Revista Chilena de Historia Natural
58:139-155, 1985

Mecanismo mandibular en Cheirodon pisciculus
Girard, 1854 (Ostariophysi; Characidae)

Mandibular mechanism of Cheirodon pisciculus Girard, 1854
(Ostariophysi; Characidae)

EDUARDO DE LA HOZ y REBECA ALDUNATE

Laboratorio de Zoologia, Universidad Catélica de Valparaiso,
Av. Brasil 2950, Valparaiso, Chile

RESUMEN

Se realizd un andlisis morfofuncional del mecanismo mandibular de Cheirodon pisciculus G., para lo cual se ha conside-
rado a la regién cefilica dividida en unidades mecédnicas esqueléticas, determinadas por la funcién mecdnica que ejecu-
tan.

Como resultado se obtuvo un esquema de relaciones funcionales caracterizado por la influencia preponderante de al-
gunas asociaciones mecdnico-esqueléticas como el suspensorio, cuyos movimientos modifican la actividad de todas las
otras unidades a excepcion de la serie opercular y por la existencia de unidades como premaxilar y maxilar, las que de-
penden directamente de la accion de otras.

Las relaciones morfofuncionales de las estructuras esqueléticas y principalmente la influencia del suspensorio y la
coordinacién de sus movimientos determinan que el borde dentado de la mandibula durante la aprehension del alimen-
to tenga una trayectoria circular, logrando asi una accion de raspar sus presas.
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ABSTRACT

A morphofunctional analysis of the mandibular mechanism of Cheirodon pisciculus G. was made. For such analysis, we
have divided the cephalic region into skeletal mechanical units, determined by their own activity.

A particular design of functional relations is attained, characterized by the major influence of some skeletal mecha-
nical associations such as the suspensorium —its movements modify the activity of all the other units except for the
opercular series— and by the existence of units such as premaxilla and maxilla that depend directly on the action of
other units.

During food apprehension, the toothed edge of the lower mandible has a circular trajectory brought about by the
morphofunctional relations of the skeletal structures, principally by the influence of the suspensorium and the coordi-
nation of movements, achieving a scraping action upon the prey of a certain size and consistency.

Key words: alimentary mechanism, Cheirodon, functional morphology, osteology, myology.

INTRODUCCION 1967, Gosline 1973). Sin embargo, no exis-
ten estudios sobre cinemdtica mandibular
que permitan explicar los distintos tipos
de dientes y su rol en la alimentacion, aun
considerando que sus funciones especificas
van a depender directamente de la naturale-

za de los mecanismos involucrados en su

La diversificaciéon de la funcion alimentaria
en teledsteos estd bdsicamente relacionada
con distintas modificaciones estructurales
que generan mecanismos diferentes de cap-
tura e ingestion de alimentos (Schaeffer &
Rosen 1961, Liem 1970, 1973, 1980, Liem

& Osse 1975, Lauder 1982, 1983a, 1983b).

En la familia Characidae (Ostariophysi)
la variedad de disefios, nimero y posiciones
de dientes mandibulares (Eigenmann 1915,
1924, Roberts 1969, 1973, Weitzman &
Fink 1983, Fink & Weitzman 1974) esti
sin duda relacionada con algin grado de es-
pecializacién tréfica (Alexander 1965,

accion (Dullemeijer 1974, 1980).

Este trabajo sobre la region cefilica de
Cheirodon pisciculus tiene como objetivo
el determinar y analizar morfofuncional-
mente la interaccion dindmica de los com-
ponentes estructurales que determinan el
mecanismo mandibular y su relacibn con
los disefios dentarios.

(Recibido el 25 de marzo de 1985. Aceptado el 25 de octubre de 1985).
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MATERIALES Y METODOS

Las observaciones de osteologia, miologia
y ligamentos fueron hechas en aproximada-
mente 100 especimenes de Cheirodon pisci-
culus colectados en los esteros Puangue
(71908°W — 33025’S) y Limache (71°15°'W
— 32059°’S), con longitudes estindares en-
tre 2,5 cm y 6,0 cm. Treinta ejemplares
fueron macerados con solucion de KOH al
1% y tefiidos con alizarina. En tres especi-
menes se utilizé la técnica de Dingerkus &
Uhler (1977) para tincion simultinea de
cartilagos y huesos. Los restantes fueron
utilizados para observaciones de musculos
y ligamentos, para manipulacién de especi-
menes frescos y para comparaciones.

