibios
anuros com desenvolvimento direto. Utilizou Sampsom (1904) para a
classificacdo dos estdgios de desenvolvimento, e descreveu a sequéncia de
ossificacdo com base em apenas 3 estdgios de desenvolvimento, o que de

certo modo, limita a utilizacdo de seus resultados.
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Griffiths (1954) acompanhou o desenvolvimento do frontoparietal em
29 espécies, de 12 géneros, de oito diferentes familias de anuros. Em
doze das espécies estudadas o frontal surgiu independentemente do
parietal, ocorrendo posteriormente a completa fusdo entre as duas pecas.
A partir das informacdes ontogenéticas, paleontoldogicas e de anatomia
comparada apresentadas, sugeriu ndo haver evidéncias do desaparecimento
de nenhum dos centros de ossificac¢do, e recomendou a utilizagdo do termo
frontoparietal sem distingdo quanto ao nimero de centros de ossificacdo
envolvidos.

Stokey e List (1954) descreveram a 8equéncia de ossificacgdo
craniana em 23 exemplares de Pseudacris nigrita, um hilideo com o
desenvolvimento larvar muito acelerado. Os estdgios de desenvolvimento
dos girinos foram identificados segundo Taylor e Kollros (1946), sendo os
exemplares utilizados subdivididos em grupos de dias apd6s terem atingido
o estidgio XX deste sistema (emergéncia das patas dianteiras). Em cada
estdgio os ossos presentes foram assinalados e comparados & sequéncia de
osgificacdo descrita para Rana por Erdmann (1933) e Kleutherodactylus por
Lynn (1942).

Ramaswami (1956) descreveu o aparecimento do frontoparietal em Pipa
carvalhol (Pipidae) como Ginico e mediano, ressuscitando a discussdo sobre
o numero de centros de ossificagcdo e a homologia entre o frontal, o
parietal e o frontoparietal nos anuros.

Lebedkina (1960) investigou as transforma¢des ocorridas nos ossos
do teto craniano durante a evolucdo dos tetrdpodos, referindo-se aos
crossopterigianos como os mais provaveis ancestrais do grupo. Um modelo
de relagcdo meclnica entre o pré-maxilar e o8 o8sos adjacentes,
principalmente o frontal, fol apresentado e discutido com base no

desenvolvimento das larvas de urodelos e anuros. As provaveis
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implicacGes adaptativas desta relacdo durante a evolucdo do grupo foram
também ressaltadas.

De Jongh (1968) acompanhou o desenvolvimento morfolégico do
condrocrdnio de Rana temporaria (Ranidae), enfatizando as mudancas
funcionais do aparato bucal no decorrer da metamorfose. Descreveu
minuciosamente as tranformacdes do condrocrinio e da musculatura craniana
para diferentes estdgios de desenvolvimento, a sequéncia de
desenvolvimento dos o8sos cranianos e as comparou com as descricdes
existentes para o género. Os diferentes estidgios de desenvolvimento dos
girinos foram classificados segundo Kopsch (1952 apud de Jongh, 1968).

Duellman e Trueb (1966) reviram a sistemdtica do género Smwilisca
(Hylidae), com base em estudos morfolégicos das larvas e adultos. Neste
mesmo trabalho descreveram a sequéncia de desenvolvimento dos ossos
cranianos de Smilisca baudinii. O estudo baseou-se em 12 exemplares, nos
estagios 40 e 44 de Gosner (1960) e em cinco classes de tamanho apés a
metamorfose.

Trueb (1966) descreveu a sequéncia de aparecimento e a morfologia
dos o0ssos cranianos de Osteopilus septentrionalis (Hylidae) a partir de
girinos no estagio 45 de Gosner (1960) e jovens recém-metamorfoseados. O
principal objetivo do trabalho foi descrever ao nivel histolégico a
morfologia e a génese dos ornamentos presentes em o08sos do crénio da
espécie. O termo ““co-ossificacdo”, largamente empregado para se referir a
esta morfologia, fol definido. Bm funcd8o do processo de co-ossificacdo, a
superficie dorsal do esfenetméide foi apresentada como uma neoformacdo e
recebeu nome distintivo - esfenetm6ide dérmico - por se tratar de
ossificacdo de origem dérmica e ndo cartilaginosa como o esfenetmdide.

Altig (1969) descreveu sumariamente o desenvolvimento dos ossos

cranianos de Ascaphus truei (Ascaphidae), com o8 estagios de



8
desenvolvimento dos girinos classificados segundo Gosner (1960). Ao
comparar a sequéncia encontrada com as descritas para o género Rana,
considerou o retardamento da ossificagdo de alguns elementos do crédnio e
a absorcdo tardia da cauda em Ascaphus truei como adaptacdes ligadas a
sobrevivéncia das larvas desta espécie aos ambientes de corredeira.

Kemp e Hyot (1969) descreveram a sequéncia de aparecimento de todos
08 08808 do esqueleto de Rana pipiens (Ranidae), utilizando girinos
obtidos em laboratério e no campo. A 8equéncia de ossificacdo foi
correlacionada com os estiagios de desenvolvimento da tabela de Taylor e
Kollros (1946), que foi considerada suficientemente detalhada para este
tipo de estudos. A importdncia e o papel dos horménios e dos processos
epigenéticos como determinantes das diferentes sequéncias de ossificacdo
foram discutidos.

Trueb (1970a) descreveu a morfologia e as relagdes entre os o08sos
cranianos, para alguns Hylidae da subfamilia Hylinae que apresentam a
superficie dorsal dos 08808 cranianos ornamentados. As descrigoes
basearam-se principalmente nos crdnios de Smilisca baudini, Osteopilus
septentrionalis, Trachycephalus nigromaculatus, T. jordani, Osteocephalus
taurinus, Triprion petasatus, T. spatulatus, Corythomantis greeningi,
Pternohyla fodiens, P. dentata e Aparasphenodon brunoi, e teve como
objetivo principal estabelecer as relacdes filogenéticas entre as
espécies deste grupo. A descricdo da sequéncia de desenvolvimento dos
08808 cranianos de Triprion petasatus foi também apresentada e comparada
com as sequéncias descritas para Smilisca baudini e Hyla septentrionalis
(= Osteopilus), e discutiu-se o papel da heterocronia na diversificacdo
morfolégica dos anuros.

Gaudin (1973) descreveu a sequéncia de desenvolvimento dos o0ssos

cranianos em Ayla regilla (Hylidae) através do estudo de girinos e jovens
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recém-metamorfoseados. Todas as larvas e parte dos recém-metamorfoseados
foram obtidos de fecundacd3o realizada em labordtorio e o restante dos
recém-metamorfoseados em duas localidades distintas. A ordem de
aparecimento dos ossos foi comparada com as descritas na literatura para
outras espécies, e discutiu-se a importdncia da heterocronia
(pedomorfose) na regulacdo das sequéncias de desenvolvimento em funcdo de
varidveis ambientais.

Gaudin (1978) descreveu a sequéncia de desenvolvimento dos ossos
cranianos de Bufo boreas (Bufonidae) a partir de larvas e pds-
metamorfoseados, obtidos em laboratério e coligidos em duas localidades
diferentes. A sequéncia de ossificac3do n3o diferiu muito das apresentadas
para outros anuros; no entanto, registrou-se uma variacdo significativa
no tempo de aparecimento dos ossos entre as amostras estudadas.

Hanken e Hall (1984) descreveram a sequéncia de ossificagdo dos
ossos cranianos de Bombina orientalis (Discoglossidae), utilizando
animais criados em laboratério em diferentes estdgios de desenvolvimento
(36 - 46), classificados segundo Gosner (1960). A 8sequéncia de
ossificacdo n3o se mostrou relacionada com a morfologia externa nos
diferentes estagios de Gosner, apresentando algumas diferencas quando
comparada com as descritas para Rana e Bufo.

Trueb (1985) apresentou os dados disponiveis sobre sequéncias de
ossificacdo craniana em anuros, e 8sua descricdo para Rhinophrynus
dorsalis (Rhinophrynidae). As sequéncias de desenvolvimento descritas
para 18 espécies de anfibios anuros foram analisadas e discutidas.
Encontrou-se coeréncia entre os o08sos que aparecem antes, durante e apds
a metamorfose para os diferentes grupos, e discutiu-se a possibilidade de
perturbacdes heterocrénicas nos padrdes ontogenéticos causarem desvios no

padrdo mais comum de desenvolvimento.
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Rocek (1986) estudou o desenvolvimento de alguns elementos
cranianos em JXenopus laevis, Pipa pipa, Pipa carvalhoi (Pipidae) e
Pelobates fuscus (Pelobatidae) a fim de determinar as "tendéncias” e a
direcdo dos processos envolvidos na evolugdo dos anfibios a partir de
peixes de nadadeiras lobadas (crossopterigeos).

De Sa (1988) descreveu o condrocranio, o aparelho hyobranchial e a
sequéncia de ossificacdo (para todo o esqueleto) de Ayla lanciformis
(Hylidae) através do estudo de sete recém-metamorfoseados e 20 girinos em
diferentes estagios de desenvolvimento (26 - 44), classificados segundo
Gosner (1960). A sequéncia encontrada foi comparada com as sequéncias
anteriormente descritas que fizeram referéncia ao uso da tabela de Gosner
na classificacdo dos estdgios e discutiu-se, com base na hipétese de
funcdo adaptativa das ossificagdes durante o  desenvolvimento, a
possibilidade de enganos nas sequéncias de ossificacdo descritas para
outras espécies.

Hanken e Hall (1988) descreveram ao nivel histolégico o
desenvolvimento dos exocciptais, do parasfenéide e dos frontoparietais em
Bombina orientalis (Discoglossidae) e observaram que os centros de
ossificacdo destes ossos ja& se encontram completamente diferenciados seis
estigios de Gosner (1960) antes de poderem ser observados em preparac¢des
diafanizadas e coradas com alizarina. Seus resultados s3o considerados
significantes no reconhecimento de que: os eventos de diferenciacdo das
células osteoprogenitoras ocorrem muito mais cedo do que s8e imaginava
durante o desenvolvimento dos anfibios anuros; estes eventos ocorrem
durante os estagios pré-metamorfose, caracterizados por apresentarem
poucas mudancas morfolégicas; e duas fases estdo sujeitas & alteracdes

heterocronicas: a diferenciacdo e o crescimento. Suas observac¢des limitam
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o valor das descrigcdes da sequéncia de desenvolvimento osteoldgico
obtidas por intermédio das diafanizacdes.

Smirnov (1989) estudou a ontogenia de algumas estruturas do crénio
de Bombina orientalis (Discoglossidae), uma espécie aquatica de anfibio
anuro que retém apés a metamorfose alguns caracteres larvais (como por
exemplo o s8istema de 1linhas laterais), e discutiu a possibilidade de
retencdo destes caracteresa nos adultos (pedomorfose) através do
retardamento do desenvolvimento somédtico (neotenia).

Rocek e Vesely (1989) discutiram a homologia para alguns caracteres
ligados & regido etmoidal do endocrédnio de Pipa pipa (Pipidae), baseando-
se no estudo da ontogenia de oito diferentes estagios de desenvolvimento
desta espécie, classificados segundo Nieuwkoop e Faber (apud Rocek e
Vesely, 1989). Entre as principais conclusGes apresentadas, sugeriram ndo
haver relacdes de homologia para os caracteres desta regido do crénio
entre os pipideos e os outros anuros.

Davies (1989) descreveu a sequéncia de desenvolvimento dos ossos
cranianos durante a metamorfose de Uperoleia trachiderma, em pré e pos-
metamorfose de U. lithomoda, Crinia signifera e Pseudophryne bibroni, e
apés a metamorfose de v. laevigata, todos Leptodactylidae
Myobatrachinae, e ainda o condrocrédnio de U. lithomoda nos estagios 33 e
40, classificados segundo Gosner (1960). A importdncia do conhecimento
prévio das relacGes filogenéticas na interpretagdo dos processos
evolutivos e o papel da heterocronia na evolugcdo de algumas espécies do
grupo s83o discutidos.

