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RESUMEN
Presentamos una revisión de ciertos aspectos teóricos y/o metodológicos que hacen a la manera 
en que investigamos la morfología de los anuros y a partir del conjunto de información publicada, 
reconocemos: 1) tópicos escasamente estudiados pero de los que se desprenden generalizaciones 
para todos los representantes del orden; 2) conceptos que fueron perdiendo significado y son 
utilizados de manera confusa o ambigua; 3) temas muy estudiados desde diferentes perspectivas 
(fisiología, embriología, ecología) en organismos modelo de los que surgen supuestos que se 
contradicen o no están suficientemente validados, y 4) investigaciones que abordaron sistemas 
anatómicos involucrados en funciones muy importantes pero sólo considerando la formas 
finales del aparato y/o sistema. Analizamos cuatro ejemplos que hemos estudiado: la organi-
zación del sistema de la línea lateral; los conceptos de tamaño/edad/madurez; la interrelación 
entre glándulas tiroides, hormonas y metamorfosis; las interpretaciones sobre la evolución de 
la locomoción en anuros y destacamos la necesidad de revisar algunas ideas, poniéndolas a 
prueba con un enfoque actualizado tanto en lo metodológico como conceptual. Subrayamos 
además, la vigencia del estudio de la variación fenotípica para fortalecer las hipótesis sobre la 
evolución animal.
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ABSTRACT
We review some theoretical and methodological issues about how we study the anuran mor-
phology and recognize: 1) scarcely studied subjects with wide generalizations for the whole 
order; 2) concepts that were losing their meaning and are currently used in a confusing and/or 
ambiguous ways; 3) topics that were extensively studied from different perspectives (physiology, 
embryology, ecology) in model organisms providing contradictory or untested assumptions, 
and 4) studies addressing anatomical systems related to important functions based only on the 
fully formed apparatus and/or system. We analyzed four examples of our own studies: the or-
ganization of the lateral line system, the concepts of size/age/maturity, the relationships among 
thyroid glands, hormones and metamorphosis, and the interpretations about the evolution of the 
anuran locomotion, and highlight the need to review some ideas and test them with an updated, 
methodological and conceptual, approach. Furthermore, we emphasize the validity of studying 
phenotypic variation to strengthen the hypotheses about animal evolution. 

Key words: Ontogeny; Phenotypic Variation; Concepts; Integration; Evo-Devo.

Introducción

La mayoría de los anuros presentan un ciclo de vida 
bifásico en el que se distinguen una fase larval y una 
adulta, distintas entre sí y unidas en la ontogenia 
por cambios a nivel celular y sistémico que en su 
conjunto constituyen la metamorfosis (Handrigan y 
Wassersug, 2007). Este fenómeno postembrionario 

implica la transición de una larva acuática de vida 
libre a un adulto tetrápodo e involucra numero-
sos cambios a nivel morfológico y fisiológico que 
pueden dividirse en tres tipos: 1) la regresión de 
estructuras y funciones que son importantes solo 
en la larva; 2) la trasformación de estructuras lar-
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vales a formas útiles en el adulto; 3) el desarrollo 
de novo de estructuras y funciones esenciales para 
el adulto y que están ausentes en la larva (Dodd y 
Dodd, 1976). El estudio de estas tres variantes en 
la ontogenia de un mismo ciclo de vida hace de 
los estudios en embriología y desarrollo de anuros 
una fuente de información muy rica para entender 
procesos celulares de diferenciación y crecimiento. 
En los últimos años hemos realizado investigaciones 
sobre la morfología de anfibios anuros, considerando 
trayectorias ontogenéticas de caracteres, complejos 
de caracteres, sistemas anatómicos y su integración 
en unidades morfo-funcionales (por mencionar al-
gunos: Fabrezi y Quinzio, 2008; Goldberg y Fabrezi, 
2008; Fabrezi y Lobo, 2009; Fabrezi et al., 2009, 2010, 
2012; Fabrezi, 2011; Quinzio, 2011). Estos trabajos 
nos permitieron caracterizar aspectos particulares 
de su ontogenia (esqueleto, tegumento, línea lateral, 
sistema digestivo, gónadas) y determinar la diversi-
dad de los ciclos de vida. 

La información obtenida nos permitió ahon-
dar en la variación fenotípica de los anuros pero al 
analizar, discutir y proponer nuevos enfoques para 
nuestros trabajos sobre los distintos tópicos explo-
rados surgió la inquietud de plantear nuestro punto 
de vista sobre el estado actual del conocimiento de la 
morfología de los anuros y sobre ciertos problemas 
conceptuales que se presentaron al abordar distin-
tos temas, entre los que reconocemos: 1) hay temas 
poco estudiados, generalmente conocidos para 
muy pocas especies y casi ignorados en la literatura 
reciente, con información escasa, antigua y con una 
ontología heterogénea. Por ejemplo el sistema de la 
línea lateral en anuros; 2) conceptos centrales en la 
Morfología y en otras disciplinas (Ecología, Siste-
mática, Fisiología, Embriología) muy usados pero 
de manera confusa y/o ambigua, donde parecen 
haberse perdido los límites de las definiciones y 
también su significado. Por ejemplo diferenciación/
desarrollo y crecimiento que definen forma y tamaño 
respectivamente; 3) temas muy estudiados desde 
diferentes perspectivas, a los que les falta integración 
y coherencia aunque de ellos se desprenden gene-
ralizaciones para el conjunto de especies del orden. 
Por ejemplo, la ontogenia de la glándula tiroides, 
su fisiología y sus consecuencias morfológicas; y 
finalmente 4) temas en los que abunda información 
sobre la variación intraordinal pero que no cuentan 
con información de la variación en la ontogenia. Por 
ejemplo la locomoción postmetamórfica.

A continuación, trataremos de presentar un 

pantallazo del estado actual del conocimiento en 
estos diferentes tópicos, cómo los abordamos y cómo 
proyectamos nuestros trabajos a futuro.

El estudio del sistema de la línea lateral en larvas 
de anuros
El sistema de la línea lateral en vertebrados no 
amniotas es sensible a las variaciones en los mo-
vimientos de agua, y permite detectar presas y co-
específicos (Dijkgraaf, 1962; Coombs et al., 1989). 
Los órganos sensoriales involucrados pueden ser 
de tipo electroreceptor, denominados órganos am-
pulariales, o de tipo mecanoreceptor, denominados 
neuromastos (Northcutt y Bleckmann, 1993). Entre 
los Lissamphibia el sistema exhibe variación tanto 
en su morfología como en su ontogenia (Northcutt, 
1997). En salamandras están presentes electro y 
mecanoreceptores mientras que en algunas cecilias 
los mecanoreceptores se han perdido; en los anuros 
está constituido sólo por órganos mecanoreceptores 
(Fritzsch et al., 1984; Fritzsch y Wake, 1986). El 
sistema es una característica común del desarrollo 
larval y está ausente en la mayoría de las especies 
de desarrollo directo (Fritzsch, 1989); su destino en 
estadios postmetamórficos también varía: mientras 
que la mayoría de los urodelos retienen el sistema 
completo toda su vida, en cecilias desaparecen los 
receptores y fibras nerviosas aunque las neuronas 
en los núcleos centrales son conservadas (Fritzsch 
y Wake, 1986; Will y Fritzsch, 1988; Dünker et al., 
2000). En los anuros se ha generalizado la pérdida 
completa durante la metamorfosis (Fritzsch et al., 
1987; Fritzsch, 1989; Whanschaffe et al., 1987), pero 
el sistema está presente en adultos de Pipidae (Will et 
al., 1985) y en los neobatracios Occidozyga laevis, O. 
lima y  Lepidobatrachus laevis (Fritzsch et al., 1987). 
El sistema de la línea lateral ha sido poco explorado 
en anfibios y la mayoría de los estudios se refieren a 
organismos modelo como Ambystoma mexicanum 
y Xenopus laevis.