Para las observaciones se utilizé6 un mi-
croscopio estereoscopico Wild M-5 y la co-
rrespondiente camara lucida para la confec-
cion de las figuras, las que corresponden a
un espécimen de 5,0 cm de longitud estan-
dar, capturado en el estero Puangue el 10
de junio de 1982.

Las interpretaciones del mecanismo
mandibular estan basadas, por una parte, en
la manipulacion de especimenes frescos y,
por otra, en filmaciones de individuos man-
tenidos en acuarios. Las filmaciones fueron
hechas con una camara Bolex, con pelicula
Agfa Super 8, a una velocidad de 40 imige-
nes por segundo, las que fueron analizadas
cuadro a cuadro bajo un microscopio este-
reoscOpico. También se utilizaron filmacio-
nes en video, hechas con una cdmara Hita-
chi FP-10, adaptada a un microscopio este-
reoscopico Wild M-5 y grabadora Sony VO-
4800.

En la nomenclatura utilizada se sigui6 a
De la Hoz & Chardon (1984) en osteologia
y a Winterbottom (1974) en miologia.

Para la determinacion de las unidades
mecanicas esqueléticas se utilizd el concep-
to definido por Chardon & De la Hoz
(1977), donde se establecen como elemen-
tos esqueléticos asociados para participar
como un todo, en la realizacion de una
funcion mecanica.

RESULTADOS Y DISCUSION

Descripcion y andlisis de las unidades me-
cdnicas esqueléticas

En la region cefilica de Ch. pisciculus, a ex-
cepcion del aparato branquial y los rayos
branquiostegales, todos los demds elemen-
tos esqueléticos intervienen directa o indi-
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rectamente en el mecanismo mandibular en
relacion con la funcién alimentaria, distin-
guiéndose, asi, diferentes conjuntos estruc-
turales que participan como una unidad
mecanica en la realizacién de dicha fun-
cién. Como resultado de la observacién de
las relaciones espaciales de los elementos es-
queléticos v considerando sus actividades
de movimiento, en esta especie se distin-
guen las siguientes unidades: neurocrineo,
serie opercular, suspensorio, mandibula,
maxilar y premaxilar.
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Fig. 1: Vista lateral de la region cefdlica y cintura
escapular.
Lateral view of the cephalic region and pectoral girdle.

Neurocraneo

Su forma general es tan alta como ancha,
aguzada en la regién anterior. La mayoria
de los huesos articulan a través de bandas
de cartilago, excepto en los casos de aque-
llas uniones de los huesos dérmicos frontal,
parietal, vomer y parasfenoides (Figs. 2,3 y
4). Estas articulaciones sincondrales no per-
miten movimiento entre los huesos que la
forman, transformando al neurocraneo en
una unidad bastante rigida que sirve de so-
porte para el resto de las estructuras del
craneo y musculatura asociada.

La region anterior del neurocraneo posee
un mesetmoides que se proyecta en un pro-
ceso o espina que articula a ambos lados
con los premaxilares (Figs. 2, 3 y 4). Ven-
tralmente, el cartilago etmoidal se expande
lateralmente quedando un amplio borde,
donde articula la parte anterior del suspen-
sorio.
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Fig. 2: Vista ventral del neurocrineo. Fig. 3: Vista dorsal del neurocrdneo.
Ventral view of the neurocranium. Dorsal view of the neurocranium.

Fig. 4: Vista lateral del neurocrineo.
Lateral view of the neurocranium.
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En la region media, el esfenotico se pro-
yecta lateralmente en un proceso (Figs. 2, 3
y 4), donde se inserta el musculo elevador
del arco palatino. Sobre esta proyeccion se
forma la fosa para la insercion del musculo
dilatador del opérculo. En la estructuracién
de la fosa articular, para el hiomandibular,
participan el pro6tico, pterético y esfendti-
co. Esta fosa articular determina que el eje
de la articulacion hiomandibular-neurocra-
neo tenga una orientacioén oblicua, de mo-
do que en el plano frontal ambos ejes con-
vergen anteriormente (Fig. 3) y, en el plano
sagital, su proyeccién pasa a nivel de la in-
serciébn del ligamento pterigoetmoidal en
el entopterigoides (Figs. 1 y 4).