Wiens (1989) estudou a ontogenia do esqueleto do pelobatideo Spea
bombifrons e redefiniu certos caracteres utilizados na sistematica do

grupo, que ndo apresentavam seu desenvolvimento satisfatoriamente
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compreendidos. S3o também descritas as mudancas ocorridas no condrocrénio
durante a metamorfose e algumas transfomacSes nos elementos G&s8seos
durante o desenvolvimento.

Smirnov (1990) retomou o estudo do desenvolvimento de Bombina
orientallis (Discoglossidae) e tentou demonstrar, através da comparacdo
com géneros considerados proximos, que a retengdo de caracteres juvenis

nesta espécie aconteceu por retardamento do desenvolvimento somatico ou

neotenia.
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4. CONSIDEKERACOES GERAIS

4.1. O TECIDO OSSEO

As principais células envolvidas na formacdo dos esqueletos nos
vertebrados 83o: o8 condroblastos, o8 osteoblastos, as células de
revestimento ("lining cells"), o8 osteoclastos e os ostedécitos (Marks e
Popoff, 1988). Osteoclastos, células de revestimento, e ostebécitos
derivam de células mesenquimais chamadas osteoprogenitores, enquanto os
osteoblastos derivam da fusdo de células sanguineas mononucleares. Os
osteoblastos elaboram a matriz 6ssea (osted6ide), que mais tarde se torna
calcificada sob sua influéncia. Alguns osteoblastos sdo envolvidos por
matriz calcificada, sendo ent3do denominados osteécitos. Os ostedcitos
ocupam espacos (lacunas) no interior dos ossos e estdo conectados as
células adjacentes por meio de numerosas projecdes citoplasmiaticas no
interior de canais (canaliculos), através da matriz mineralizada. Os
osteoclastos 830 células grandes, multinucleadas responsaveis pela
absorcdo dos o08sos e das qartilagens mineralizadas, localizadas na
superficie dos o08sos proxi a um vaso sangiineo. As células de
revestimento sdo células achatddas, finas e alongadas que cobrem a maior
parte das superficies Osseas nos esqueletos adultos. Possuem poucas
organelas, s3o 1inativas e estdo associadas aos 08808 que ndo estdo em
crescimento ou s8sofrendo reabsor¢ido. Pouco 8e sabe sobre este tipo
celular, embora especule-se que sejam progenitores potenciais de
osteoblastos, sirvam como barreira seletiva para o8 ossos ou regulem o
crescimento dos cristais nos ossos.

Dois processos s83do comumente descritos para a formacdo dos ossos

nos esqueletos dos vertebrados: a ossificagcdo membranosa ou
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intramembranosa e a ossificacdo em cartilagem ou endocondral (ver de
Beer, 1937 e Patterson, 1977). Os ossos pré-formados em cartilagem sdo
reconhecidos como o08sos de cartilagem (“'cartilage bones”), e aqueles com
origem ligada a derme, ossos dérmicos ou de membrana. A extensdo destes
conceitos conduziu & classificagdao dos ossos em dois grandes grupos,
os8sos de cartilagem e o0s8sos de membrana ou dérmicos, embora existam
sugestBes para que estes dois ultimos termos sejam utilizados

distintamente (Patterson, 1977).

4.2. OSSIFICAGRO INTRAMEMBRANOSA

Assim chamada por ter inicio no interior de membranas de natureza
conjuntiva. Nos anfibios anuros é o processo formador do frontoparietal,
nasal, pré-nasal, maxilar, septomaxilar, pré-maxilar, vomer,
parasfendide, quadradojugal, esquamosal, palatino, pterigéide, angular e
dentario (de Beer, 1937; Duellman, 1970; Trueb, 1973).

0 local da membrana conjuntiva, onde a ossificacdo tem inicio, €
denominado centro de ossificacdo primdria ou simplesmente centro de
ossificacdo. Em geral cada centro de ossificagdo dard origem a uma peca
68s8ea que permanecerd individualizada, mas dois centros distintos de
ossificagdo podem se unir e formar uma peca unica. Este é o caso, por
exemplo, do frontal e do parietal em algumas espécies de anfibios anuros

(Griffiths, 1954).
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4.3. OSSIFICAGAO ENDOCONDRAL

Tem inicio s8sobre uma pega de cartilagem hialina, de forma
semelhante ao osso que ira se formar. No crdnio dos anfibios anuros este
é o processo formador do mentomeckeliano, proético, esfenetméide,
exoccipital e columela (de Beer, 1937; Duellman, 1970; Trueb, 1973). A
ossificacdo endocondral consiste essencialmente de duas etapas. Primeiro
a cartilagem hialina sofre modificagdes, havendo hipertrofia dos
condrécitos, que acabam morrendo e deixando cavidades separadas por finos
tabiques de matriz cartilaginosa, que se calcificam assim que morrem os
condrécitos. Posteriormente, as cavidades da cartilagem calcificada s3o
invadidas por capilares sangiineos e células mesenquimais
indiferenciadas, vindas do tecido conjuntivo adjacente. Estas células
dardo origem aos osteoblastos, que depositardo matriz o6ssea sobre os
restos de cartilagem calcificada, num processo essencialmente similar ao
dos ossos de membrana. Deste modo, aparecerd tecido Osseo onde antes

havia tecido cartilaginoso, sem que um se transforme no outro.

4.4. ORNAMENTAGCAO DA SUPERFICIE OSSEA

A superficie externa de alguns 08808 pode apresentar algumas
modificag¢B@es estruturais. Espinhos, cristas ou escarificac¢@es podem estar
presentes ornamentando os ossos de origem dérmica, como os formadores do
teto craniano (Trueb, 1973), ou o8 de origem cartilaginosa (Coldiron,
1974).

Entre os vertebrados atuais, o8 crocodilianos e alguns anfibios
anuros apresentam em alguns de seus o08sos mudancas bastante nitidas na

aparéncia da superficie. Tais modificacdes podem também ser encontradas
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em alguns peixes e tartarugas, embora mais raramente. Estes ornamentos
também s3do comuns entre algumas formas extintas de anfibios. como por
exemplo os Labirintodontes, o que levou alguns autores a sugerir que este
cardter indicasse o grau de “"primitividade" no grupo (Coldiron. 1974).

A presenca destes ornamentos, que geralmente estdo associados ao
espessamento dos 08808 e a diminuicdo da vascularizacdo do epitélio
adjacente, foi relacionada com o reforco mecdnico do cranio (Coldiron,
1974), e sugerida como adaptacdo contra dessecacdo em anfibios de
ambientes semi-dridos (Trueb 1966, 1970a: Seibert et al.. 1974).

Em relacdo aos ornamentos presentes no cranio dos crocodilianos e
labirintodontes, Coldiron (1974) sugere a existéncia de dois tipos
basicos: escarificacOes agrupadas e cristas interconectadas distribuidas
aleatoriamente, ou cristas mais longas e escarificac¢des orientadas radial
ou longitudinalmente a centros de ossificagdo. Segundo o mesmo autor,
pode-se ainda encontrar mais raramente padrdes como depressdes isoladas
em superficies uniformes, cristas aleatoriamente distribuidas.
rugosidades e projecdes em forma de chifres.

A génese destes ornamentos em crocodilianos e labirintodontes foi
estudada por Buffrénil (1982), que a descreveu como um processo dinadmico
com reabsorcoes e reconstrucgdoes diferenciais da superficie dos ossos. O
processo tem inicio apdés a ossificacdo, quando osteoclastos, que s3o as
células responsaveis pela reabsorcdo 6ssea. surgem e se tornam ativos,
iniciando entdo uma sequéncia de reabsorcdes e remodelamento da
superficie 6ssea em diferentes pontos, resultando pro fim no padrdo
observado.

Entre os anfibios anuros atuais a grande maioria ndo apresenta
os8sos com ornamentos (Duellman e Trueb, 1986). Representam excecgdes

algumas espécies das familias Brachycephalidae, Bufonidae, Hylidae,
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Leptodactylidae, Myobatrachidae, Pelobatidae e Ranidae (Trueb, 1973).
Quando a ornamentacdo esta presente, o frontoparietal. o nasal. o pré-
maxilar. o maxilar, o pré-nasal, o intra-nasal, a superficie dorsal do
esfenetmb6ide e o esquamosal podem estar envolvidos.

Nestas espécies costumou-se adotar a classificacdo dos ornamentos
proposta por Trueb (1973), que os subdividiu em trés tipos basicos.,
exostose, "encarapacamentol” e co-ossificacdo, e assim os descreveu:

EXOSTUSE. Condi¢do morfoldgica onde osso de membrana adicional é

depositado sobre os elementos dérmicos do crdnio. formando cristas

e espinhos. Ocasionalmente, eXxostose produz um simples espinho

68seo no crdnio, como em Anotheca (Hylidae) porém. mais comumente,

resulta em um padrdo simples e reticulado de deposi¢do Jssea na
superficie dos o0ssos dérmicos apés a metamorfose. A proliferagdo

O0ssea em determinadas dreas resulta em alguns padrdes bastante

familiares. como as cristas e canais presentes nos bufonideos.

Deposi¢cdo o©ssea adicional e subsequente modificacdo resulta em

padrdées mais intrincados de esculturacdo dérmica. Assim. o

complicado sistema de espinhos e cristas radiadas caracteristicos

de Triprion, Trachycephalus e  Aparaspienodon (Hylidae) s8o
refinamentos do  padrdo reticular generalizado primariamente
estabelecido na ontogenia da espécie.

“"ENCARAPACAMENTO”. FEnvolve a extensdo ou proliferacdo dos 08303

dérmicos, formando uma carapaca ou capacete como em Ceratobatrachus

(Ranidae) ou em Hemipbractus (Hylidae). Esta condi¢cdo € expressa em

03308 como o esfenetmdéide dérmico., o internasal, o pré-nasal. na

formacdo das abas labiais do maxilar e nas extensdes marginais do

1 Em inglés, “"casquing’.
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nasal. frontoparietal e esquamosal. (O "encarapacamento’” parece
sempre ocorrer associado a exostose e a um padrdo de ornamentacdo
dermica.

CO-OSSIFI aeaio Sempre acompanhada de algum grau de exostose ou
“encarapacamento’’. KEnvolve a integracdo da pele sobre o0s 03303
dérmicos na estrutura 6ssea. de modo que a pele se funde aos 03303
a que sobrepbe. Co-ossificacdo predomina entre as formas de

ambientes dridos e semi-dridos e entre espécies de copa de drvores.
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5_ MATERTAIL. E METODOS

O material estudado compreendeu girinos e recém-metamorfoseados,
coletados nos Municipios de Marica (RJ) e Arraial do Cabo (RJ), e adultos
coletados no municipio de Marica (RJ). Os exemplares coletados em Marica
(RJ) estdo depositados na colegdo do Museu Nacional do Rio de Janeiro
(MNRJ), e os de Arraial do Cabo (RJ) na colegdo do Prof. Sérgio Potsch de
Carvalho e Silva (SPCS), Rio de Janeiro. A identificacdo dos girinos foi
garantida criando-se alguns exemplares em laboratério até que atingissem
a metamorfose.

Os girinos foram medidos com paquimetro, com aproximagdo de
centésimo de milimetro. As medidas obtidas basearam-se em Altig e
Johnston (1986) e foram as seguintes: comprimento total (CT); comprimento
do corpo (CC); 1largura da musculatura caudal (LC); altura da nadadeira
(AN); disténcia entre as narinas (IN); disténcia entre a narina e o olho
(NO) e distancia entre os olhos (DO).