Las características que exhibe el sistema en 
los tres órdenes de anfibios reflejan transformacio-
nes en la ontogenia con trayectorias propias para 
cada linaje (Northcutt, 1997). En los anfibios, el 
sistema de la línea lateral es funcional en el agua, 
y por eso en los anuros se asocia al plan corporal 
larval (Northcutt, 1989). Aunque el estudio de este 
sistema puede proporcionar información valiosa de 
la variación de todos sus componentes en relación 
a las diferentes morfologías y ecologías larvales, la 
información disponible está limitada a alguno de sus 
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componentes y a unos pocos taxa en relación a la di-
versidad específica del grupo (Fig.1) (Wright, 1951; 
Shelton, 1970; Lannoo, 1987; Schlosser y Roth, 1995; 
Schlosser y Northcutt, 2000; Hall et al., 2002). Así, 
nos propusimos el estudio de los diferentes compo-
nentes del sistema de la línea lateral y su variación en 
larvas de anuros, analizando especies diferentes a las 
descritas previamente con el objeto de profundizar 
en el conocimiento de este sistema y ahondar en su 
variación (Quinzio et al., 2006; Fabrezi y Quinzio, 
2008; Fabrezi et al., 2009, 2010; Quinzio, 2011; 
Quinzio y Fabrezi, 2014). Como punto de partida, 
se eligieron 10 especies de anuros representativas de 
tres de los cuatro tipos larvales descritos por Orton 
(1953) (Tipo I: Pipidae; Tipo II: Microhylidae; Tipo 
IV: Ceratophryidae, Hylidae, Telmatobiidae). Estos 
estudios consideraron aspectos del sistema como la 
morfología y organización de los mecanoreceptores 
dentro de las líneas laterales, el número disposición 
e inervación de las líneas laterales, la organización 
de los nervios de la línea lateral y la ontogenia del 
sistema.

1) Sobre la base de las características histoló-
gicas de los neuromastos, se describió variación en 
el tamaño de los órganos y en la relación espacial 
de éstos con la epidermis (Quinzio, 2011). Además, 
a diferencia de lo descrito en Xenopus laevis, en 
Lepidobatrachus laevis (con sistema presente du-
rante toda la ontogenia) los neuromastos alcanzan 
su morfología adulta (tamaño y relación con las 
diferentes capas del tegumento) en estadios larvales 
(Fig. 2A, D).  

2) En la organización de los neuromastos 
dentro de las líneas laterales, reconocimos las tres 
condiciones descritas en la literatura (neuromastos 
simples, en “stitches” longitudinales, en “stitches” 
transversales) a las que se sumó una condición en 
la que los neuromastos se disponen de manera irre-
gular, independientemente de la dirección de su eje 
mayor en vista superficial (Quinzio, 2011; Quinzio 
y Fabrezi, 2014) (Fig. 2B).

3) El análisis del número, disposición e iner-
vación de las líneas laterales nos permitió identificar 
las líneas orbitales y del tronco, constantes en cuanto 
a su número, disposición e inervación (Quinzio, 
2011). Por el contrario, las líneas relacionadas a las 
estructuras orales de las larvas exhiben marcada va-
riación, ya que la posición del disco oral condiciona 
la disposición ventral, dorsal o lateroventral de las 
líneas mandibulares que puede interpretarse como 
una característica de los tipos larvales (Quinzio y 

Fabrezi, 2014) (Fig. 2C). Cabe destacar que ciertas 
dificultades surgieron al plantear el estudio de este 
aspecto del sistema ya que en la bibliografía se uti-
lizaron diferentes criterios para la identificación y 
denominación de las líneas laterales, la ausencia de 
criterios comunes se presentó como un problema 
concreto al momento de analizar la información. 
Por ejemplo, algunos estudios sólo consideraron 
la disposición topográfica de las líneas laterales 
(Lannoo, 1987; Chou y Lin, 1997; Hall et al., 2002) 
mientras que otros además consideraron su iner-
vación (Schlosser y Roth, 1995); con respecto a la 
terminología, se usó una general para otros verte-
brados (por ejemplo salamandras, Schlosser y Roth, 
1995) y en otros casos una nomenclatura específica 
para los anuros (Lannoo, 1987). 

4) Respecto a la ontogenia del sistema, en-
contramos variación a nivel interespecífico e intra-
específico en la secuencia temporal y espacial de 

Figura 1. Los estudios en el sistema de la línea lateral en anfi-
bios anuros abordaron tanto aspectos embriológicos (A) como 
anatómicos (B) del mismo. Si bien los estudios anatómicos 
analizaron cada uno de los componentes del sistema (meca-
noreceptores, nervios, proyecciones centrales), pocos estudios 
los consideraron de manera integrada, lo que se refleja en 
los diferentes criterios utilizados para su análisis. Además, la 
mayoría de estos estudios se restringieron a muy pocos taxa, 
y la información existente, aunque heterogénea en cuanto a su 
componente ontológico, fue generalizada para todos los anuros.
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desaparición de las líneas de neuromastos, diferente 
a la generalización que establecía la regresión simul-
tánea de todas las líneas laterales durante el clímax 
metamórfico (Wahnschaffe et al., 1987). Además, la 
completa desaparición de las líneas laterales puede 
suceder durante el climax metamórfico, como ocurre 
en Ceratophrys cranwelli o después de la completa 
desaparición de la cola como en Lepidobatrachus 
llanensis (Quinzio, 2011) (Fig. 2D).

Las características descritas para el sistema de 
la línea lateral y su variación entre los cuatro tipos 
larvales aportaron información valiosa que fue 
codificada e interpretada en análisis filogenéticos 
(Fabrezi y Quinzio, 2008; Quinzio, 2011). Esto per-
mitió proponer un quinto tipo larval para anuros 
representado por la larva de Lepidobatrachus (Quin-
zio y Fabrezi, 2014), y reconocer que en Lepidoba-
trachus el sistema exhibe un desarrollo distinto al de 

otros anuros con adultos acuáticos, donde algunas 
características finales, como la morfología de los 
mecanoreceptores, se alcanzan en estadios previos 
a la metamorfosis sin sufrir transformaciones en la 
forma adulta (Quinzio, 2011). 