Serie opercular

Esta compuesta por los elementos éseos
opercular, interopercular y subopercular,
que se presentan como delgadas laminas
convexas unidas por cortas fibras ligamen-
tosas y por membranas (Figs. 5 y 6).

Estas tres estructuras 6seas rotan conjun-
tamente alrededor del eje de la articulacion
opérculo-hiomandibular, en el plano sagital.
Anteriormente se conectan a la mandibula
a través del ligamento mandibulo-interoper-
cular (Fig. 6).
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Barra hioidea

Compuesta por los huesos hipohial, cerato-
hial anterior, ceratohial medio y ceratohial
posterior, articulados entre si sincondral-
mente, comportandose como una barra ri-
gida mas alta que ancha.

Anteriormente, ambas barras se conectan
a través de los ceratohiales anteriores e hi-
pohiales, conformando una articulacion ti-
po bisagra (Figs. 7 y 9). La articulacion del
extremo posterior conecta a cada unidad
con el suspensorio a través del interhial,
hueso pequefio de cabezas cartilaginosas
que permite a la unidad trasladarse en el
plano sagital.

Esta unidad se relaciona con la mandibu-
la mediante el musculo protractor hioideo
y a través del ligamento hioideo-mandibu-
lar, que va desde la cara externa del cerato-
hial posterior al retroarticular, bajo la arti-
culacion cuadrato-mandibular (Fig. 9).

Fig. 7: Musculos ventrales del crianeo que se rela-
cionan con el mecanismo mandibular.

Ventral view of the muscles related to the mandibular
mechanism,

Fig. 5: Vista externa del esplancnocraneo.
Lateral view of the splancnocranium.
Fig. 6: Vista interna del esplancnocraneo.
Medial view of the splancnocranium.
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Fig. 8: Vista ventral del crineo, donde se han ex-
traido las barras hioideas, que muestra los miscu-
los y ligamentos que conectan el neurocrineo con
el suspensorio y con la serie opercular.

Ventral view of the cranium, illustrating the muscles and
ligaments connecting the neurocranium with the supen-
sorium and opercular series. The hyoid arches have been
removed.

Fig. 9: Vista interna del esplancnocrineo. Conexio-
nes entre la barra hioidea, la mandibula y el sus-
pensorio.

Medial view of the splancnocranium. Connections between
the hyoid arch, the mandible and the suspensorium,

Fig. 10: Vista lateroexterna de los principales
misculos que se relacionan con el mecanismo
mandibular.

Lateral view of the main muscles and ligaments related to
the mandibular mechanism.
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Suspensorio

Compuesto por ocho elementos: preoper-
cular, hiomandibular, simpléctico, cuadra-
do, metapterigoides, entopterigoides, ec-
topterigoides y palatino (Figs. 5y 6).

La unidad est4 suspendida del neurocra-
neo por sus dos extremos: la regiéon poste-
rior, a través de la articulacion del hioman-
dibular; anteriormente, el palatino se co-
necta articulando con la expansién lateral
del cartilago etmoidal y a través del ligamen-
to palatovomeriano; el entopterigoides
también estd relacionado con el neurocra-
neo por intermedio de dos ligamentos: el
ptérigovomeriano y el ptérigoetmoidal
(Figs. 1y 9).

La presencia de zonas cartilaginosas en-
tre algunos huesos, la existencia de articula-
ciones entre otros y la flexibilidad de algu-
nos huesos laminares, determinan que exis-
tan movimentos relativos entre los elemen-
tos constituyentes de esta unidad.

Es posible, entonces, dividir el suspenso-
rio en cinco subunidades:

— Hiomandibular, con movilidad en rela-
cion a su articulacidén con el preopercu-
lar y respecto del metapterigoides y sim-
pléctico.

— Preopercular, mévil en relacién al hio-
mandibular, al simpléctico y al cuadra-
do.