Para classificacdo dos estdgios de desenvolvimento até a
metamorfose, utilizou-se a tabela de classificacdo de Gosner (1960). Para
efeito de descricdo, os estdgios foram ainda reunidos em grupos pré-
metamorfose, na metamorfose e pds-metamorfose, através da observacdo de
‘alguns caracteres externos conforme Trueb (1985). Apos a metamorfose os
animais foram subdivididos em classes pelo grau e extensdo da superficie
ornamentada observada externamente.

Para a descrig3o morfolégica externa das larvas utilizou-se um
girino no estdgio 36 e seguiu-se as recomendacdes propostas por Altig e
Johnston (1986). 0Os ossos e cartilagens foram descritos com base em

material diafanizado e corado por alizarina e azul alciano, seguindo-se a
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metodologia descrita em Taylor e Van Dyke (1985), diferindo apenas na
substituicdo da tripsina por pancreatina durante o processo de maceracgdo.

A nomenclatura utilizada para o sistema de linhas laterais segue
Noble (1931), a nomenclatura osteolédgica, Trueb (1973), e a do
condrocrinio foi uma combina¢do do que estd presente em de Beer (1937),
de Jongh (1968) e Sokol (1981).

As descric®es do condrocrdnio foram principalmente baseadas em
exemplares no estdgio 37, mas mudangas que ocorreram em estagios mais
jovens e mais adiantados (durante e apd6s a metamorfose) s83o também
fornecidas.

Procedeu-se A& descricdo da seqliéncia de aparecimento dos ossos de
modo a formecer informacSes ndo 86 do estdgio em que cada peca 6ssea
surgiu, como também do desenvolvimento dos ossos, das relacOes entre os
diferentes ossos e destes com as pecas cartilaginosas do condrocranio.

Paralelamente aos estudos do desenvolvimento dos os8sos cranianos,
desenvolveu-se o estudo histoldégico da formacdo das cristas e espinhos
que ornamentam a superficie dos ossos do teto craniano de Aparasphenodon
brunoi. Para 1isto, selecionou-se um grupo de 5 exemplares jovens (recém-
metamorfoseados) e 3 adultos para a preparacdo de ldminas histolégicas.
Suas cabegas foram seccionadas e descalcificadas em acido nitrico 5%,
durante 24hs (Baldauf e Tanzar, 1965), e uma se¢do que compreendeu o
parasfen6ide, o8 nasais e o8 frontoparietais foi submetida ao
procedimento histolégico padrdo, com preparacdo de cortes com espessura
de 7um, montagem de ldminas e coloracdo por hematoxilina e eosina, para

observacdo sob microscépio 6ptico.
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RESULTADOS

6.1. O GIRINO DE APARASPHENODON BRUNOI (fig. 1A)

A descrigdo morfolégica externa do girino baseou-se em um exemplar
no estidgio 36. Medidas para outros exemplares, em diferentes estéagios,
estdo presentes nas Tabelas I e II.

Descricdo: CT 47,0mm; CC 16,8mm; AN 12,5mm; LC 4,3mm; IN 5,0mm; DO 8,0mm;
NO 2,0mm. Corpo ovalado em vista 1lateral. Olhos em posicdo lateral,
ligeiramente voltados para cima, apresentando cor de cobre quando em
vida. Narinas em posicdo dorsal, diminutas e ovaladas, aproximadamente
equidistantes entre o8 olhos e a extremidade do focinho. Espiraculo
esquerdo, curto e ligeiramente inclinado para cima, situado no terco
médio posterior do corpo. Tubo anal mediano, aderido & nadadeira e com
abertura voltada para baixo. Cauda com a porgdo anterior ndo muito mais
alta que o corpo e afilada na extremidade, sem formar um flagelo.
Musculatura caudal bem desenvolvida e ligeiramente curvada para cima,
apresentando uma ligeira depressdo mediana no ter¢o anterior. Nadadeira
dorsal 1ligeiramente mais larga que a ventral, originando-se no terco
médio posterior do corpo. Boca antero-ventral, com papilas nas margens
laterais e ventrais em fileiras compostas, algumas mais internas em
grupos ou isoladas. Bicos cérneos inferior e superior serrilhados. Série
de denticulos distribuidos em duas fileiras superiores, com a primeira
interrompida, e em cinco fileiras inferiores, com a primeira também
interrompida; algumas das papilas internas, nas bordas laterais podem
também apresentar pequenas séries de denticulos (fig. 1B).

Colorido: o colorido geral do girino é castanho escuro, apresentando

manchas irregulares ao longo do corpo e barras transversais com
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tonalidade mais clara ao longo da cauda. A regido abdominal, entre o
espirdculo e o tubo anal, apresenta colorido azul iridescente e é tado
pigmentada que ndo permitiu a observagao do tubo digestivo.
Sistema de 1inhas laterais: em pequenos aumentos, foi possivel observar
um sistema de 1linhas laterais compostas pelo ramo lateral, presente ao
longo da musculatura caudal e no dorso do corpo, ramos infra e supra-
orbital, ramo ventral, na regido abdominal posterior, e ramo angular,
entre a boca e o espirdculo (fig. 2).
Variacbes: observou-se variagc3o no mnimero de fileiras de denticulos
inferiores, que podem ser cinco ou seis; no colorido da cauda, que pode
n3o apresentar barras, sendo castanho escuro, com manchas irregulares. Os
animais apds longa fixacdo podem perder o colorido da cauda e a
iridescéncia, tornando-se castanho uniforme por todo o corpo ou ainda com
barras translicidas na cauda.
Biologia: as larvas coletadas na Restinga de Marica (RJ) habitam pocas
temporarias, de aguas rasas e escuras, com grande concentracdo de matéria
organica, cujo pH pode variar de 4,5 a 6,0 durante o ano (Carmo e
Lacerda, 1984). Estas pogcas s8do também criadouro de larvas de outras
espécies de anuros, de uma espécie de peixe do género C(Cynolebias

(Cyprinodontiformes, Rivulidae) e de diversas espécies de insetos.
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Figmra 1. A. Girino de Aparasphenodon brunol no estégio 36, B.
detalhe da boca.
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Figura 2. Representac8o esquemAtica do sistema de linhas laterais

do girino de Aparasphenodon brunoi em A. vista lateral, B. dorsal e

C. ventral. Abreviaturas: A, angular; D, dorsal; 10, infra-orbital; 0, oral; SO,

supra-orbital; v, ventral.
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6.2. O CONDROCRANIO NO ESTAGIO 37 (figs. 3 e 4A)

Teto craniano

As estruturas cartilaginosas que envolvem o encéfalo do girino
dorsalmente deixam entre si grandes espagos abertos, as fenestras frontal
e parietal. A porcdo anterior da caixa craniana é limitada pela placa
etmoidal, disposta verticalmente ao eixo principal do cranio. Esta placa
possui dorsalmente uma projecdo em forma de aba voltada para tras e esta
fronto-lateralmente perfurada pelos fordmens olfativos. Na porcao
posterior o crdnio estd limitado pelo teto sindético, que é uma barra
cartilaginosa larga e convexa, cuja borda posterior forma o limite
superior do fordmen magno. Lateralmente a cartilagem orbital liga a placa
etmoidal ao teto sinético e de sua porgdo média desenvolve-se a taenia
tecti transversalis. As margens da placa etmoidal, da cartilagem orbital
e da taenia tecti tranversalis limitam a fenestra frontal. Da porcdo
média do teto sindético desenvolve-se a taenia tecti medialis que se liga

a taenia tecti transversalis, subdividindo a fenestra parietal.

A capsul it

As capsulas auditivas s3o ovaladas, aproximadamente esféricas, e
delimitam a porcdo lateral posterior do crdnio. S3o interligadas
dorsalmente pelo teto sinético e ventralmente pela placa basal. Nas
bordas laterais superiores desenvolve-se a crista pardética, uma aba de
contorno irregular com a porcdo anterior mais larga e projetando para
frente um processo estreito e afilado. Na parede lateral da céapsula

auditiva, um pouco abaixo da crista pardtica, observa-se a fenestra oval.
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Q complexo palatoguadrado
0 palatoquadrado forma um arco lateral externo ao crédnio que se
estende das cdpsulas auditivas até aproximadamente a porcdo anterior do
cridnio. Posteriormente estd conectado ao cridnio pelo processo ascendente,
que se liga & frente do forédmen proético, e pelo processo 6tico larval,
que é continuo 4 ©porcdo anterior da crista parética larval.
Anteriormente, a conexdo com o crdnio se faz através da comissura
quadradocranial anterior, que é larga, robusta e apresenta trés pequenos
processos: o pseudo-pterigéide, que aponta para o interior da fenestra
subocular, um pequeno processo cartilaginoso, que aponta para o processo
muscular e corresponde & porgcdo proximal do ligamento ‘“tectum”
condrificada, e o pequeno processo antorbital, voltado para a frente.
Lateralmente & comissura quadradocranial estd presente o processo
muscular, que é ovalado e bastante desenvolvido. Adiante da comissura

quadradocranial e do processo muscular estende-se a por¢do articular do

palatoquadrado, que é longa e plana.

Regid teri ’ ani

Os cornos trabeculares se projetam & frente da caixa craniana a
partir da regido etmoidal. S3o curtos, relativamente largos, e apresentam
uma pequena expansdo a4 frente da placa etmoidal antes de se bifurcarem. A
porcdo anterior externa de cada corno trabecular avan¢a além da porcdo
interna e estA ventro-lateralmente inclinada, o que confere & peca um
contorno convexo em vista lateral.

A cartilagem s8upra-rostral é uUnica e estd articulada aos cornos
trabeculares. Proximo a seu centro apresenta alguns orificios que sugerem
o crescimento e a fusdo de partes antes separadas. O corpo principal da

peca, localizado entre as extremidades anteriores dos cornos
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trabeculares, é ligeiramente convexo e largo. As asas laterais sado
continuas ao corpo principal da peca e s8e situam ligeiramente
perpendiculares a ele.

A cartilagem de Meckel é aproximadamente cilindrica e retorcida nas
extremidades e transversalmente articulada & porgcdo articular do
palatoquadrado.

Cada metade das infra-rostrais tem a forma aproximada de um pequeno
cachimbo, sendo o fornilho a porgcdo mais larga que articula as duas pecas
entre s8i. As pecas 8e articulam com as cartilagens de Meckel e em

conjunto com a supra-rostral formam o aparelho "mastigador' do girino.

B e 1 1d At

A base da caixa craniana é continua e se estende da placa etmoidal
até a placa basal, que recobre parcialmente as céapsulas auditivas. Em sua
porcdo médio-posterior notam-se dois pares de pequenos fordmens - o
cranio-palatino e o car6tido primario. Em vista lateral a parede do
crdnio é perfurada pelos foramens pro6otico, oculomotor, ocular e

troclear.

6.3. OBSERVAGOES DO CONDROCRANIO EM OUTROS ESTAGIOS

Estigio 36

O condrocranio no estagio 36 ndo apresentou os fordmens olfativos
delimitados nem o processo pseudo-pterigdéide. Os cornos trabeculares, a
porcdo articular do quadrado, as cartilagens infra e supra-rostrais e de
Meckel encontraram-se menos desenvolvidas, estando mais curtas e
estreitas. Na superficie dorsal do crdnio as taenia tecti tranversalis e

medialis ainda ndo estavam desenvolvidas, e no teto craniano observou-se
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apenas uma larga fenestra frontoparietal. Na regido entre o
palatoquadrado e o processo oOtico larval observou-se uma aba lateral
irregular bastante desenvolvida, com um processo que parte de sua porgdo

anterior apontando para tras (fig. 4B).