El sistema de la línea lateral está presente 
en estadios larvales de todos los anuros con ciclo 
de vida bifásico y como tal, representa un sistema 
anatómico de interés desde el punto de vista mor-
fológico, ontogenético y evolutivo. Este sistema se 
encuentra asociado estructuralmente al tegumento, 
y como parte del sistema nervioso está integrado 
funcionalmente con otros durante la etapa larval. 
Su degeneración metamórfica, cuando ocurre, im-
plica diferentes eventos de degeneración celular en 
combinación con transformaciones estructurales en 
la piel y en el sistema nervioso que conducen a su 
organización en el plan corporal adulto. 

En este contexto, el estudio de este sistema que 
fue en general ignorado por su aparente escasa va-
riación en la historia evolutiva de los anuros, aporta 
información tanto de la variación, organización y 
ontogenia de sus componentes como en la relación e 
integración de los mismos con otros sistemas anató-
micos, información que resulta imprescindible para 
interpretar su evolución en los distintos ciclos de vida. 
El desarrollo de estas investigaciones requirió escla-
recer algunos aspectos metodológicos en cuanto a los 
criterios a utilizar para identificar una determinada 
estructura y terminológicos en cuanto a la unificación 
de términos para su denominación. Son necesarios 
análisis exhaustivos y detallados de la disposición e 
inervación de las líneas laterales y una nomenclatura 
que contenga la suficiente información morfológica 
que permita establecer equivalencias entre las líneas 
más allá de las diferentes morfologías larvales. Así, 
la información obtenida permite llevar a cabo aná-
lisis comparados con información clara, precisa y 
comparable.

Desarrollo, crecimiento y madurez sexual 
Una idea incorporada en todos los estudios de 
sistemática basados en morfología es la del sema-
foronte (Hennig, 1966), que alude a la forma de un 
organismo en un momento determinado (como una 
fotografía) de su ontogenia. Resulta habitual utilizar 
términos como postmetamórficos, metamorfosea-
dos, juveniles, subadultos y/o adultos para referirse 
a los estadios posteriores a la metamorfosis en los 
anuros, pero sin una definición clara de los límites 
entre cada una de estas “edades” sino más bien uti-

Figura 2. Estudios anatómicos recientes compararon las carac-
terísticas (A‑D) del sistema de la línea lateral entre los cuatro 
tipos larvales de anuros obteniendo información que permitió 
ahondar en su variación morfológica. Estos estudios permitieron 
establecer que aún cuando algunos componentes del sistema pa-
recen haberse mantenido sin cambios significativos en la historia 
de los anuros (número e inervación de las líneas laterales), otros 
como la morfología de los neuromastos (A, B), la disposición de 
las líneas laterales (C) o la ontogenia del sistema (D) presentan 
particularidades específicas las que pueden ser interpretadas en 
relación a la evolución de las distintas ontogenias.
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lizando el tamaño del cuerpo para distinguir entre 
una y otra. ¿Es correcto inferir que un organismo 
es adulto porque alcanzó cierto tamaño? Gould 
(1977) señala que encontraremos ambigüedades si 
no estandarizamos un criterio y distinguimos entre 
tamaño, edad y estadio del desarrollo. Se debe tener 
en cuenta que en una serie ontogenética postem-
brionaria o postmetamórfica, la forma adulta ma-
dura sexualmente puede ser alcanzada antes de que 
algunos procesos de crecimiento se hayan detenido 
(Fabrezi, 2012), es decir que el tamaño a la madurez 
sexual y el tamaño máximo que una especie puede 
alcanzar no son coincidentes. Además la mayoría de 
las especies exhiben dimorfismo sexual en tamaño 
y las tasas de crecimiento por lo tanto varían entre 
sexos (Ryser, 1988; Leclair y Laurin, 1996). El tamaño 
responde a crecimiento, que se define como el au-
mento continuo de las dimensiones espaciales de un 
organismo, mientras que el desarrollo involucra un 
aumento en complejidad y organización producto 
de la diferenciación celular, organogénesis, etc., 
es decir afecta la forma (Needham, 1964; Gould, 
1977). El crecimiento es un aspecto del desarrollo 
pero puede haber desarrollo sin crecimiento (Ri-
chtsmeier, 2003). En numerosos casos el tamaño 
ha sido utilizado como una aproximación de la 
edad, aunque algunos autores consideran ésto pro-
blemático (McKinney y McNamara, 1991; Godfrey 
y Sutherland, 1995; Klingenberg y Spence, 1993; 
Reilly et al., 1997; Fabrezi, 2012). En este sentido, 
una serie de tamaño no debería ser considerada 
sinónimo de serie ontogenética; las observaciones 
y conclusiones que de la primera se desprenderían 
no estarían relacionadas al grado de desarrollo sino 
a las diferencias individuales de tamaño entre varios 
organismos de una misma especie.   

Organizar una serie ontogenética requiere de 
criterios claros para determinar el progreso relativo 
del desarrollo en cada individuo. Para ello, es nece-
sario obtener una medida relevante del tiempo con 
la cual se pueda describir el inicio, la finalización 
o la tasa de los eventos del desarrollo (Reilly et al., 
1997). La edad es el mejor parámetro para estimar 
el tiempo en una serie, y puede ser obtenida con 
datos de campo, de laboratorio o inferida mediante 
técnicas específicas como la esqueletocronología. 
Así, estudiar la ontogenia completa de un organis-
mo implica describir series de desarrollo donde el 
tamaño puede ser uno de los tantos parámetros del 
desarrollo o un parámetro (crecimiento) indepen-
diente (forma versus tamaño). Por lo tanto también 

es importante definir un criterio para seleccionar 
aquellos eventos del ciclo de vida que usemos como 
referencia (e.g., fertilización, eclosión, metamorfosis, 
madurez sexual, etc.) y que no confundan desarrollo 
(forma) con crecimiento (tamaño).

En el ciclo de vida de los anuros, las diferen-
tes etapas han sido definidas mediante un criterio 
temporal de la siguiente manera (www.amphibanat.
org): a) estadio embrionario, entre la fertilización del 
huevo y la eclosión; b) larva, estadio inmaduro de un 
organismo, que se desarrolla entre el embrión y el es-
tado juvenil, en el cual el organismo pasa además por 
la metamorfosis; c) juvenil, organismo sexualmente 
inmaduro que ha completado la metamorfosis y; d) 
adulto, organismo totalmente formado y maduro 
sexualmente. Todas las definiciones llevan implí-
cito dos temas: desarrollo y madurez. Numerosos 
autores desde el siglo XIX (Leuckart, 1821; Dumeril, 
1866;  Kollman, 1886; Boas, 1896) notaron que el 
desarrollo gonadal está desacoplado del desarrollo 
somático y la metamorfosis, por lo que ambas trayec-
torias deben ser caracterizadas independientemente, 
dando origen al concepto de neotenia (revisado en 
Gould, 1977; Fink, 1982; Raff y Wray, 1989; Reilly et 
al., 1997). En anuros, a diferencia de los urodelos, la 
neotenia no ha sido descripta. Sin embargo, algunos 
individuos del hílido Sphaenorhynchus bromelicola 
ocasionalmente pueden alcanzar la madurez sexual 
(ovocitos en vitelogénesis, espermatozoides y sacos 
vocales) aún cuando retienen las colas (Bokermann, 
1974). 