— El conjunto metapterigoides, simplécti-
co y cuadrado, que ademds de moverse
con respecto a las dos anteriores, lo ha-
ce en relaciéon al ectopterigoides y en-
topterigoides.

— Entopterigoides, con movimientos rela-
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tivos a la subunidad anterior y al con-
junto ectopterigoides y palatino.

— Ectopterigoides y palatino.

Mandibula
Formada por los huesos articular-angular,
dentario, retroarticular, coronomeckelia-

no y el cartilago de Meckel, los que no pre-
sentan movimientos entre ellos por estar
firmemente unidos, transformdndose asi en
una estructura rigida que gira en torno a su
articulacion posterior (Figs. 10y 11).
Anteriormente, se une a la otra mandi-
bula por una sinfisis, oblicua con respecto
al eje longitudinal de la unidad (Fig. 11),
caracterizada por presentar una parte dor-
sal cartilaginosa y otra ventral dentada (Fig.
12), lo que permite que las mandibulas
roten en su eje longitudinal y que, ademds,
puedan separarse una en relacion a la otra.

Dorsalmente, se conecta al maxilar a tra-
vés de gruesas membranas que van desde el
borde del dentario, proyectado lateralmen-
te al extremo distal del maxilar.

La cara interna de la mandibula es coén-
cava, para alojar al fasciculo Aw del muscu-
lo aductor mandibular (Fig. 14).

Posteriormente, se conecta al suspenso-
rio mediante la articulaciéon cuadrato-man-
dibular, cuya cara articular es perpendicular
al borde posterior de la mandibula. Bajo es-
ta articulacién, la unidad también se rela-
ciona con otras dos unidades: con la barra
hiofdea a través del ligamento hioideo-
mandibular y del musculo protractor hioi-
deo, y con la serie opercular mediante el li-
gamento mandibulo-interopercular (Figs. 9

y 10).

Fig. 11: Vista interna de la mandibula derecha, que muestra los ligamentos y misculos que a ella liegan.
Medial view of the right mandible, and related ligaments and muscles.
Fig. 12: Vista interna de la sinfisis mandibular; las mandibulas se han separado para mostrar la orienta-

cion de las proyecciones de la porcion digitada.

Medial view of the jaw symphysis; the mandibles have been separated to show the orientation of the digitiform

projections.
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Fig. 13: Vista ventral del masculo protractor hioi-
deo y su insercidon anterior en las mandibulas. PR.
H1 = fibras ventrales. PR.H2 = fibras de la capa
media. PR.H3 = fibras dorsales.

Ventral view of hyoid protractor muscle and the anterior

insertion on the mandibles. PR.H1 = ventral fibres. PR.H2
= median fibres. PR.H3 = dorsal fibres.

Maxilar

El Unico hueso constituyente de esta uni-
dad tiene un cuerpo distal laminar y una
proyeccion proximal perpendicular al cuer-
po, cuya seccion sagital es ovoidal (Figs. 5
y 6).

El maxilar no presenta conexién directa
con el neurocraneo, dorsalmente se relacio-
na con el premaxilar a través de una articu-
lacion ubicada en el borde anterior entre el
cuerpo y la proyecciéon proximal, y con el
suspensorio mediante un cartilago subma-
xilar, ovoidal y biconcavo, que conecta el
borde de la proyeccién proximal con la ca-
beza cartilaginosa del palatino (Figs. 5 y 6).

El maxilar también se relaciona con la
mandibula, a través de dos ligamentos: uno
largo (ligamento primordial), que va desde
el borde posterior opuesto a la articulacién
maxilopremaxilar a la cara externa del ar-
ticular-angular, por sobre la articulacidon
posterior de la mandibula; el otro (ligamen-
to maxilomandibular), va desde el extremo
distal del maxilar al borde posterodorsal
del dentario (Fig. 10). Existen igualmente
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membranas de naturaleza fibrosa, que co-
nectan todo el borde distal del maxilar y el
borde dorsal de la mandibula.

Premaxilar

El premaxilar, de forma triangular, esta ar-
ticulado al maxilar por su vértice lateral
(Fig. 1) y su borde posterior articula obli-
cuamente con la espina del mesetmoides; la
naturaleza de esta tiltima articulacion, jun-
to con la libertad de la unién entre ambos
premaxilares, permiten gran movilidad de
estas unidades respecto del neurocrdneo.