Estdeios 39 e 40,

N3o se observaram mudancas significativas nos estigios 39 e 40
quando comparados ao estidgio 37, exceto a obliteragdo das fenestras
parietais no estdgio 40 pelo crescimento das cartilagens ao seu redor e
pelo desaparecimento do processo pseudo-pterigéide e do processo que

representava a condrificacdo da porcdo proximal do ligamento “tectum".

Estagio 42,

O processo antorbital encontrou-se bastante desenvolvido,
projetando-se para frente e para baixo em direcdo a4 porcdo articular do
quadrado (fig. 4C).

Na regido anterior & placa etmoidal os cornos trabeculares perderam
mais de um terco de seu tamanho e a cartilagem supra-rostral desapareceu,
tendo inicio a formacdo das cdpsulas nasais dos adultos. Nas superficies
dorsal e ventral dos cornos trabeculares desenvolveu-se o teto, o piso
nasal, a cartilagem obliqua e as cartilagens pré-nasal superior e
inferior. A comissura quadradocranial e o processo pseudo-pterigdide
desapareceram.

As infra-rostrais sofreram estreitamento, cresceram, s8se tornaram
cilindricas e se fundiram ds cartilagens de Meckel, que também sofreram
mudancas semelhantes na forma. Este conjunto permanece articulado a
porcdo articular do quadrado, que também sofreu redugdo em tamanho. O

processo muscular também se reduziu, perdendo aproximadamente um terco do
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seu tamanho nos estdgios anteriores. A porcdo posterior do palatoquadrado
(arco subocular) apresentou uma pequena dobra, o que indica o 1inicio de
um processo de reabsorcdo e remodelamento desta estrutura. A ligacdo
processo ascendente-caixa craniana também se desfez e apenas o processo
6tico larval permaneceu unindo o palatoquadrado & cépsula auditiva.

Na céapsula auditiva n8o ocorreram grandes mudancas externamente
observéaveis, a ndo ser o desenvolvimento do opérculo na por¢do posterior

da fenestra oval.

Estagio 43,

As transformacdes mais expressivas neste estdgio ocorreram na
regido do palatoquadrado. O processo antorbital cresceu ainda mais,
sofreu rotacdo para tréds e desenvolveram-se em 8ua extremidade os
processos maxilar anterior e posterior. A comissura quadradocranial esté&
livre da caixa craniana e a porcdo articular do quadrado, que também se
reduziu, girou em aproximadamente 80° para trés. O processo muscular
praticamente desapareceu, o que também ocorreu com o processo ascendente.
A porcdo posterior do palatoquadrado apresentou mais dobras em seu eixo
antero-posterior, estando ainda mais curto. Na regido nasal notam-se a
crista subnasal, a cartilagem alar, o plano terminal e um eixo

cartilaginoso ligando-o & continuacdo caudal do plano terminal (fig. 5).

Rstigio 45

Neste estdgio os processos posteriores do palatoquadrado foram
inteiramente reabsorvidos, n3do havendo mais ligacdes entre este e a caixa
craniana ao nivel da cépsula auditiva. O conjunto processo muscular,
porgcdo articular do quadrado e comissura quadradocranial foi inteiramente

reabsorvido e deu lugar ao quadrado, que se posiciona ligeiramente &
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frente da cdpsula auditiva e estda articulado com a cartilagem de Meckel.
Na porcdo médio anterior do quadrado originou-se o processo pterigdide,
que cresceu para frente do crdnio e estd unido ao processo maxilar
posterior, com origem no processo antorbital.

As capsulas auditivas sofreram estreitamento adntero-posterior, e
lateralmente ja se podem notar as columelas ainda em cartilagem.

Outras mudancas destacavéis foram o crescimento das cartilagens das
capsulas nasais, o crescimento da cartilagem de Meckel, que agora forma
um conjunto Unico com as infra-rostrais e presenca da crista supra-
orbital, que se originou na regido posterior ao processo antorbital, e

cresceu sobre o globo ocular (fig. S5B).

Estdsgio 46.

Este estagio € muito semelhante ao anterior, e a diferenca mais
acentuada foi o desenvolvimento do processo pseudo-basal. Este cresceu na
por¢cdo distal articular do quadrado em direc3do & base da céapsula

auditiva, pré6ximo do for&men proético.



Figura 3. Condrocranio de Aparasphenodon brunoi no estagio 37. A.
vista dorsal. B. vista ventral. Abreviaturas: AS, arco subocular; CH,
cartilagen de Meckel; CA, cdpsula auditiva; CPL, crista pardtica larval; CBC, comissura guadrado
cranial: CT, corno trabecular; CTC, cartilages tectus; FC, fordmen da caro6tida: FJ, fordamen
juquiar; FOL, fordmen olfativo: FSP, fordaen crénio-palatino; IR, cartilagems infra-rostral; PAa,
processo ascendente; PAN, processo antorbital; PA@, processo articular do quadrado: PB, placa
basali; PM, processo muscular; POL, processo Otico larval; PP, processo pseudo-pterigéide: SR,

cartilages supra-rostral; TTM, taenia tects aedialisi TS, teto sinbtico: TTT, taenia tect:
traasversalis.(Barras = 1lmm)
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Figura 4. Condrocranio de Aparasphenodon brunoi A. vista lateral do
estdgio 37, B. vista dorsal do estadgio 36, C. vista dorsal da
regido anterior do estidgio 42. Abreviaturas: AS, arco subocular; CH,
cartilages de Meckel; CA, cdpsula auditiva; CPL, crista par6tica larval; CPS, cartilages pré-
nasal superior; CT, corno trabecular; CTC, cartilagea “tectun”; FO, fordmen ocular; FOM, fordmen
oculomotor; FOL, fordsen olfativo; FOY, fenestra oval; FPO, fordmen prodtico; IR, cartilages
infra-rostral; PA, processo ascendente; PAN, processo antorbital; PAB, processo articular do

quadrado; PM, processo suscular; PMX, pré-eaxilar; POL, processo 6tico larval; SM, septomaxilar;
SR, cartilages supra-rostral; (Barras = lmm)
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Figmra 5. A. Vista frontal e B. lateral das cdpsulas nasais de

Aparasphenodon brunoi. Abreviaturas: BON,

alar; COB, cartilagem obliqua; CPI,

superior; CSN, crista sub-nasal; CSO,

cartilagea pré-nasal inferior;

barra o6rbitonasaly CA, cartilages

CPS, cartilages pré-nasal

crista supra-orbital; WX, maxilar; PMA, processo maxilar

anterior; PMX, pré-saxilar; PNP, processo maxilar posterior; SM, septosaxilar; VO, véser.

(Barras = 1mm)
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6.4. SEQUENCIA DE OSSIFICACAO CRANIANA (Tabela III)

Kxoccipital. Os exoccipitais ja estdo presentes no estidgio 36, onde
ainda 830 muito rudimentares, recobrindo parte dos céndilos occiptais,
exceto a porgdo articular, e as bordas do fordmen magno. Seu
desenvolvimento parece ser bem lento, e até o final da metamorfose seu
crescimento é pouco percebido. Apoés a metamorfose apresenta algum
crescimento em diregcdo as cipsulas auditivas e sobre as bordas do fordmen
magno, formando por fim uma peca inica e continua com o prodotico que
recobre toda a porcdo posterior da caixa craniana.

Parasfenéide. 0 parasfendide jJa apresenta um  grau de
desenvolvimento bastante adiantado no estdgio 36, que poderia indicar que
o inicio de sua ossificagdo tenha ocorrido mais cedo. Sua forma geral ja
se assemelha A& de um T invertido, que se extende do limite posterior da
comissura quadradocranial até a porcdo posterior do crdnio, com suas asas
laterais recobrindo mediamente as cidpsulas auditivas. Seu crescimento se
da principalmente no eixo antero-posterior, e foi percebido ndo 86 pelo
aumento em comprimento, mas também pelo desenvolvimento na extremidade,
que se apresentava bifurcada e aos poucos se tornou arredondada (estéagio
39). Outras mudancas morfolégicas notaveis foram: o crescimento lateral
da porcdo proxima ao fordmen carético primério (estagio 40), que tornou a
peca mais larga nesta regido, e o crescimento das cristas mediais sobre
as asas laterais.

Frontoparietal. Os frontoparietais foram observados pela primeira
vez no estidgio 37, ja bem desenvolvidos. Ao que tudo indica podem ter
surgido anteriormente, o que, no entanto, n3o s8e pbde verificar. O
crescimento foi facilmente percebido entre o8 estdgios. No inicio cada

peca recobria uma estreita faixa sobre a cartilagem orbital, atingindo
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anteriormente a comissura quadradocranial e posteriormente alcancando a
borda anterior das cipsulas auditivas. No estdgio 40 apresentam-se
aproximadamente quatro vezes mais longos e largos, parcialmente
recobrindo as cédpsulas auditivas. Com o avancar do desenvolvimento seu
crescimento ocorre principalmente péstero-lateralmente. Aos poucos se da
a total cobertura das capsulas auditivas, a oclusdo da fontanela
frontoparietal, o que ocorre no sentido 4ntero-posterior, e a cobertura
parcial da 6rbita. Apbés a metamorfose tem inicio o desenvolvimento dos
ornamentos, que surgem no centro de cada peca como pequenas incrustac¢des,
e aos poucos se tornam mais complexos. Nas bordas laterais externas
desenvolvem-se espinhos maiores que formam um padr3o serrilhado.

Pré-maxilar. Os pré-maxilares devem surgir no estdgio 41. No
estagio 42 Ja estdo presentes a porcdo alar, ligada & cartilagem pré-
nasal superior, e a dental, ligada & cartilagem pré-nasal inferior.
Somente no estagio 45 é que apareceram os primeiros dentes.

Septomaxilar. Os septomaxilares aparecem simultaneamente com o8
pré-maxilares. No estidgio 42 assemelham-se a um pequeno V (fig. 4C) e
estdo ligados & cartilagem do teto nasal por um pequeno filamento
cartilaginoso, que s8e origina pr6ximo ao rudimento de cartilagem pré-
nasal superior. Ap6és a metamorfose assumem a forma triradiada e mais
tarde dois dos ramos devem sofrer fusdo e gerar a forma que se observa
nos exemplares adultos.

Maxilar. O desenvolvimento dos maxilares tem inicio no estagio 42,
onde aparecem como finas placas arredondadas entre o processo maxilar
anterior e a extremidade anterior do corno trabecular. No estagio 43
verificou-se que a ossificacdo do maxilar se inicia pela porcdo facial,
que neste estdgio encontra-se bastante desenvolvida. No estdgio 45 ocorre

crescimento da porgdo dental, que é continua 3 porcdo facial, se alonga
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para trds por sobre o processo pterigéide e Jja apresenta dentes. Apds a
metamorfose ocorre crescimento da porc3o anterior, que leva & articulacdo
do maxilar com o pré-maxilar, e da porcdo posterior que por sua vez se
articula com o quadradojugal. Tem inicio também o desenvolvimento dos
ornamentos, que recobrem com pequenas cristas toda a superficie da porcdo
facial e formam um padrdo serrilhado na borda, com até trés cristas, por
todo o comprimento da peca.

Vomer. O vomer estd presente no estdgio 42 como dois pequenos
filamentos perpendiculares ao eixo dntero-posterior do crdnio, um pouco a
frente da extremidade anterior do parasfenéide e préximo ds coanas. No
estdgio 45, além da porcdo dental Ja apresentar dentes, projeta para
frente uma fina placa 6ssea ovalada que se extende por sobre o solo nasal
até a borda do pré-maxilar. Ap6s a metamorfose, a partir desta placa
desenvolvem-se 08 processos pré e pds-coanal.