Algunas de las expresiones normalmente 
utilizadas que combinan etapas del desarrollo con 
características sexuales para describir diferentes es-
pecímenes, y que dependen directamente del criterio 
aplicado, son: “juveniles con cola que poseen góna-
das maduras”, “larvas con gónadas maduras pero 
sin caracteres sexuales secundarios”, “especímenes 
con cola que poseen ovarios o testículos maduros 
y caracteres sexuales secundarios”, “adultos capaces 
de reproducirse”. Estas expresiones confusas ponen 
en evidencia la necesidad de que se defina y aclare 
¿qué se considera juvenil, qué se considera adulto, 
qué se considera maduro?

A lo largo de la historia, los conceptos juvenil 
(o juventud) y adulto han sido considerados de 
diferente manera, lo que ha generado problemas en 
cuanto a la ambigüedad de su significado. De Beer 
(1940) realizó una breve discusión sobre el término 
juvenil y concluyó que para su análisis sobre “hete-
rocronía y la filogenia”, juvenil describe a los estadios 
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tempranos del desarrollo y que las estructuras que 
aparecen en ese estadio son las estructuras juveniles. 
Gould (1977) refiere que el estadio de desarrollo 
de la adultez es el de la llegada a la madurez sexual 
por lo que se infiere que juvenil representa a todos 
aquellos estadios donde la madurez sexual aún no 
fue alcanzada. Horner et al. (2000) en un estudio 
en huesos del dinosaurio Maiasaura peeblesorum, 
diferenciaron entre juveniles tempranos, juveniles 
tardíos, subadultos y adultos basándose en el tamaño 
relativo de los huesos y en diferentes características 
histológicas de los huesos en cada estadio, mientras 
que Maisano (2002) indicó que para algunos Squa-
mata la fusión de ciertos elementos del esqueleto 
coincide con la adquisición de la madurez sexual. 
En estudios de historia natural y ecología es común 
encontrar que las observaciones, mediciones, etc. se 
hacen clasificando a los especímenes como juveni-
les, subadultos y adultos y estableciendo para tales 
distinciones un límite arbitrario sin otra base que el 
tamaño de los mismos (McCaffery y Maxell, 2010; 
Zumbado-Ulate et al., 2011; Streicher et al., 2012). 
El empleo ambiguo de estos términos puede llevar 
a interpretaciones erróneas si el criterio utilizado 
para definir cuándo un espécimen es considerado 
juvenil o cuándo adulto no está del todo claro o es 
demasiado subjetivo como para su repetición en 
nuevos estudios.  

La noción que se tiene sobre el término ma-
duración implica un proceso en el que se está por 
alcanzar un desarrollo pleno, que se llega a la forma 
más completa. La maduración supone cambios cua-
litativos en la organización anatómica y fisiológica de 
una estructura biológica hacia su nivel más comple-
jo, hacia su forma final, madura. Alcanzar el estadio 
adulto implica no sólo la maduración sexual, esto 
es el desarrollo de todo el sistema reproductor y la 
capacitación de las células germinales, sino también 
el desarrollo de caracteres sexuales secundarios (e.g. 
saco vocal en machos), todos los comportamientos 
asociados con éstos y la adquisición (en la mayoría 
de las especies) del dimorfismo sexual (Fig. 3A). 

En general, una vez terminada la metamor-
fosis, con la regresión total de la cola, los especí-
menes entran a la etapa de juveniles en donde el 
crecimiento exhibe una curva característica (Fig. 
3A) que alcanzará una meseta cuando se adquiere 
la madurez sexual (Needham, 1964). Esta última 
implica tanto desarrollo (de caracteres sexuales 
secundarios y gónadas y gametas maduras) como 
crecimiento (tamaño adulto y dimorfismo sexual 

cuando lo hubiera). Un ejemplo interesante a partir 
de nuestros estudios corresponde al caso de Pseu-
dis paradoxa. En esta especie (Fig. 3B), al final de 
la metamorfosis la longitud del cuerpo (cabeza + 
tronco) es casi la máxima, todo el esqueleto está 
completamente formado y osificado (es decir que 
su desarrollo postmetamórfico es casi nulo), hay un 
avanzado grado de diferenciación de las gónadas y 
células germinales y el sistema timpánico alcanzó su 
completa diferenciación (Fabrezi y Goldberg, 2009; 
Fabrezi et al., 2009, 2010). En este caso, ¿Se puede 
hablar de juveniles de Pseudis paradoxa?, ¿Todos 
los especímenes postmetamórficos de P. paradoxa 
son adultos? Nuestros estudios, con datos sobre la 
diferenciación y el desarrollo gonadal, estructuras 
digestivas, cambios tegumentarios, del esqueleto, 
etc. llevaron a plantear que la metamorfosis prolon-
gada comprende los estadios juveniles y la madurez 
sexual podría ocurrir tan pronto como se complete la 
metamorfosis. Así, algunos rasgos que en la mayoría 
de los anuros caracterizan el estadio juvenil, en P. 
paradoxa están presentes antes de que se pierda la 
cola por completo.

Algunos trabajos recientes enfocaron  el pro-
blema de la falta de uniformidad en la terminología 
y la estandarización de los datos en los análisis 
morfológicos y plantearon la necesidad de glosarios 
u ontologías para resolver estos problemas (Maglia 
et al., 2007; Vogt, 2009; Deans et al., 2012). En este 
sentido, reconocer los eventos de la ontogenia comunes 
a todos los animales y cuáles son los grandes períodos 
comprendidos entre estos eventos, ayudaría a enrique-
cer, más que a reducir, la descripción morfológica de 
la variación fenotípica que brinda la ontogenia. Está 
claro que la falta de estandarización de la terminolo-
gía utilizada o la ausencia de criterios específicos que 
indiquen a qué se refiere un concepto y en qué contexto 
se lo aplica puede llevar a la superposición de términos 
y al despojo de contenido conceptual de los mismos.

La glándula tiroides durante el desarrollo de 
anuros
Durante el desarrollo de cualquier organismo se 
produce una gran cantidad de acciones mediadas 
por hormonas. En los anuros, la metamorfosis está 
desencadenada por una serie de mecanismos fisio-
lógicos producto de la respuesta del organismo a las 
interacciones de factores internos y externos, tales 
como la densidad conespecífica, la disponibilidad y 
calidad del alimento, la desecación y la exposición 
a predadores (Wilbur y Collins, 1973; Werner, 
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1986; Newman, 1992; Goater, 1994; Kupferberg, 
1997; Denver, 1998; Relyea, 2007). El conjunto de 
cambios moleculares, bioquímicos y morfológicos 
durante la metamorfosis es dirigido por la hormona 
tiroidea (HT), producida por la glándula tiroides 
(Denver, 2013). 

A principios de siglo pasado, los estudios 
experimentales pioneros de Gudernatsch (1912) y 
Allen (1918) en Rana ya habían demostrado que esta 
hormona es claramente esencial en la metamorfosis 
de los anuros. La hormona tiroidea inicia los progra-
mas de expresión de genes en diversos tejidos que 
conducen a la proliferación, muerte, diferenciación 
o migración celular durante esta etapa (Brown y 
Cai, 2007). La metamorfosis está mediada direc-

tamente por la glándula tiroides e indirectamente 
por la pars distalis de la glándula pituitaria, vía la 
hormona estimulante de la tiroides (TSH), que a 
su vez es controlada por el hipotálamo a través de 
neurohormonas (Fig. 4). El hipotálamo interviene en 
primera instancia en la interacción entre el ambiente 
y el medio interno con la consecuente producción de 
las hormonas vinculadas a la metamorfosis (Denver, 
2013).