Fig. 14: Vista interna de los principales miisculos
que accionan el esplancnocrineo.

Medial view of the main muscles that move the splancno-
cranium.

Fig. 15: Esquema en el plano sagital de los movi-
mientos de la serie opercular y su accion sobre la
mandibula. La linea discontinua indica la posicion
de los elementos después de la accién del misculo
elevador del opérculo.

Diagramme of the movements of the opercular series in
the sagittal plane, and its action upon the mandible.
Dashed lines indicate the position of the elements after
the action of the elevator operculum muscle.
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Miologia y posibilidades de movimientos de
las unidades mecdnicas esqueléticas

Movimientos de la serie opercular

Los musculos que accionan esta unidad son
el elevador del opérculo (L.O.), el dilatador
del opérculo (D.O.) v el aductor del opércu-
lo (A.O)).

El elevador del opérculo es el principal
musculo que actia directamente en relacion
al mecanismo mandibular; posee un cuerpo
de seccidon transversal aplanada y sus fibras
se disponen paralelas, con origen en la pro-
yeccién lateral del pterético e insercion en
la regién dorsoposterior de la cara interna
opercular (Figs. 10 y 14). La contraccién
de este musculo ejerce una fuerza en senti-
do dorsoanterior sobre el opercular, provo-
cando un movimiento de rotacién en el
plano sagital en torno a la articulacion
opérculo-hiomandibular.

La contraccion de los musculos D.O. y
A.O., por sus posiciones y disefios, tendria
también una componente de accién en el
plano del movimiento anteriormente descri-
to (Figs. 10y 14).

Este movimento de rotacion o ‘eleva-
cion’ del opercular es transmitido via liga-
mento al interopercular, el que a su vez
acciona sobre la mandibula a través del li-
gamento mandibulo-interopercular, con
una fuerza de direccion posterior bajo su
punto de articulacion con el suspensorio
(Fig. 15), provocando la rotacién y bajada
de la mandibula inferior.

El movimiento antagdnico, al anterior,
es producido por la subida de la mandibu-
la, que provoca una traccion anterior en la
unidad, via ligamento mandibulo-interoper-
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cular, lo que origina una rotacion de la serie
opercular en el eje de la articulacion
opérculo-hiomandibular.

Ambos movimientos pueden ser produci-
dos independientemente de la posicién o
del movimiento del suspensorio.

Movimientos de la barra hioidea

Dos sistemas musculares antagdnicos accio-
nan esta unidad: el miusculo esternohioi-
deo, con origen en los cleitra e insercion
en el parahial (Figs. 7 y 8) y el musculo
protractor hioideo, de configuracién com-
pleja, caracterizado porque ambos extremos
de insercién son moviles; su forma general
es una Y, cuyo extremo anterior se inserta
en los bordes de las mandibulas a ambos la-
dos de la sinfisis (Figs. 7 y 9) v sus extre-
mos posteriores se insertan en la cara ex-
terna de los ceratohiales medios, bajo el ter-
cer rayo branquiostegal (Fig. 9). Este
musculo consta de tres capas, que no llegan
a ser fasciculos independientes: una ventral,
de fibras que van paralelamente entre am-
bos puntos de insercién; otra mediana, de
fibras que se cruzan en la zona impar del
muasculo y otra dorsal, también de fibras
paralelas (Fig. 13).

La contracciéon del misculo esternohioi-
deo, si se considera a los cleitra fijos (Fig.
16), produce una fuerza en sentido postero-
ventral sobre los extremos anteriores de las
barras, lo que provoca tres tipos de movi-
mientos en ellas:

1. Separaciéon lateral de los extremos
posteriores de ambas barras (abduccion),

2. Traslacidon posterior y dorsal del ex-
tremo posterior.

3. Desplazamiento ventral y posterior
del extremo anterior.

Fig. 16: Esquema que muestra la accion del misculo esternohioideo (F), que se transmite por cada

barra como F’. A. Plano frontal. B. Plano sagital.