Nasal. Os nasais estdo presentes no estdgio 43 como finas placas
que recobrem a porcdo anterior do crdnio, extendendo-se das narinas até a
placa antorbital. Somente ap6s a metamorfose algumas mudancas, além do
simples crescimento em comprimento e largura, foram observadas. Ocorre
crescimento em direcdo & porcdo facial do maxilar, criando duas
superficies, uma lateral e outra dorsal, e um nitido canto rostral. Mais
tarde aparecem os ornamentos que 8e desenvolvem da mesmo forma que nos
maxilares, formando, além do padrdo superficial, cristas com espinhos
maiores no canto rostral e na porcdo orbital.

Esquamosal. O esquamosal surge no estidgio 43 como um filamento na
margem anterior do processo muscular. Ap6s a metamorfose desenvolvem-se
seus ramos zigomAtico e 6tico (estdgio 46) e 8sobre estes se desenvolvem
algumas fileiras de espinhos. O ramo ventral apresenta ainda uma aba

proximal, ndo tendo sido possivel observar se seu desenvolvimento se deu
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a partir do corpo do esquamosal, ou da ossificacdo e posterior fusdo do
quadrado.

Palatino. O palatino estd presente no estagio 45. Consiste de uma
placa fina sobre a barra orbitonasal. Apdés a metamorfose apresenta
odont6ides em seu eixo médio (estagio 46) e crescimento, recobrindo entao
toda a barra orbitonasal e se articulando ao maxilar.

Dentdrio. O dentadrio deve se originar no estidgio 44. No estagio 45
Ja recobre toda a porgcdo dorso-lateral anterior da cartilagem de Meckel.
Seu desenvolvimento apdés a metamorfose ocorre de modo a uni-lo ao
mentomeckeliano e ao angular.

Angular. O desenvolvimento do angular acompanha o do dentéario,
sendo bastante semelhante aquele. Ap6s a metamorfose inicia-se em sua
porcdo posterior o desenvolvimento do processo corondide.

Pterigolde. No estdgio 46 os pterigoides ja sdao observados na forma
triradiada semelhante & dos adultos. O ramo anterior cresce sobre o
processo pterigéide até a articulacdo com o maxilar; o ramo posterior
cresce sobre a porcdo articular do quadrado, na direcdo do quadradojugal;
e o ramo médio cresce sobre o processo pseudo-basal na direcdo da capsula
auditiva. Nos exemplares adultos encontra-se uma fina placa 6ssea na
unido entre os trés processos.

Quadradojugal. 08 quadradojugais aparecem no estdgio 46 com a forma
de pequenas clavas e tém a porcdo posterior ligeiramente mais larga que a
anterior. Este formato ndo se altera muito com o crescimento, que ocorre
em direcdo ao maxilar e por sobre a porgdo articular do quadrado.

Columela. Apenas a porcdo distal das columelas estd ossificada no

estigio 46 e nos estagios seguintes esta se expande proximalmente.
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Mentomeckeliano. A ossificagdo do mentomeckeliano 85 ocorre apds a
metamorfose. K bastante variavel, podendo estar completa em exemplares de
18.4mm (CT), onde formard um anel em torno da extremidade da cartilagem
de Meckel, ou estar ausente em exemplares maiores de 23,4mm (CT).

Pré-nasal. O pré-nasal surge ap6s a metamorfose a partir de dois
pequenos centros de ossificacdo proximos 4&s extremidades dos processos
alares dos pré-maxilares, em exemplares de 21mm (CT). Posteriormente as
pecas crescem e se unem, o que torna dificil a observagdo das suturas nos
exemplares adultos, embora ndo ocorra a fusdo. As pegas crescem ainda em
direcdo aos maxilares e desenvolvem ornamentos na forma de espinhos por
toda a superficie dorsal (fig. 6A).

Prootico. O prob6tico surge apés a metamorfose. Sua ossificacgdo
inicia-se pr6xima ao fordmen pro6tico e posteriormente 8e expande por
toda a capsula auditiva, até fundir-se com o exocciptal.

KEsfenetmoide. O esfenetmbéide foi um dos Gltimos elementos a se
ossificar. Na série de pés-metamorfoseados ndo foi possivel observar o
inicio de sua ossificacdo, que seguramente ndo ocorreu em animais menores
que 30.0mm (CT). A peca nos exemplares adultos representa a ossificacdo
das cartilagens do limite anterior do proético até as cartilagens nasais,
que também podem estar parcialmente ossificadas, e parte da barra
orbitonasal. Em sua superficie dorsal, entre 08 nasais e os
frontoparietais, também se desenvolvem ornamentos de forma semelhante a

descrita para a superficie dos outros ossos ornamentados.
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Tabela III Sequéncia de

Ossos

Expcciptal
Parasfen6ide
Frontoparietal*
(Pré-maxilar)x
(Septomaxilar)*
(Maxilar)
(Vomer)

(Nasal)
(Esquamosal)
(Palatino)x*
(Dentario)*
(Angular)x

(Pterigbide)x*
(Quadradojugal)
(Columela)
Mentameckeliano
Pré-nasal
Pro6tico
Esfenetmdide

ossificacdo dos

cranianos

40

de

Aparasphenodon brunoi. Os ossos est3o listados, por estdgios, na ordem em

que foram observados. Ossos de cartilagem est3o em negrito, os marcados

com X podem ter se originado no estagio anterior, os entre parénteses ndo

foi possivel observar a ordem de aparecimento. A linha tracejada indica o

fim da metamorfose.



Figura 6. Desenvolvimento do
Aparasphenodon brunoi A. (21mm CT),
(30,6mm CT), E. (55mm CT). Abreviaturas: sx., saxilar; psx., pré-sasilar; p.

nas., pré-nasal; pro, al., processo lar; sepax., septomaxilar. (Barras = lmm)

pré-nasal em exemplares de
B. (23mm CT), C. (28mm CT), D.
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6.5. O CRANIO DOS ADULTOS DE APARASPHENODON BRUNOI (fig. 7A e B)

Regid teri ) ni

Pré-nasal. Os pré-nasais encontram-se praticamente fundidos entre si,
parecendo tratar-se de um Uunico osso. Entretanto, a observacdo de
diferentes estidgios de desenvolvimento demonstrou a natureza composta da
peca. Nas formas adultas o padrdo de ornamentagdo, que recobre a
superficie destes ossos, somados A& espessura da pele nesta regido,
dificultam a observacdo das suturas. Localizam-se & frente dos pré-
maxilares e nasais, em contato com as extremidades anteriores dos
maxilares, sdo achatados ventralmente, tém a superficie ventral plana e a
dorsal com espinhos grandes. Articulam-se posteriormente com os nasais
(exceto onde formam a borda das narinas) e pdstero-lateralmente com as
bordas labiais dos maxilares. A porcdo ventral média do conjunto
encontra-se livre. Quando destacada e observada, a peca possui uma
cavidade central na face posterior onde se aloja a porgcdo anterior do
septo nasal.

Pré-maxilar. 0Os pré-maxilares se localizam atrds dos pré-nasais e &
frente da borda labial dos maxilares. Possuem um pequeno processo
palatino e um longo processo alar, que é concavo. Nos exemplares jovens
observou-se que a extremidade do processo alar estd ligada & cartilagem
pré-nasal superior e sua base a cartilagem pré-nasal inferior (fig. 5).
Vémer. Os voOmeres localizam-se no interior da boca lateralmente & linha
média do crénio, sobre o solo nasal e a porcdo anterior do esfenetméide
(vista ventral). Sua porgcdo anterior localiza-se posteriormente & porcdo
denteada do pré-maxilar e lateralmente & face interna da borda labial dos

maxilares. Possuem duas asas laterais bem desenvolvidas, os processos pré
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e pés-coanal, que formam respectivamente as margens anterior e pbstero-
lateral das coanas. O processo denteado dos vdmeres é bem desenvolvido e
ligeiramente curvado. Entre o processo denteado e as asas laterais existe
uma fina placa O6ssea ovalada, unindo as partes numa peca unica,
representando a maior 4rea do osso em contato com o solo nasal.
Palatino. Os palatinos sdo ossos finos e achatados em forma de cunha e
ligeiramente cdéncavos, localizados posteriormente 48 coanas, sobre as
barras 6rbitonasais (nos adultos parcialmente ossificadas e formando as
expansoes antero-laterais do esfenetméide) e articulados internamente ao
maxilar. Possuem uma fileira mediana de odontéides, que crescem
isoladamente ou agrupados em uma pequena crista.
Nasal. Os nasais s3o extremamente largos e estdo articulados & frente com
o8 pré-nasais, lateralmente com a porcdo facial dos maxilares (podendo em
alguns exemplares nd3o haver a completa articulacdo) e posteriormente
formam a borda anterior da 6rbita. Na porcdo posterior articulam-se
mediamente com a porcdo dorsal do esfenetméide e péstero-lateralmente com
os frontoparietais. Toda a superficie dorsal do osso é ornamentada por
cristas de pequenos espinhos. Mediamente o8 nasais apresentam- uma
curvatura acentuada, que forma um canto rostral bem marcado e divide a
peca em uma porcdo lateral e outra dorsal. Na regido orbital e sobre o
canto rostral os espinhos, dispostos lateralmente, 830 Dbastante
evidenciados.
Maxilar. Os maxilares s3o pecas relativamente robustas. Apresentam a
porcd3o facial bastante desenvolvida com a superficie ornamentada, de modo
semelhante & superficie dos nasais e frontoparietais. Na porcd3o basal da
peca desenvolvem-se abas estreitas, com fileiras duplas ou triplas de
espinhos na regido orbital e triplas ou com mais fileiras na regido

Justaposta & porcdo facial.
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Septamaxilar. 0s septomaxilares (fig. 8) assemelham-se a uma pequena
concha ovalada com uma perfuracdo, que abrange aproximadamente um terco
do corpo da peca. Na borda distal apresenta um eixo arqueado, com a base
lateralmente achatada, que se estende para frente e esta ligeiramente
curvado para baixo. Observada pelo lado oposto a superficie externa da
peca apresenta duas pequenas cristas laterais, projetadas para além dos
limites do corpo principal da peca. A posicdo relativa do septomaxilar,
em relacdo as cartilagens da cédpsula nasal, n3o pdde ser determinada nos
exemplares adultos, pois o crescimento dos nasais, dos pré-nasais e da
cartilagem alar impossibilitam sua observacgdo.
As cartilagens nasais s6 puderam ser observadas em animais recém-

metamorfoseados e foram descritas na seg¢do que tratou do condrocrénio.

0 esfenetméid . x bital

Ksfenetmoide. O esfenetméide que representa a ossificacdo da porcgdo
anterior do condrocrédnio, incluindo a barra 6rbitonasal, forma a porcdo
anterior da caixa craniana. Estende-se ventralmente da porc¢do anterior do
prootico até o limite posterior do septo nasal. Em vista ventral esta
parcialmente recoberto pelos vOmeres na porgcdo anterior e pelo
parasfenéide na porgcdo posterior. Seus ramos laterais (barra 6rbitonasal)
830 recobertos pelos palatinos, perfurados pelos fordmens Orbitonasal e
suas bordas anteriores formam o8 contornos posteriores das coanas.
Imediatamente atrds dos ramos laterais, projetam-se as cristas supra-
orbitais, em cartilagem, que crescem sobre as superficies dorsais dos
globos oculares. Dorsalmente o esfenetméide estd parcialmente recoberto

pelos nasais e frontoparietais, de modo que apenas uma pequena porg¢ao com
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forma de losango pode ser observada. Esta pequena por¢cdo dorsal também
estd ornamentada.