Es evidente como la serie de transformaciones 
morfológicas durante la metamorfosis debe ser en-
carada dentro de un contexto amplio, teniendo en 
cuenta que resulta de las interacciones recíprocas 
entre el medio interno y el ambiente. El estudio de 
la variación fenotípica durante el desarrollo de la 
glándula tiroides y su fisiología en anuros ha sido 
abordado por diversas investigaciones y aunque 
parecería estar casi completamente conocido, la 
integración de estos estudios todavía resulta nece-
saria. Respecto a este tópico, en estudios de Biología 
Evolutiva de los anuros reconocemos tres líneas de 
investigaciones principales:

1) La histomorfología de las glándulas tiroides 
y su relación con los cambios morfológicos durante 
el desarrollo larval siguiendo la caracterización de 
Etkin (1936).

2) Las consecuencias morfológicas de la alte-
ración fisiológica de la hormona tiroidea ya sea por 
la ausencia de glándula tiroides (Rot-Nikcevic y 
Wassersug, 2004), la inhibición experimental de la 
síntesis de hormona tioridea (Dodd y Dodd, 1976) 
o la administración de hormona tiroidea exógena 
(Hanken y Summers, 1988; Hanken et al., 1989).

3) El rol de factores ambientales tales como la 
temperatura, desecación, competencia, disponibi-
lidad de alimentos y dieta en la velocidad de desa-
rrollo y crecimiento larval influenciando el sistema 
endócrino o viceversa (Pfennig, 1992; Buchholz y 
Hayes, 2005).

En la primera línea de investigación, Etkin 
(1936) definió y distinguió los períodos del de-
sarrollo larval para los anuros sobre la base de 
características morfo-histológicas de las glándulas 
tiroides. Así reconoció los siguientes períodos: 1) 
premetamorfosis, que comprende la diferenciación 
y organización de las células secretoras en folículos 
tiroideos y organización de los mismos en lóbulos; 
2) prometamorfosis, que se reconoce por un incre-
mento en el volumen de las glándulas, tanto por 
el aumento en el número de folículos como en el 
tamaño del lumen; las células foliculares se vuelven 

Figura 3. A. En los anuros, la generalidad establece que el cre-
cimiento postmetamórfico de un individuo exhibe una curva 
característica hasta la edad de maduración sexual (estrella roja) 
en la que se alcanza una meseta o una tasa desacelerada de creci-
miento (Ryser, 1988). La adultez, que implica la capacidad repro-
ductiva, recién es posible cuando las gónadas están maduras, se 
han diferenciado espermatozoides u ovocitos vitelogénicos y los 
caracteres sexuales secundarios ya están definidos. B. En el caso 
particular de Pseudis paradoxa, al finalizar la metamorfosis, el 
tamaño es prácticamente el mismo que el de los individuos con 
capacidad reproductiva y algunos procesos de desarrollo (por 
ejemplo la diferenciación del aparato timpánico, la osificación 
de las epífisis) también han alcanzado las características de los 
adultos; esto implica que existe una superposición de estados 
metamórficos y juveniles o bien que los estados juveniles se 
han omitido (Fabrezi y Goldberg, 2009; Fabrezi et al., 2009; 
Fabrezi et al., 2010).
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más altas y hay una acumulación de secreción coloi-
dal eosinófila en la luz de los folículos; y 3) clímax 
metamórfico, que se identifica por una disminución 
en la altura de las células foliculares y en el tamaño 
de la luz de los folículos con una progresiva ausencia 
de coloide. Esta caracterización fue realizada sobre la 
base del análisis del desarrollo de la glándula tiroides 
en Lithobates pipiens (Etkin, 1936) y posteriormen-
te fue sustentado en L. palustris, L. catesbeianus y 
Pseudacris triseriata (Etkin, 1936) y en descripciones 
de otras especies no relacionadas, como Rana tem-
poraria (Fox, 1966), Bufotes viridis, Hyla savignyi y 
Pelophylax ridibundus (Michael y Adhami, 1974), 
Xenopus laevis (Dodd y Dodd, 1976; Grim et al., 
2009) y Rhinella arenarum (Miranda y Pisanó, 
1996). Todas estas descripciones fueron realizadas 

con especímenes criados en laboratorio donde los 
parámetros que se mencionan en la metodología se 
refieren a condiciones de iluminación/temperatura 
pero no se especifican otros (por ejemplo, cantidad 
de especímenes por tanque de cría, dieta, etc.). 

Con respecto al segundo punto, la ausencia o 
el mal funcionamiento de la glándula impiden que 
la metamorfosis ocurra (Rot-Nikcevic y Wassersug, 
2003; 2004), como se ha observado en renacuajos 
de Xenopus laevis criados en laboratorio carentes 
de glándulas tiroides en los que se observó un cre-
cimiento exagerado (renacuajos gigantes) pero con 
incapacidad de metamorfosear. En estos gigantes, el 
único sistema que puede continuar con su diferen-
ciación y crecimiento independiente es el gonadal 
(Rot-Nikcevic y Wassersug, 2003; 2004). Mucho 
antes, Allen (1918) describió una situación similar 
en el desarrollo de renacuajos de Lithobates pipiens 
a los que extirpó la glándula tiroides. En ambos 
casos el crecimiento exagerado de los renacuajos y 
la interrupción del desarrollo estarían indicando la 
importancia de la hormona durante la metamorfosis. 
Estas consecuencias también fueron observadas me-
diante el uso de disruptores endócrinos que inhiben 
la síntesis de hormona tiroidea (Miranda et al., 1996; 
Degitz et al., 2005; Mitsui et al., 2006; Opitz et al., 
2006; Smirnov y Vassilieva, 2014; entre otros). Sin 
embargo, algunas evidencias parecerían sugerir que 
la ausencia de glándulas tiroideas no necesariamente 
es un impedimento para que ocurran algunos cam-
bios relacionados con la hormona tiroidea. Kerney 
et al. (2009) describieron en los renacuajos gigantes 
de Xenopus el desarrollo esqueletal y encontraron 
un avanzado grado en la osificación condral a nivel 
de cráneo, columna y extremidades con respecto 
a los renacuajos normales en el mismo estadio; el 
progreso de estas osificaciones estaría bajo control 
de la hormona tiroidea (Hanken y Summers, 1988; 
Hanken et al., 1989). Rot-Nikcevic y Wassersug 
(2004) sugirieron la posibilidad de existencia de 
folículos tiroideos ectópicos dado que durante el 
desarrollo de los ovarios la vitelogénesis implica sín-
tesis de vitelo en el hígado mediado por la  hormona 
tiroidea (Hayes, 1997). Recientemente, Smirnov y 
Vassilieva (2014) compararon los datos Kerney et 
al. (2009) en especímenes de Xenopus expuestos a 
la acción de disruptores endócrinos y encontraron 
que los renacuajos gigantes presentan un desarrollo 
más avanzado tanto en las características morfológi-
cas externas como en las del esqueleto y sugirieron 
que es posible que existan fuentes adicionales de 