Diagramme illustrating the action (F) of the sternohyoideus muscle transmitted trough each hyoid arch as F’. A. Fron-

tal plane. B. Sagittal plane.
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En el plano frontal (Fig. 16a) la fuerza
ejercida por este misculo se transmite por
cada barra hasta el extremo posterior, la
que origina una componente lateral que
provoca un desplazamiento lateroanterior
del suspensorio, cuya trayectoria esta deter-
minada por el eje de la articulacién hioman-
dibular-neurocrineo. En el plano sagital
(Fig. 16b) la accién del musculo esterno-
hioideo se transmite por cada barra, produ-
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ciendo un desplazamiento posterior y dor-
sal en torno al eje articular del interhial con
el hiomandibular; este movimiento de la ba-
rra acciona a la mandibula a través del liga-
mento hioideo-mandibular con una fuerza
de direccion posterior, lo que produce una
rotacion y bajada de 1a mandibula, ya que
su tracciodn se realiza por debajo del punto
de articulacién cuadratomandibular.

A

Fig. 17: Esquemas en el plano sagital. A. Accion de la mandibula sobre la barra hioidea. T = accion de
la mandibula al subir, a través del L6. Segmento A-B = interhial. B. Accién del muisculo protractor

hioideo (F) cuando las mandibulas estan fijas.

Sagittal plane diagramme. A. Mandibular action upon the hyoid arch. T = action produced by the closing jaw through
the L6. A-B segment = interhyal. B. Hyoid protractor muscle action (F) with fixed mandibles.

Los movimientos antagbnicos, a los ante-
riormente descritos, pueden ser generados
por distintos mecanismos:

1. La aduccion de las barras puede ser
causada por la accidén del musculo protrac-
tor hioideo (Fig. 9) —siempre que las man-
dibulas estén en posiciéon fija—, y también
directamente por la aduccién del suspen-
Sorio.

2. El desplazamiento anterior y ventral
del extremo proximal de las barras puede
producirse por la tracciéon del ligamento
hioideo-mandibular al subir la mandibula
(Fig. 17a) y por la accién del misculo pro-
tractor hioideo (Fig. 17b).

3. La traslacion del extremo anterior de
las barras, anterodorsalmente, se realiza
fundamentalmente por la accién del miiscu-
lo protractor hioideo, siempre que no
actue el musculo esternohioideo; la ma-
yor cantidad de desplazamiento depende-
rd, entonces, del grado de cierre mandibu-
lar (Fig. 17b).

Movimientos del suspensorio

Los dos miisculos, que accionan esta uni-
dad, producen movimientos antagénicos.
Uno, es el musculo elevador del arco pala-
tino (Fig. 10), cuyo cuerpo muscular es
de seccion transversal oval y de fibras orien-
tadas con una pequefia divergencia ventral,
que se originan en la proyeccion lateral del
esfendtico y se insertan en la superficie del
hiomandibular, cubriendo casi la mitad su-
perior de éste.

El segundo, es el musculo aductor del
arco palatino (Figs. 7 y 14) con un cuerpo
de seccion transversal aplanada, mds ancho
que largo, de fibras dispuestas con una leve
inclinacion anterior en el plano frontal, mas
acentuada en la porcién anterior del muscu-
lo. Se origina en la fosa subtemporal y zona
media lateral del parasfenoides y su inser-
cion se localiza en la cara interna del hio-
mandibular, bajo su linea de articulacidén
con el neurocrdneo y en la proyeccién
interna del metapterigoides.

La contraccion del musculo elevador del
arco palatino hace girar al suspensorio en
torno a su eje de articulacién posterior con
el neurocrianeo, produciendo su abduccion.
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Fig. 18: Esquemas de los movimientos de las subunidades del suspensorio durante la abduccion. A. Vis-
ta lateral del suspensorio con los puntos de flexion y segmentos considerados. B. Vista lateral en el pla-
no del eje articular del hiomandibuldr. C. Vista posterior en el eje articular del hiomandibular. D. Vista
dorsal en el plano del eje hiomandibular. E. Detalle ampliado de la zona anterior del esquema D. & = 4n-
gulo entre el eje articular del hiomandibular (0-O”) y la linea que une las articulaciones anteriores y
posteriores del suspensorio (0-0”). B = dngulo entre el eje articular del hiomandibular (0-0") y la linea
longitudinal (O”-0).Las lineas punteadas representan las posiciones de abduccién.