Fraontoparietal. Os frontoparietais s3o mais 1largos na porc¢d3o posterior
que na anterior, tém as bordas posteriores em arco e 830 ligeiramente
convexos na regido que recobre o olho. Articulam-se anteriormente com o8
nasais e com a superficie dorsal do esfenetméide. Lateralmente formam uma
cobertura sobre a 6rbita e mediamente recobrem parte do esfenetméide e do
prootico (prob6tico + exoccipital). Sua porcdo lateral posterior é bem
pré6xima do esquamosal (dos ramos 6tico e zigomatico), podendo se
articular com este em alguns exemplares muito grandes. Os frontoparietais
estdo completamente articulados, ndo 8e observando fontanela. A
superficie dorsal também apresenta ornamentos que nas margens externas
830 maiores e formam um padrdo serrilhado.

Parasfenéide. O parasfen6éide recobre ventralmente parte dos ossos
formadores da caixa craniana. Apresenta a forma de um "T" invertido, com
a barra transversal repousando sobre a porg¢do ossificada das cépsulas
auditivas, do conjunto exoccipital + proético. E um osso extremamente
fino, ligeiramente convexo em seu eixo principal, e possui em sua porcdo

transversal uma crista 6ssea pronunciada.
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Figura 8. Septomaxilar de Aparasphenodon brunoi em vista A. dorsal,
B. medial e C. lateral.
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Regiles auditiva e occipital. (fig. 9)

Esquamosal. O esquamosal, quando observado lateralmente, também se
assemelha a um "T", correspondendo a barra transversal aos ramos
zigomdtico e 6tico e a vertical ao ramo ventral. Na superficie dorsal
destes ramos crescem duas ou trés fileiras de cristas com espinhos
grandes e pontiagudos. O ramo zigomatico inclina-se para frente,
aproximando-se do maxilar e formando a borda externa posterior da 6rbita.
Pr6ximo da sua extremidade, sobre a superficie do ollho, desenvolve-se um
pequeno corpo cartilaginoso. O ramo O6tico recobre a crista parética, e é
ligeiramente menor que o zigomatico. A porc¢do ventral da peca possui uma
aba lateral que cresce sobre o quadrado e se estende até sua porcdo
articular.

Pterigoide. O pterigdéide tem a forma de um grande "Y", que na regido de
unido entre os trés ramos apresenta uma fina placa triangular. Os trés
ramos 83o aproximadamente cilindricos, sendo maior o que recobre o
processo pterigbéide e estd articulado ao maxilar. Os outros dois (do
maior para o menor) crescem: um em diregcdo & articulacdo esquamosal-
quadrado - quadradojugal, e outro em direcdo ao prodtico, formando os
limites 6sseos da "trompa de Eustdquio”, que comunica o ouvido médio a
cavidade bucal.

Quadradojugal. 0O quadradojugal tem o formato laminar, com a porcdo
posterior arredondada e a anterior pontiaguda. Articula o maxilar ao ramo
ventral do esquamosal e estd apoiado sobre a porgdo articular do

quadrado.
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Processo pseudo-basal. 0O processo pseudo-basal se localiza na porcdo
ventral da capsula auditiva, logo atrdas do forémen prodtico. K uma
expansdo cartilaginosa lateral do quadrado que serve de ligagdo entre o
ramo posterior do pterigéide e a cdépsula auditiva, com a qual nd3o se
funde.
Quadrado. O quadrado estd 1ligado a4 caixa craniana pelo processo O6tico e
pelo processo pseudo-basal e articulado com a maxila. Apresenta a porcdo
articular com sinais de calcificacdo (evidenciados pela impregnacdo com
alizarina) e o corpo principal da peca é bastante reduzido nos animais
adultos.
Pro6tico e Columela. A porcdo posterior da caixa craniana, formada pela
fusdo do prodético com os exoccipitais é denominada proético. Apresenta os
for8mens magno e o jugular, préximos dos cébndilos occipitais. A porcdo
lateral superior apresenta uma crista cartilaginosa, a crista parética,
parcialmete recoberta pelo ramo 6tico do esquamosal, que 8e projeta para
trds em um curto filamento. Em sua porcdo anterior o prodético esta
articulado com o esfenetméide e delimita os forémens oculomotor, 6tico e
prodético.
Lateralmente a8 cépsulas auditivas observam-se as columelas, que

830 cilindricas e 86 estdo ossificadas em sua porcdo média.
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CH

Figura 9. Regido posterior do cranio de Aparasphenodon brunoi com
detalhes das cartilagens que persistem no crdnio do adulto. A.
Vista ventral, B. Vista lateral. Abreviaturas: AT, anel tispinico: C,
columela; CP, crista pardtica; CH, ceratohyal: ES, esquamosal; MX, wmaxilar; P, pterigbide; PC,
processo cartilaginoso do raso ziqomdtico; PPE, processo pseudo-basal; @, quadrado; QJ,

quadradojugal.
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Mentaseckeliano, Angular e Dentdrio. A articulacdo entre a maxilae o
quadrado é feita pela cartilagem de Meckel, que apresenta a sua
extremidade calcificada. O angular possui uma regido articular e um
processo corondide bem desenvolvidos. O dentario ocupa a posicdo distal
anterior e estd fusionado ao mentomeckeliano. 0Os trés ossos Juntos
envolvem quase completamente a cartilagem de Meckel, exceto na porcdo

anterior interna.

6.6. ORNAMENTACAO

A superficie dorsal dos os8sos que formam o teto craniano nos
exemplares adultos apresenta-se ornamentada (fig. 7B). Os ornamentos
estdo presentes como cristas, compostas de pequenos e delicados espinhos
(fig. 7C), que formam um padrdo bastante complexo, ou espinhos maiores e
mais fortes. Os primeiros 83o observados na superficie dos nasais, na
porcdo exposta do esfenetméide, na porcdo facial do maxilar e dos
frontoparietais. Os espinhos maiores s83o observados no pré-nasal, no
canto rostral formado pelo nasal, no contorno do maxilar, nos ramos 6tico
e zigomdtico do esquamosal e nas bordas do nasal e do frontoparietal.

Histologicamente 08 cortes da superficie dos nasais, do
esfenetméide, dos frontoparietais e dos maxilares, nos diferentes
estdgios observados, sdo bastante semelhantes. Nas superficies 6sseas dos
diferentes estdgios, <com ou sem ornamentos, estavam presentes
osteoblastos em uma camada unicelular, que n3o foram observados em

qualquer outra posicdo. Comparando-se os cortes nos diferentes estagios
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foi possivel acompanhar o desenvolvimento dos ornamentos, que cresceram
sempre a partir de tecido 6sseo ja existente.

Pequenos espinhos se desenvolveram a partir da superficie &ssea,
tanto nos ossos dérmicos quanto no de cartilagem (esfenetméide). Os
osteoblastos, que 830 células indicadoras de desenvolvimento osteoldgico,
também foram observados na superficie dos ornamentos, indicando
crescimento. Nos estagios mais avancados o8 espinhos adquirem
complexidade e formam as cristas macroscopicamente observaveis, podendo
ocorrer a perfuracdo da pele por algum espinho e a exposicdo do tecido

688eo.
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7. DISCUSSAO

7.1. CONDROCRANIO E ESTRUTURAS CARTILAGINOSAS

Muito pouco 8e 8sabe 8sobre a morfologia do condrocrénio dos
hilideos, seja na fase larval ou apbs a metamorfose. Os estudos de Parker
(1881) com Acris crepitans e Hyla arborea, contém incorrec¢Ses atribuidas
ao método de estudo utilizado (de Beer, 1937; Ramaswami, 1940), sendo por
esse motivo muito pouco utilizados. Sokol (1981) descreveu apenas a
regido do suspensério (processo 6tico larval, processo 6tico e processo
ascendente) de Hyla regilla, como parte de uma revis3do onde compara o
condrocrédnio de algumas espécies de anuros ao de Pelodytes punctatus
(Pelodytidae). A 1unica espécie de Hylidae para o qual s8e dispdem de
informacGes mais completas, é AHyla lanciformis, cujo condrocrdnio foi
descrito por de Sa (1988).

O conhecimento das cartilagens que persistem apds a metamorfose é
ainda mais rudimentar. Trueb (1968, 1970a) referiu-se a algumas
estruturas cartilaginosas para alguns hilideos, embora suas descricdes
sejam de pouca utilidade em comparag¢des morfolégicas, pois foram baseadas
apenas em 8ecOes das pecas. Jurgens (1971) descreveu a regido nasal de
Hyla regilla.

Ao 8e estudar o condrocrdnio de Aparasphenodon brunoi notou-se que
algumas estruturas caracteristicas, e ndo relacionadas diretamente com a
metamorfose, ainda nd3o haviam se diferenciado em estdgios bem avancados
de desenvolvimento. Estas 86 surgiram apés o estédgio 37. A descricdo
apresentada por de S& (1988) baseou-se em um girino no estdgio 31, que
poderia ainda estar sujeito a um grande nimero de diferenciacdes, o que

de certo modo limita o valor das comparacgdes.
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Ao se comparar o condrocrdnio de Ayla lanciformis ao de
Aparasphenodon brunoi duas diferencas s3do logo bastante notaveis. Em A.
lanciformis a cartilagem supra-rostral é composta por duas pecas,
facilmente distinguiveis, e n3o existe conex3o entre a capsula auditiva e
o palatoquadrado. J& em A. brunoi a supra-rostral, além de n3o ser
composta € uma peca bem mais robusta, e o processo 6tico larval pdde ser
facilmente detectado unindo o palatoquadrado & capsula auditiva,
semelhante ao descrito para Ayla regilla (Sokol, 1981). No caso da supra-
rostral pode-se supor que féra uma pegca composta, a julgar pela presenca
de alguns orificios que desaparecem em estidgios posteriores sugerindo
crescimento e fusdo de partes anteriormente separadas.

Embora o crdnio de um grande numero de Hylidae tenha sido descrito
(ver como exemplo Duellman, 1970), as cartilagens que persistem apds a
metamorfose sdo praticamente desconhecidas. Isto s8e deve principalmente
as técnicas empregadas na preparagdo dos esqueletos a seco, onde as
cartilagens, juntamente com outros tecidos moles, s83o destruidos.

A crista supra-ocular, que é praticamente ausente em recém-
metamorfoseados de Rana temporaria (Ranidae) (de Beer, 1937), Ascaphus
truei (Ascaphidae), Hyla regilla (Hylidae) (Jurgens, 1971) Heleophryne
purcelli (Heleophrynidae) (van der Westhuizen, 1961) e Ascaphus truei
(Leiopelmatidae) (van Eeden, 1951), é bastante desenvolvida em exemplares
adultes de Osteopilus septentrionalis, como pdde s8er observado nas
figuras de cortes desta estrutura (Trueb, 1966, fig. 4). e em recém-
metamorfoseados e adultos de A. brunoi.

0 pequeno corpo cartilaginoso, observado préximo ao ramo zigomitico

do esquamosal em A. brunoi, ndo foi descrito para nenhuma outra espécie,
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mas parece estar presente em espécies do género fiyla e no género Pseudis
(observagdo pessoal).

O processo pseudo-basal, o quadrado e a crista pardotica sdo mais
frequentemente citados nas descrigdes do crénio adulto (ver como exemplo
Duellman, 1970 e Trueb, 1970a), mas n3o aparecem figurados ou descritos,

o que torna impossivel comparagdes.

7.2. SEQUENCIA DE OSSIFICAGAO

Embora algumas generalizagdes sobre a sequéncia de ossificacdo dos
08sos cranianos dos anfibios anuros tenham sido sugeridas (Trueb, 1985;:
Sa, 1988), o namero ainda reduzido de espécies estudadas torna qualquer
tentativa, neste sentido, extremamente prematura. Das mais de 3400
espécies de anfibios anuros conhecidas (Duellman e Trueb, 1986), apenas
26 (incluindo Aparasphenodon brunoi) foram estudadas e tém a sequéncia de
ossificagdo craniana descrita, o que equivale a menos de 1% das espécies
conhecidas.