Figura 4. Los factores ambientales actúan sobre el eje hipotá-
lamo-hipófisis-tiroides. Durante la metamorfosis el estímulo 
recibido por el hipotálamo es transferido a la hipófisis vía el 
factor liberador de corticotropina (CRF). Este factor estimula 
la secreción de la hormona adrenocortiotrófica (ACTH), que 
produce la liberación de corticosteroides (principalmente cor-
ticosterona –CORT– en las glándulas interrenales) y la hormona 
estimulante de la tiroides (TSH) que ocasiona la secreción de 
tiroxina (T4) y triiodotironina (T3) en las glándulas tiroides. 
Tanto las hormonas tiroideas (HT) como los corticosteroides 
(CSs) actúan de forma conjunta en los tejidos periféricos que 
responden durante la metamorfosis, los CSs aceleran los cam-
bios inducidos por HT durante este periodo. Modificado de 
Denver (2013). 
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hormona tiroidea aparte de las glándulas.
La tercera línea de investigación, corresponde 

a estudios más ecológicos y fisiológicos en anuros 
de ambientes áridos donde el énfasis es puesto en 
las variables ambientales que afectan desarrollo y 
crecimiento. En algunas especies de escafiopódidos 
que habitan los desiertos de América del Norte co-
existen tanto morfos omnívoros como carnívoros en 
la misma población y se propuso que el desarrollo 
acelerado de los morfos carnívoros está influenciado 
por la acción de señales endócrinas dadas por las 
hormona tiroidea como respuestas a variaciones en 
la dieta y competencia (Pfennig, 1992; Ledón-Rettig 
et al., 2009, 2010). Kupferberg (1997) discutió varias 
líneas de evidencias indicando que el incremento de 
proteína en la dieta (por carnivoría y canibalismo 
aparentemente) aumenta la tasa de crecimiento y de 
desarrollo por influencia en la función tiroidea. Los 
renacuajos pueden adquirir hormona tiroidea o pre-
cursores (iodo y tirosina) a través de la predación de 
camarones o renacuajos incluyendo co-específicos 
(Pfennig 1992, Ledón-Rettig y Pfennig, 2011). Por 
otra parte, Buchholz y Hayes (2005), Hollar et al., 
(2011) y Gomez-Mestre et al. (2013) analizaron al-
gunas variables endócrinas en el desarrollo de estas 
ranas y encontraron cierta correlación con el tiempo 
de desarrollo larval, que indicaría que en aquellos 
taxa con desarrollo más rápido los tejidos tendrían 
mayor sensibilidad a la hormona tiroidea aún con 
similares niveles de hormona circulando; esta deri-
va en la fisiología de la hormona tiroidea sería una 
respuesta a la rápida desecación de los charcos. 

Al analizar toda esta información, encontra-
mos que se han estudiado las características de las 
glándulas tiroides en especímenes criados en labo-
ratorio sin entrar en detalle sobre las condiciones del 
cautiverio. Así,  la dieta que podría ser fundamental 
para entender la fisiología de la hormona tiroidea y 
las características de las glándulas durante el ciclo 
de vida y sus consecuencias no fueron usualmente 
consideradas. Por otra parte, en las numerosas 
investigaciones sobre plasticidad fenotípica del 
desarrollo de los escafiopódidos, la línea que en-
fatiza en la dieta y canibalismo y la línea que hace 
énfasis en la desecación se plantean por separado, 
y la ausencia de integración genera cierta dificultad 
a la hora de interpretar las relaciones recíprocas 
entre las influencias del ambiente, el medio interno 
y su expresión fenotípica durante el desarrollo. Esto 
nos invita a preguntarnos ¿Cómo son las glándulas 
tiroides de los escafiopódidos durante los estadios 

prometamórficos y de clímax? 
Al considerar los enfoques en el estudio de 

la cuestión endócrina involucrada en el desarrollo 
larval nos preguntamos que pasaría si se investigara 
la morfología de especies que comparten los mismos 
sitios de cría pero que presentan patrones de desa-
rrollo y crecimiento diferentes (Fig. 5): 

1) ¿Cómo son las características histomorfoló-
gicas de las glándulas tiroides en especies que tienen 
un desarrollo larval prolongado y que exhiben un 
tamaño exagerado al metamorfosear? En la Figura 
5B se esquematiza el desarrollo de Pseudis paradoxa, 
una especie en la que el renacuajo alcanza un gran 
tamaño con tasas de crecimiento desaceleradas 
(algo similar a los renacuajos gigantes que carecen 
de tiroides). En esta especie se esperaría que las 
glándulas presenten características similares a las 
de las glándulas premetamórficas de Rana (Etkin, 
1936) durante gran parte del desarrollo larval con 
un pico de actividad entre prometamorfosis/clímax 
metamórfico. Sin embargo, la histomorfología revela 
que las características epiteliales de las glándulas 
tiroides en esta especie son similares a las descritas 
en Rana reconociéndose una fase de pre, prometa-
morfosis y clímax (J. Cruz, obs. pers.).

2) ¿Cómo son las características histomorfoló-
gicas de las glándulas tiroides en especies que tienen 
un desarrollo y crecimiento larval muy rápido? En 
la Figura 5C se esquematiza el desarrollo de Lepido-
batrachus spp., que presentan tasas de crecimiento 
y desarrollo aceleradas, con un renacuajo que tiene 
una morfología similar a un anuro durante el clímax 
metamórfico. En estos se esperaría que las caracte-
rísticas histomorfológicas de las glándulas tiroides 
revelen una actividad secretora intensa durante el 
corto desarrollo larval. Sin embargo, en el desarrollo 
de Lepidobatrachus spp. las glándulas tiroides nun-
ca muestran una marcada actividad por lo que las 
características singulares de su desarrollo podrían 
estar relacionadas con la presencia de HT materna, 
aportes extra de HT a partir de folículos tiroideos 
heterotópicos, o de HT exógena proveniente de una 
dieta carnívora con predominio de crustáceos (T2) y 
otros renacuajos (T4) (Fabrezi y Cruz, 2014).

Estas preguntas nos muestran una vez más 
que el estudio de la morfología y su relación con las 
interacciones endógenas y exógenas que ocurren du-
rante la ontogenia todavía se encuentra en una fase 
exploratoria donde hay mucho por descubrir. Son 
necesarios estudios que integren diferentes aspectos 
relacionados a la morfología y fisiología de la glándula 
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tiroides, por ejemplo, y las condiciones en las que los 
diferentes anuros se desarrollan para tener una mejor 
comprensión de mecanismos causales que definen la 
diversidad fenotípica.

La locomoción de los anuros adultos
Los anuros adultos presentan varias características 
anatómicas en el esqueleto axial, cintura pélvica y 
miembros posteriores que resultan en una combi-
nación única entre los tetrápodos y que se asocian 
a su locomoción: ausencia de vértebras caudales y 
presencia de urostilo, articulación del ilion con la 
superficie ventral de las diapófisis sacras, fusión de 
tibia y fíbula, alargamiento de los elementos tarsales 
proximales y gran desarrollo de la musculatura del 
miembro posterior (Lutz y Rome, 1994; Jenkins y 
Shubin, 1998; Handrigan y Wassersug, 2007; Přykil 
et al., 2009; Púgener y Maglia, 2009; Manzano et 
al., 2013).