Diagrammes of the movements of the suspensory sub-units. A. Lateral view of the suspensorium illustrating the seg-
ments, flexion points and articulations considered. B. Lateral view on the plane of the hyomandibular’s articulation
axis. C. Posterior view on the hyomandibular articulation axis. D. Dorsal view on the plane of the hyomandibular's
articulation axis. E. Anterior segments. & = Angles between the hyomandibular’s articulation axis (0-O’) and the line
connecting the posterior and anterior articulations of the suspensorium (0-0”). 8 = Angle between the hyomandi-
bular’s articulation axis (0-O’) and the median longitudinal line (0”-0"""). Dashed lines represent abduction position.

Como este eje de articulacidbn posterior
no coincide con la linea de articulacién
anterior del suspensorio —en el plano sagi-
tal divergen en 100 (Fig. 18b) y en el pla-
no frontal en 24© (Fig. 18d)— el movi-
miento de esta unidad sélo es posible si
se produce una flexidén en algunos puntos
en el interior de ella, ya que el movimiento
en el extremo anterior estd limitado y de-
terminado por los ligamentos ptérigo-
etmoidal, ptérigovomeriano y palatovome-
riano (Figs. 1 y 8). Similares condiciones
estructurales y funcionales del suspenso-
rio se observan en otros grupos, como los
gimnotidos Sternopygus macrurus (Bloch
et Schneider) y Eigenmania virescens
(Val.) (Chardon & De la Hoz 1977, De la
Hoz & Chardon 1984).

En la Figura 18 se representan esque-
mdticamente los movimientos relativos de
estas subunidades durante la abduccidon
del suspensorio. En ella A, B y C repre-
sentan los tres puntos de inflexién mas
importantes; O y D los puntos de articu-
laciéon al neurocrineo. Este complejo mo-
vimiento del suspensorio durante su abduc-
cion determina que la articulacion mandi-
bular del cuadrado se desplace dorsal,
lateral v anteriormente y que el palatino
se deslice sobre el borde lateral del car-
tilago etmoidal, de manera que su extremo
distal se mueve mesial, dorsal y anterior-
mente.

La contraccion del musculo aductor
del arco palatino produce la aduccion
simultanea de los 2/3 posteriores del sus-
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pensorio, ya que la orientacién de sus
fibras (Figs. 7 y 14) le permite ejercer una
accion posteromesial sobre éste.

Movimientos de la mandrbula

Sobre la mandibula accionan los siguientes

musculos:

Miusculo aductor mandibular (Figs.
10 y 14). Dividido en tres fasciculos bien
diferenciables; el mas externo, Al, se ori-
gina en la cara externa del extremo ante-
rior del preopercular y parte del extremo
posterior del cuadrado y se inserta en el
borde superior del articular-angular, sobre
la articulacién posterior de la mandibula;
otro fasciculo mas interno y de mayor
desarrollo, A2A3, posee fibras superfi-
ciales que se originan en la cara externa
del preopercular y fibras mads internas que
nacen en el tercio anterior del hiomandibu-
lar, pasando sobre el foramen cuadrato-
metapterigoideo; todas las fibras del A2A3
convergen en un ancho tendén que va a la
cara interna de la mandibula (Fig. 14),
para, posteriormente, dividirse en dos
tendones: el mds ventral inserto en el co-
ronomeckeliano (Figs. 11 y 14) y el mds
dorsal, conectado al fasciculo Aw. Muscu-
lo intermandibular (Fig. 11) cuyas fibras
conectan las caras internas en la zona an-
terior de ambas mandibulas.

Los movimientos mandibulares de ab-
duccién o bajada pueden producirse:

— Por accion de la unidad mecénica esque-
lética ‘serie opercular’, via ligamento
interopérculo-mandibular.

— Por accién de las barras hioideas, via
ligamento hioideo-mandibular.

— Por accion del miusculo protractor
hioideo, siempre que las barras hioideas
estén fijas, lo que se consigue cuando el
mausculo esternohioideo estd actuando.
Los dos primeros mecanismos determi-

nan un movimiento mandibular restringido,

ya que los ligamentos que lo producen
tienen poca posibilidad de movimiento.