Com excegdo da sequéncia de ossificagdo descrita por Hanken e Hall
(1984) para Bombina orientalis (Discoglossidae), as outras 17 sequéncias
figuradas por Trueb (1985) apresentam problemas quanto & avaliagdo
precisa da ordem de aparecimento dos ossos. Isso também é verdade para as
sequéncias descritas por Wiens (1989) para Spea bombifrons (Pelobatidae)
e Davies (1989) para cinco Leptodactylidae australianos, o que vem sendo
julgado por esses autores como imprecisdo na definicdo das tabelas, que
deveriam conter um maior numero de estagios.

Entretanto, o principal problema na avaliagcdo da ordem de
aparecimento dos ossos é amostral. Em grande parte destes trabalhos

(Trueb, 1966; Duellman e Trueb, 1966; Trueb, 1970a; Trueb, 1985 e
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referéncias; Davies, 1989; Wiens, 1989) ndo se estudou uma série de
animais que abrangesse todas as fases envolvidas na ossificac¢do craniana.
Com isto, o que 8e estd considerando desvio de um “padrdo geral” de
desenvolvimento (Trueb, 1985), pode n3o passar de um erro amostral. Deste
modo, como foi sugerido por de Sa (1988), estas sequéncias precisariam
ser cuidadosamente reestudadas. Por conseguinte, a sequéncia encontrada
para Aparasphenodon brunoi (ver Tabela III) 86 serd comparada a descrita
para Hyla lanciformis (de Sa, 1988) que, por s8e tratar também de um
hilideo e se basear em uma boa amostra, representa o melhor material para

comparacoes.

Estdgios anteriores ao inicio da metamorfosge. (até o estigio 41)

Com excegcdo do proético, que em AH. lanciformis apareceu antes do
inicio da metamorfose e em A. brunoi somente apds esse processo, 08 08808
que surgiram nestes estdgios foram os mesmos para as duas espécies - o

exoccipital, o parasfenéide e o frontoparietal.

Estdgios durante a metamorfose. (do estdgio 42 ao 45)

0 surgimento do pré-maxilar, septomaxilar, maxilar, esquamosal,
dentario e angular ocorreu nestes estdgios nas duas espécies. Sao
diferencas as ossifica¢®es do vomer e do palatino, presentes apenas em A.
brunoi, e as dos esfenetméide e mentomeckeliano, presentes apenas em A.

lanciformis.

Estagios pds-metamorfoge. (do estdgio 46 & fase adulta)

Nestes estdgios em A. brunoi desenvolvem-se o pré-nasal e os

ornamentos 68seos, que ndo se desenvolvem em H. lanciformis. A columela e
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o quadradojugal ossificam-se nestes estdgios nas duas espécies. Em A.
brunoi se desenvolve ainda o esfenetmbéide, que em H. lanciformis ja havia

s8e desenvolvido antes do fim da metamorfose.

7.3. ESTAGIOS E DESENVOLVIMENTO

Os estudos do desenvolvimento dos ossos cranianos nos anfibios
anuros abordaram a ontogenia 8ob dois contextos basicos. Em parte dos
trabalhos a diferenciacdo ontogenética é tratada como um teste das
relacées de homologia. Caracteres em organismos diferentes, que
apresentem um padrdo similar de desenvolvimento e diferenciacdo, e que
mantenham as mesmas relacdes topograficas durante o desenvolvimento, 8s3o
considerados hom6logos. Neste grupo de trabalhos encontram-se, com
excecdo de Roceck (1989), trabalhos mais antigos, que véem na ontogenia
um mecanismo seguro de s8e determinar o que 8eja, ou n3o, homb6logo.
Entretanto, o conceito de homologia sofreu profundas revisdes (ver
Rieppel, 1988 para revisdo histérica) e atualmente, homologia é utilizada
como 8indnimo de sinapomorfia, ou s8eja, apenas os caracteres derivados
compartilhados que corroboram hipoteses de monofilia em andlises
cladistas (Patterson, 1982). Esta concepgcdo de homologia n3o descarta as
hipéteses de homologia a partir da ontogenia, que somente ap6s passarem
por testes de congruéncia em esquemas filogenéticos podem ser ou ndo
corroboradas (Rieppel, 1988).

Uma outra abordagem dada 4 sequéncia de eventos ontogenéticos lida
com hipéteses sobre o8 mecanismos de diferenciacdo (ver Gould, 1977).
Neste grupo sdo importantes a definicd3o e a utilizacdo de estigios, e uma
técnica que permita observar o inicio das diferenciacdes dos caracteres

estudados (Alberch, 1985). Com estes estudos procura-se compreender o8
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mecanismos envolvidos na diferenciacdo filogenética, adotando-se
hipoteses que descrevam o processo evolutivo. As mudancas filogenéticas
nos ritmos dos eventos de desenvolvimento — heterocronia - sdo dotadas de
grande importdncia nestes estudos (Trueb e Alberch, 1985).

Para heterocronia Gould (1977) apresentou duas defini¢des, a mais
antiga delas, que foi atribuida a K. Haeckel, trata das diferencas no
ritmo de desenvolvimento de uma estrutura hom6loga em organismos
diferentes (uma estrutura a se desenvolve antes de uma b no organismo A e
inversamente no organismo B). Deve-se ressaltar que esta definicdo é
livre de qualquer pressuposto evolutivo e que a detecgdo destes casos foi
utilizada como evidéncia contra a hipétese de recapitulagdo deste autor
(Gould, 1977). A outra definicdo, que é atribuida a G.R. de Beer (1940,
apud Gould, 1977), trata das mudancas no ritmo de desenvolvimento de
estruturas quando a ontogenia de descendentes e seus ancestrais é
comparada. Ksta definicdo necessita que se conheca previamente o
desenvolvimento da forma ancestral, bem como de um método que permita a
comparagdo dos ritmos de diferenciagdo (Gould, 1977; Alberch et al.,
1979; Kluge, 1988).

Embora o segundo conceito seja atualmente o mais empregado, o
reconhecimento dos efeitos atribuidos & heterocronia, pelo menos nos
estudos com anfibios anuros, sdo mais comumente percebidos através da
comparacdo entre espécies atuais (ver como exemplo os trabalhos de
Stephenson, 1960; Stephenson, 1965; Trueb, 1985; Trueb e Alberch, 1985;
Davies, 1989), adotando-se de certa maneira a definicdo haeckeliana.

De fato, o que s8se tem s8ugerido como morfologia pedomérfica, no
conjunto de estudos da escola da Heterocronia (Alberch, 1985 define
heterocronia como uma nova area de conhecimento na biologia), se encaixa

no modelo geral para detecgcdo deste fenémeno (Trueb e Alberch, 1985).
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Esses autores prevém que as estruturas que aparecem proximo ao fim do
desenvolvimento estariam mais sujeitas & delecdo e caso ndo estivessem
presentes indicariam perturbacdo heterocrdonica do desenvolvimento.

No entanto, a auséncia de um carater morfolégico no adulto, também
ausente no jovem (do ancestral ou ndo) ndo deveria ser indicativo de
pedomorfose, pois a definicdo deste fendmeno sugere retencdo de
mor fologia ancestral juvenil pelos descendentes adultos (Gould, 1977). E
a auséncia de um carater ndo significa retencdo de carater algum.

De fato, perceber pedomorfose sem um mecanismo preciso de
reconstrucdo filogenética, que permita principalmente a possibilidade de
testes, parece 1impossivel (Nelson. 1978). Alguns autores (Fink, 1982;
Rieppel, 1985, por exemplo), sugeriram que o8 caracteres incongruentes
nas reconstrugoes filogenéticas cladistas sejam os casos mais provaveis
de pedomorfose. Entretanto, a unido de abordagens de padrdes com as que
analisam processos devem ser vistas com cautela (Rieppel, 1988).

Merece ainda destaque no conjunto das interpretagdes de processos
aqui abordados, o conceito e a utilizagcdo de estdgios como unidades de
comparacdo entre organismos. A nocdo de estdgios é relacionada ao inicio
da embriologia comparada, sendo atribuido a Von Baer com posterior
elaboracdo por Sewertzoff (apud Lovtrup, 1988). No entanto a escolha de
um estdgio para se comparar diferentes organismos se desenvolvendo, é
tarefa bastante complicada (de Beer, 1937), principalmente quando 83o
observadas diferencas na velocidade de desenvolvimento, ou seja.
heterocronia no senso haeckeliano.

Para o8 anfibios anuros, algumas tabelas de classificacdo dos
diferentes estdgios de desenvolvimento dos girinos foram propostas (ver

Trueb, 1985). Nestas a separacdo entre estdgios baseia-se na observacado
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de algumas estruturas que 8e desenvolvem externamente (exemplo, o
opérculo, as patas traseiras e a boca).

Ao se estudar o desenvolvimento craniano nos anfibios anuros tem-se
procedido de forma que a observagcdo de cada inicio de ossificacgdo seja
relacionada a um estidgio previamente estabelecido (Trueb, 1985 e
referéncias). As alteragdes observadas na sequéncia de diferenciac®es
entre as espécies, percebidas pela comparagdo com uso dos estdgios, tém
sido atribuidas a alteragdes no ritmo de desenvolvimento (Trueb, 1985;
Trueb e Alberch, 1985). No entanto, podem ocorrer alteracdes na taxa de
desenvolvimento de um determinado estdgio em uma espécie (Duellman e
Klaas, 1964) e n3o em outras, e os referenciais utilizados para deteccdo
dos estdgios também podem podem sofrer estas variagdes (Gaudin, 1978), o
que torna dificil se decidir onde ocorreu alteracdo.

Outra limitacdo destes estudos, particularmente o8 de sequéncia de
ossificacdo, diz respeito & prépria técnica utilizada na observagdo do
inicio das diferenciac@es. Para que os os8sos sejam observados eles 8s3do
corados com alizarina, um corante que se 1liga ao calcio presente nos
ossos. Esta técnica permite apenas que se observem os ossos muito depois

de diferenciados (Hanken e Hall, 1988).

7.4. ORNAMENTAGAO DOS 0SSOS DO TETO CRANIANO

Varias espécies de anfibios anuros, em diferentes familias, possuem
08808 cranianos com ornamentos (Trueb, 1970a; Trueb, 1973; Trueb e Tyler,
1974; Rocek, 1986), que podem estar presentes na forma de espinhos,
cristas, projecdes 6sseas e rugosidades. Boulenger (1882) ao se referir a

existéncia desses ornamentos, ressaltou a relagcdo destes com a pele que
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08 recobre ao tratar dos Cystignatidae (= Leptodactylidae)2 e dos
Bufonidae3, supondo, de certo modo, tratar-se de um processo de
substituicdo de tecido durante o desenvolvimento. Carvalho (1939) e Lutz
e Lutz (1939), ao descreverem alguns aspectos da Dbiologia de
Aparasphenodon brunoi, também fizeram referéncia 4 morfologia particular
do cranio desta espécie, a qual se referem como carapaca Ossea de origem
dérmica encrustrada nos ossos do crénio.

Trueb (1966) definiu histologicamente co-ossificacdo (termo
aparentemente cunhado por Duellman [1956] em alusdo 4& s8ituacgdo
apresentada por Boulenger) como um processo de substituicdo da derme por
tecido 6sseo e apresentou algumas caracteristicas deste tecido. Suas
observacdes basearam-se em cortes da pele sobre o esfenetmdéide, como
exemplo de pele co-ossificada (ver sua figura 6 A) e da palpebra superior
sobre a crista supra-orbital, como exemplo de pele n3o co-ossificada (ver
suas figuras 4 e 6 B).