A lo largo de los años, se desarrollaron 
numerosas investigaciones sobre la morfología 
del aparato locomotor en anuros y se estableció 
que algunas características (morfología del ilion, 
articulación ilio-sacra y presencia de urostilo) 
fueron determinantes para la evolución del salto 
en el grupo (Emerson, 1979, 1982; Rage y Roček, 
1989; Jenkins y Shubins, 1998; Reilly y Jorgensen, 
2011). El análisis del registro fósil muestra que los 
taxa propuestos como grupos hermanos de Anura 
exhiben características anatómicas presentes en 
los anuros actuales: Triadobatrachus massinoti y 
Czatkobatrachus polonicus del Triásico Inferior de 
Madagascar y Polonia respectivamente, presentaban 
ilion y tarsales proximales alargados, menor número 
de vértebras en el tronco respecto de los tetrápodos 
basales y pocas vértebras caudales (Rage y Roček, 
1989; Evans y Borsuk−Białynicka, 2009). Los anuros 
fósiles del Jurásico, como Prosalirus bitis (Shubin y 
Jenkins, 1995), Vieraella herbsti (Estes y Reig, 1973; 
Báez y Baso, 1996) y Notobatrachus degiustoi (Estes y 
Reig, 1973; Báez y Basso, 1996; Báez y Nicoli, 2008) 
suman características como la fusión de elementos 
del zeugopodio, un mayor acortamiento del tronco 
y la presencia de urostilo. A partir del estudio de 

estas especies fósiles, numerosos autores intentaron 
determinar cuál fue el primer tipo locomotor, ha-
ciendo énfasis en las estructuras esqueléticas antes 
mencionadas que representan cambios o novedades 
con respecto a otros tetrápodos filogenéticamente 
relacionados (Rage y Roček, 1989; Shubin y Jen-
kins, 1995; Jenkins y Shubin, 1998; Sigurdsen et al., 
2012). Sin embargo, resulta muy difícil argumentar 
acerca del origen del salto sobre las bases del registro 
fósil ya que se debe tener en cuenta la preservación 
incompleta del material (estructuras cartilaginosas 
–apófisis, crestas y/o epífisis– que no se fosilizaron), 
el hiato temporal entre los escasos registros del 
Mesozoico y los linajes actualmente representados, 
y la ausencia de datos ontogenéticos que permitan 
el estudio del proceso de constitución del sistema 
locomotor, dado que los fósiles corresponderían a 
formas adultas (Rage y Roček, 1989).

Más allá de aquellos trabajos que incluyeron 
taxa fósiles, varios investigadores estudiaron las 
estructuras del postcráneo adulto y su musculatura 
basándose en formas actuales, y utilizando análisis 
electromiográficos discutieron la relevancia de 
las mencionadas novedades morfológicas para el 
desarrollo del salto en el grupo (Emerson, 1979; 
1982; Jenkins y Shubin, 1998; Púgener y Maglia, 
2009; Emerson y de Jongh, 1980; Lutz y Rome, 1994; 
Přikryl et al., 2009). Otros estudios plantearon cuál 
fue el primer tipo locomotor (por ejemplo la nata-
ción, el salto o el caminar) (Emerson, 1982; Reilly y 
Jorgensen, 2011; Jorgensen y Reilly, 2013; Přikryl et 
al., 2009), mientras que a partir de los trabajos de 
Gans y Parsons (1966) y Wassersug y Sperry (1977) 
existe un amplio consenso con respecto a que el salto 
en anuros evolucionó como un mecanismo de esca-
pe. Llama la atención que todo este cuerpo de infor-
mación, a la hora de hablar de la locomoción en los 
anuros, enfatiza sólo en la pelvis, el esqueleto axial 
(sacro y urostilo) y su musculatura, pero no se tiene 
en cuenta que el aparato locomotor funciona como 
un sistema que integra a lo largo de la ontogenia es-
tructuras esquelético-musculares con su inervación, 
en extremidades, cinturas y esqueleto axial (Fig. 6). 
A partir de todo esto surge la pregunta: ¿cuál fue la 

← Figura 5. A. Gráfico que representa los cambios de forma y tamaño durante el ciclo de vida de un anuro. La actividad secretora de 
la glándula tiroidea (inferida por características histomorfológicas de la glándula y niveles de hormonas tiroideas [T3 y T4] en plasma) 
alcanza un pico durante la metamorfosis y es la responsable de los cambios morfológicos en el desarrollo (desaparición, transfor-
mación y diferenciación de estructuras). Existen factores ambientales que son censados por el hipotálamo y pueden influir positiva 
o negativamente sobre la tasa crecimiento y desarrollo larval. B y C. El mismo gráfico para los ciclos de vida de Pseudis paradoxa y 
Lepidobatrachus sp. En estos taxa, similares factores ambientales actúan de manera muy diferente sobre el ciclo de vida (Fabrezi, 2011). 
En B, favorecen un desarrollo larval prolongado y en C, todo lo contrario. Nos preguntamos ¿cómo son las interacciones entre factores 
ambientales, la hormona tiroidea (inferida a partir de la histomorfología de las glándulas), desarrollo y crecimiento?
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razón por la que tradicionalmente se enfatizó que 
las novedades anatómicas de la columna y la cintura 
pélvica fueron determinantes para la locomoción?

Una primera respuesta podría estar relacio-
nada con el hecho de que los estudios más tras-
cendentales no han considerado la ontogenia del 
aparato locomotor. Son escasos los trabajos que 
han descrito las trayectorias de desarrollo de algu-
nas partes del sistema en los anuros; por ejemplo, 
Ročková y Roček (2005) analizaron la formación 
del urostilo y la cintura pélvica, Púgener y Maglia 
(2009) describieron el desarrollo de la articulación 
ilio-sacra y Manzano et al. (2013) la ontogenia y 

diferenciación de tejidos en la pelvis y la extremi-
dad posterior. Recientemente, Fabrezi et al. (2014) 
plantearon la necesidad de establecer un esquema 
de cómo se integran las trayectorias ontogenéticas 
de los distintos componentes del sistema locomotor 
durante el desarrollo larval y post-larval, destacando 
que el registro fósil, al igual que la ontogenia, sugiere 
que la locomoción en los anuros adultos se originó 
por los cambios en los apéndices pares, las cinturas 
y su subsecuente integración con el esqueleto axial 
(Fabrezi et al., 2014).