Embora a nocdo de co-ossificagdo, como um processo de substituicdo
de camadas dérmicas por osso e subsequente fusdo entre a pele e o osso,
seja largamente aceita e empregada, e até lhe atribuam valor adaptativo
(Trueb, 1973; Seibert et al., 1974), sua descricdo ndo 8e baseou na
observac3do direta do processo. Ao comparar os cortes da pele sobre duas
regides distintas do crénio de Osteopilus setentrionalis, Trueb (1966)
apenas sugeriu o que poderia ter ocorrido, ja que a ontogenia do processo
ndo foi diretamente observada. Assim, o que atualmente se entende por co-

ossificacdo tem cardter meramente hipotético.

2 "A few species have the skin of the head replaced by a rugose
cranial ossification...” (p.183)

3~ in a few other species of the latter genus (Bufo] the derm is
completely involved in the cranial ossification...” (p. 274)
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Ao se estudar o desenvolvimento dos ossos cranianos de
Aparasphenodon brunoi, procurou-se acompanhar e compreender, através da
histologia, o desenvolvimento dos ornamentos. Os animais utilizados para
estas observacdes estavam em diferentes fases do desenvolvimento, o que
possibilitou comparacdes entre regides similares do crdnio em diferentes
estagios. 0s ornamentos desenvolveram-se a partir de tecido 6sseo ja
existente, formando pecas unicas e continuas. 0O desenvolvimento dos
ornamentos se deu sem que ocorresse ossificacdo da derme, ndo havendo,
portanto, qualquer indicio de co-ossificacdo.

No inicio, o desenvolvimento dos ornamentos foi bastante semelhante
ao descrito para o crescimento de odontbéides em Hemiphractus proboscideus
(Shaw, 1989; Shaw e Ellis, 1989). Pequenas protuberdncias surgem
continuas a superficie 6ssea e crescem pela deposicdo de novas camadas.
Em A. brunoi, o padrdo apresentado pelos ornamentos tornou-se mais
complexo com o decorrer do desenvolvimento, formando nos animais adultos
cristas compostas por minGsculos espinhos apontados para varias direcdes.
Este padrdao multiramificado aumenta extraordinidriamente a superficie dos
08808, 0 que resulta no alto grau de adesdo entre estes e a pele.

A presenca de ornamentos no cranio dos anfibios anuros tem sido
considerada uma forma de adaptacdo das espécies & ambientes semi-Aridos
(Trueb, 1966; Coldiron, 1974; Seibert et al., 1974; Gayer, 1984), mas, no
entanto, a area de distribuicdo de Aparasphenodon brunoi ndo inclui
regides semi-aridas (Sazima e Cardoso, 1980). Ao contrario, A. brunoi se
distribui em regido de mata atldntica, onde as chuvas ultrapassam os mil

milimetros anuais e n3o ocorrem periodos secos (Nimer, 1979).
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7.5. COMENTARIOS SOBRE ALGUNS ELEMENTOS GSSEOS

0 esfenetméide dérmi
Em 1966, ao caracterizar o fenémeno da co-ossificag¢do, Trueb também
descreveu um novo elemento 6sseo, o esfenetméide dérmico, presente em
alguns Hylidae do grupo dos 'Casque-headed” com a pele do crédnio co-
ossificada (Trueb, 1970a). Esta neo-formacdo, que estaria fundida a
superficie dorsal do esfenetméide, apresenta forma romboidal, esta
ornamentada e sua génese vinculada ao processo de co-ossificacdo.

A maioria dos anuros apresenta apenas o esfenetméide, que é um
elemento que se ossifica em pré-molde cartilaginoso (de Beer, 1937;
Duellman e Trueb, 1986). Nos “Casque-headed”, além do esfenetmébide,
haveria este novo elemento que, segundo Trueb (1966 e 1970a), surge da
transformacdo da derme em 08so, no processo de co-ossificag¢do, e logo se
funde ao esfenetmbéide abaixo.

Em Aparasphenodon brunoi, o processo de formac¢do dos ornamentos nd3o
envolveu aparecimento extra de tecido 6sseo - ndo ocorreu co-ossificacdo.
O esfenetméide tornou-se ornamentado da mesma forma que os demais ossos,
onde 08 ornamentos surgem como pequenos espinhos continuos & superficie
6s8sea e com o tempo adquirem complexidade.

Estas observacdes tornam desnecesséria a utilizacdo do termo
esfenetméide dérmico para 4. brunoi, Jja que a superficie dorsal do
esfenetméide ndo representa uma neo-formacdo. O mesmo deve ser também
valido para as outras espécies do grupo (ver Trueb, 1970a), se o processo

de formagdo dos ornamentos fér semelhante ao aqui descrito.
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Q pré-nasal.

O pré-nasal foi descrito para anfibios anuros por Trueb (1970a) ao
estudar a evolugdo das pererecas do grupo dos “Casque-headed”. K
conhecido apenas dos géneros Aparasphenodon e Triprion, sendo Gnico,
mediano e localizado na extremidade anterior do crédnio. No mesmo trabalho
foi descrito também o desenvolvimento do pré-nasal a partir de um
exemplar jovem (15.5mm CT), para o qual um unico centro de ossificagdo
foi observado.

Em Aparasphenodon brunoi o desenvolvimento do pré-nasal teve inicio
em animais um pouco maiores (21,0mm CT) e foram observados dois centros
de ossificagcdo ao invés de um, como em Triprion petasatus. Além disto, o
tamanho do pré-nasal em A. brunoi, quando observado pela primeira vez
durante o desenvolvimento, era aproximadamente trés vezes menor que o do
septomaxilar, enquanto que, em Triprion petasatus, este era
aproximadamente seis vezes maior. Aparentemente, em 7. petasatus, o
estdgio em que se deu a primeira observagdo deste elemento 6sseo ndo
equivaleu aquele em que a peca surge, havendo a possibilidade de que
nesta espécie o pré-nasal surja mais cedo, e também a partir de dois
centros de ossificacgdo.

Associado ao nome pré-nasal existe ainda um outro problema.
Aparentemente, ao nomear esta neo-formagcdo Trueb (1970a) apenas quis
referir-se ao posicionamento do osso (antes dos nasais), sem maiores
preocupagdes quanto a sua possivel homologia. Entretanto, o mesmo nome é
empregado com referéncia a um elemento impar, que ocupa posicdo similar
no crédnio do Salamandridae do género Triturus (ver de Beer, 1937). Nesta
salamandra a peca foi descrita a partir de um Unico centro de
ossificacdo. Assim, considerando-se que em Triprion petasatus existe a

possibilidade de se tratarem de dois ossos, deve-se, a principio.
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descartar a hipotese de homologia que esta homonimia possa sugerir e
utilizar-se um novo nome para este cardter no caso dos anuros ou

simplesmente ressaltar que nestes n3o se trata de uma peca impar.

7.6. O CRANIO DE APARASPHENODON BRUNOI E A RELAGAO ENTRE OS GENEROS

DO GRUPO DOS "CASQUE-HEADED"

Atualmente 25 géneros, com mais de 360 espécies, sdo reconhecidos
para a sub-familia Hylinae (Duelmman e Trueb, 1986). Destes,
Aparasphenodon, Argenteohyla, (Calyptahyla, Corythomantis, Osteocephalus,
Osteopilus, Pternohyla, Trachycephalus e Triprion muito provavelmente
representam um grupo natural de espécies, a Julgar pela morfologia
particular de seus o08sos cranianos (ver Trueb, 1970a; 1970b; Trueb e
Tyler, 1974). Os ossos da superficie dorsal do cranio, nas espécies deste
grupo, 83do bastante desenvolvidos e apresentam um complexo padrdo de
ornamentagdo, composto por cristas e espinhos (Trueb, 1966; 1970a;
1970b), que aparentemente 86 se observa para estas espécies.

As relacdes evolutivas entre os géneros neste grupo foi proposta
por Trueb (1970a), que estudou a morfologia dos ossos cranianos para
algumas espécies, comparando-as com as de outros hilideos. Entretanto,
suas interpretagdes da relacdo entre o8 caracteres e a utilizacdo prévia
de hipoteses sobre a biogeografia do grupo na polarizagdo dos caracteres,
limitam a abrangéncia de suas conclusdes.

0O cranio de Aparasphenodon brunoi tem como principais
caracteristicas o nasal em dois planos, uma extensa porcdo facial do
maxilar, os frontoparietais internamente articulados e recobrindo toda a
porcdo posterior do créanio, as bordas do maxilar, do nasal, do

frontoparietal e a superficie dos ramos 6tico e 2zigomdtico do esquamosal
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serrilhadas, que o tornam bastante semelhante ao crédnio das outras
espécies deste grupo (ver Trueb, 1970a para descricdo dos cranios).
Somados a estas caracteristicas. o formato romboidal da porcdo dorsal do
esfenetméide e a presengca de ornamentos s3o fortes indicagdes de
monofilia neste grupo, ao contrario do que Trueb (1970a), com base em sua
hip6tese biogeografica, apresentou.

Aparasphenodon brunoi, juntamente com A. venezolanus (ver Paolillo
e Cerda, 1981), estaria mais associada com as espécies do género Triprion
por serem as unicas espécies neste grupo que apresentam o pré-nasal. No
entanto, para s8erem corroboradas, essas hip6teses necessitam obviamente

de um refinado estudo morfoldégico para todos os representantes do grupo.
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8. CONCLUSOES

- As descrig®es do condrocrénio dos anfibios anuros devem ser
realizadas com base na observacdo de mais de um estdgio, para assim
garantir a observagdo das variagBes que algumas estruturas sofrem durante
o desenvolvimento.

- Para que seja assegurada a observacdo mais refinada dos eventos
de diferenciacdo durante o desenvolvimento, as amostras devem abranger
ndo somente individuos nos diferentes estagios, mas também as variacdes
de tamanho que possam ocorrer em cada estégio.

~ Em virtude do reduzido nimero de espécies estudadas e de
informac®es sobre a interdependéncia do desenvolvimento de diferentes
estruturas, construir uma hipétese geral que permita entender algumas
variages na sequéncia de desenvolvimento dos ossos cranianos é ainda
muito prematura.

~ Em funcdo de diferencas no ritmo de desenvolvimento de algumas
estruturas, a comparacdo entre estédgios imaturos de anfibios anuros deve
se basear na diferenciacdo de cada estrutura durante todo o
desenvolvimento, e n3o em informa¢gdes do tipo presenca e auséncia em um
dado estégio.

— O processo de co-ossificacdo ndo ocorre em Aparasphenodon brunoi,
visto que nesta espécie o0s ornamentos se desenvolveram a partir do tecido
6sseo ja existente, e nd3o houve transformagdo da derme em osso durante o
desenvolvimento.

- A adesdo da pele ao crinio em Aparasphenodon brunoi & decorrente
do aumento de superficie relativa criado pelos ornamentos e ndo por um

processo de transformacdo da derme em osso.
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- Em A. brnunoi ndo havendo co-ossificacdo o termo esfenetmdide
dérmico, utilizado para designar a porg¢do dorsal do esfenetimdéide formada
a partir deste processo. ndo deve ser empregado

- 08 ornamentos sobre o cradnio de A. brunoi ndo representam uma
forma de adaptacd3o aos ambientes semi-aridos, visto que esta espécie 80
ocorre ao longo da Mata Atlantica, em ambientes bastante chuvosos.

- 0O desenvolvimento do pré-nasal em A. brunoi ocorre a partir de
dois centros de ossificacdo e nd3o a partir de um, como anteriormente
descrito, ndo devendo por este motivo, ser considerado homélogo ao
elemento de mesmo nome presente no género Triturus (Salamandridae), que é
impar.

- O desenvolvimento do pré-nasal em Triprion petassatus deve ser
reestudado, visto que o primeiro estdgio em que foi observado ndo
representou o estdgio em que a ossificagdo se iniciou.

- A morfologia craniana particular dos ‘"Casque-headed” n3o deve ser

considerada homoplasia e a sistematica do grupo deve ser reexaminada.
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