Si bien la ausencia de datos ontogenéticos 
puede haber primado al considerar que los cambios 

Figura 6. A. Secuencia del desarrollo del esqueleto postcraneal en la mayoría de los anuros según la tabla de Gosner (1960). Los mol-
des cartilaginosos (en azul) comienzan a osificar (en violeta) en distintos estadios. En el estadio 42 (cuando emergen los miembros 
anteriores) la cintura pélvica y el complejo sacro-urostílico aún no se encuentran completamente desarrollados y mantienen una 
posición larval. La articulación ilio-sacra y la formación del urostilo son los últimos eventos del desarrollo en definir el esqueleto 
postcraneal adulto. B. Secuencia del desarrollo de los músculos pélvicos en anuros de acuerdo con la tabla de Gosner; la flecha indica 
inserción del músculo. La musculatura del tronco retiene la morfología larval después de la metamorfosis. Los músculos con origen en 
el esqueleto axial que se insertarán en la pelvis o el urostilo comienzan a diferenciarse después que la musculatura de la cola se pierde 
por completo, mientras que los músculos del muslo con origen en la cintura pélvica (isquion e ilion) que se insertan en el miembro 
posterior se diferencian inmediatamente una vez que el fémur cartilaginoso y la cintura pélvica están presentes. Simultáneamente 
con la pérdida de la cola, el urostilo y la articulación ilio-sacra adquieren su forma final. C. Locomoción durante el desarrollo de los 
anuros: el estadio 46 de Gosner indica el fin de la metamorfosis, con la pérdida total de la cola. El esqueleto de los miembros y su 
musculatura están completamente diferenciados en el estadio 42, cuando las osificaciones en los huesos largos están en progreso. En 
este estadio, los miembros anteriores emergen y los movimientos ondulatorios de la cola se complementan con los movimientos de 
flexión-extensión del miembro. Es decir, la locomoción de los renacuajos y los adultos son funcionales simultáneamente durante el 
corto período que comienza con la emergencia de los miembros anteriores y finaliza con la completa ausencia de cola (estadios 42-46 
de Gosner). Modificado de Fabrezi et al. (2014).
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estructurales asociados a la locomoción ocurrieron 
próximo-distalmente, resulta más difícil de explicar 
el hecho de que se haya subestimado el rol que cum-
ple la morfología de las extremidades, en especial la 
de las extremidades posteriores. Como fue detallado 
anteriormente, una particularidad de las extremi-
dades posteriores en los anuros es el alargamiento 
de los tarsales proximales, elementos típicamente 
nodulares en otros anfibios y amniotas, que en anu-
ros se asemejan a los huesos del zeugopodio (tibia 
y  fíbula) (Blanco et al., 1998). Cabe destacar que 
la presencia de elementos tarsales moderadamente 
alargados se evidencia tempranamente en anfibios 
Temnospondyli como Doleserpeton del Pérmico 
Inferior. Otro dato relevante que refuerza la impor-
tancia del alargamiento de los elementos tarsales es 
que ello ocurre también en primates prosimios como 
gálagos y tarsios, ambos grupos con capacidades 
saltatoriales (Handrigan y Wassersug, 2007). Esto 
indica que al enfatizar en las especializaciones del 
esqueleto axial y la cintura pélvica se dejó de lado 
una línea de evidencia que puede poner a prueba 
las hipótesis tradicionalmente aceptadas, ya que los 
miembros posteriores son funcionales antes de la 
formación de las articulaciones sacro-ilíaca, sacro-
urostílica, e incluso previamente a la diferenciación 
de los músculos del tronco (Fig. 6). Es decir, los anu-
ros adultos logran una locomoción tetrápoda antes 
de que el complejo formado por la pelvis, el sacro 
y el urostilo, con los miembros posteriores actúen 
como una unidad (Fabrezi et al., 2014).

Se plantea así la necesidad de estudiar la onto-
genia del aparato locomotor de manera completa y 
ordenada, para definir cuándo y cómo desaparecen 
las estructuras responsables de la locomoción larval 
y aparecen las de la locomoción tetrápoda. A partir 
de un esquema de trabajo que contemple el desarrollo 
ontogenético de todo el sistema, será necesario revisar 
el concepto de locomoción en los anuros y separarlo de 
otras capacidades específicas de la locomoción (como 
cavar, planear, agarrar o trepar) y de interpretar los 
mecanismos causales asociados a la locomoción en 
general (nuevo hábitat) y a especializaciones (arbo-
realidad y prensilidad). También, sobre la base de un 
re-análisis del registro fósil se podría replantear en 
qué medida la ontogenia reconstruye la filogenia del 
aparato locomotor.

Consideraciones finales
A fines del siglo pasado los avances en el desarrollo 
de nuevas metodologías, técnicas y herramientas 

de trabajo en las Ciencias Biológicas permitieron 
analizar niveles de organización más elementales, 
principalmente a nivel celular y molecular, hecho 
que relegó los estudios de los organismos a un segun-
do plano, sugiriendo que los mismos parecían haber 
agotado sus posibilidades de aportar información 
relevante, significativa e interesante (Wake, 2012).

La Morfología ha sido fuente de cuantiosa 
información para interpretar el origen de los orga-
nismos y los linajes y aspectos de su diversificación, 
filogenia y evolución (Wake, 1992). Los estudios en 
Morfología no se limitan a la descripción de órga-
nos, sistemas de órganos y organismos, sino que su 
enriquecimiento como disciplina científica en el 
tiempo proporcionó las bases en torno a las cuales 
se desarrollaron conceptos centrales de la Biología 
del Desarrollo (heterocronía, heterotopía) y la Bio-
logía Evolutiva (homología, novedad morfológica, 
atavismo) que permitieron interpretar no solo la 
evolución de la forma sino también de aquellos 
procesos involucrados en ésta que hoy se reconocen 
en la Evo-Devo. Desde hace más de una década el 
surgimiento de la Evo-Devo, como un nuevo progra-
ma de investigación que intenta proporcionar una 
visión más comprensiva de los fenotipos analizando 
las relaciones entre el desarrollo y la evolución, puso 
en evidencia la necesidad de recuperar los estudios 
de Morfología tanto en sus enfoques tradicionales 
como utilizando nuevas herramientas (Jablonka y 
Lamb 2005; Müller, 2007). La Evo-Devo, con sus 
enfoques multidisciplinarios le ha devuelto a los es-
tudios de Morfología la importancia que siempre han 
tenido para describir e interpretar la evolución de los 
organismos. Paralelamente, el desarrollo de nuevas 
técnicas digitales de procesamiento de imágenes ha 
permitido profundizar en estudios de Morfología 
para casos en los que las técnicas habituales no se 
podrían aplicar por diversas razones (técnicas inva-
sivas, destrucción de los registros, etc.). 

Este pantallazo sobre las problemáticas que 
surgen al estudiar la Morfología de un grupo pone 
de manifiesto que aún hay mucho por hacer; que 
es necesario estudiar la bibliografía, re-analizarla 
bajo una mirada conceptual y teórica actualizada y 
recuperar la riqueza del estudio de la variación en 
un contexto comparado en donde las inferencias 
evolutivas también puedan surgir del estudio de 
organismos no-modelos (Fabrezi et al., 2014). Resal-
tamos en este punto la necesidad de incrementar la 
rigurosidad al momento de realizar nuestras tareas 
tanto desde el punto de vista teórico (definiciones 



64

S. Quinzio et al. - Actualidad en estudios de Morfología de anuros

claras y precisas, definir el marco conceptual en el 
que vamos a trabajar) como práctico, por ejemplo 
hay que ser más explícitos en la elaboración y des-
cripción de los materiales y técnicas usadas. 
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