La acciéon del masculo protractor hioideo

si permite una gran amplitud de movi-

miento mandibular, dependiendo éste de la
posicion de las barras hioideas.

La contraccion del musculo aductor
mandibular con sus diferentes fasciculos
produce la rotacién y subida de la man-
dibula en torno a la articulacién con el
cuadrado, movimiento antagbénico a los
anteriormente nombrados.
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Las superficies de ambas articulaciones
cuadratomandibulares se disponen obli-
cuas, tanto en el plano frontal como
transversal, convergiendo posterior y dor-
salmente. Sin embargo, dado que el disefio
de cada articulacién es un cono de vértice
interno, el verdadero eje articular es prdc-
ticamente transversal. Este tipo de arti-
culacién conica determina que las mandi-
bulas tengan también un movimiento de
rotacion en sus ejes longitudinales, de ma-
nera que, al bajar, los bordes dorsales de
ellas se separan y al subir, se acercan.

La posicién e inclinacion de los ejes
articulares mandibulares es modificada por
los desplazamientos del suspensorio, cuya
abduccién provoca una separacion de las
mandibulas v una rotacibn en sus ejes
longitudinales acercando sus bordes dorsa-
les; la aduccion produce los movimientos
inversos.

La accidén del musculo intermandibular
permite acercar a las mandibulas en el
plano frontal, movimiento antagbnico al
desplazamiento lateral de éstas.

Movimientos del maxilar

El maxilar rota alrededor del eje longitu-
dinal de su proyecciéon proximal, despla-
zandose posteroanteriormente en el plano
sagital. Estos movimientos son provocados
por la bajada o subida de la mandibula,
mediante los ligamentos primordial y ma-
xilomandibular y a través de un cojinete
membranoso ubicado entre el borde dor-
sal en la cara externa de la mandibula y
el borde ventral interno del cuerpo del
maxilar.

En una primera etapa de la trayectoria
de bajada de la mandibula (Fig. 19a) ésta
ejerce, a través del cojinete membranoso,
una fuerza que empuja ventralmente al
maxilar, provocando su rotacion alrededor
del eje longitudinal de su proyeccion
proximal (Figs. 19d y 19e). Esta accion
del cojinete explica la realizacion de so6lo
parte del movimiento, mientras permanece
el contacto entre ambos.

La continuacién de la bajada mandibu-
lar permite al ligamento primordial alcanzar
una posiciéon adecuada (Fig. 19b) para
ejercer una fuerza que hace girar el extre-
mo distal del maxilar, con una direccion
posterior. En este extremo proximal, el
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Fig. 19: Esquema de la accién mandibular sobre el maxilar. A.B.C.: Vista lateral de 3 posiciones sucesi-
vas durante la apertura bucal. D. Vista lateral de la accién del cojinete (F) (drea achurada). E. Corte
frontal. F. Movimiento relativo del cartilago submaxilar (q) y del brazo proximal (mx) respecto del
palatino (s). G. Vista lateral del movimiento del maxilar al subir la mandibula. M-M’ y L-L’: trayectorias
de los puntos de insercion del L4 en el dentario y maxilar, respectivamente.

Diagramme of the mandibular action upon the maxillary. A.B.C. Lateral view of three different positions during the
mouth opening. D. Lateral view of the action (F) of the cushion (shaded area). E. Frontal section. F. Relative move-
ments of the submaxillary cartilage (q) and the maxillary proximal arm (mx) related to the palatine (s). G. Lateral
view of the maxillary movement in the mandibular adduction, M-M’ y L-L’: trajectories of L4 insertion points in the

dentary and maxillary respectively.

desplazamiento es posterior y ventral so-
bre el cartilago submaxilar, ya que el
suspensorio actiia como punto fijo (Fig.
19f), quedando asi la proyecciéon proximal
del maxilar encajada entre este cartilago
y el extremo lateral del premaxilar.

Por otra parte, la no existencia de una
relacion directa con el neurocrineo y su
conexién con el palatino determinan que
el maxilar también se desplace al moverse
el extremo anterior del suspensorio (Fig.
20).

La retraccion del maxilar se produce por
la accién del ligamento maxilomandibu-

lar; al subir la mandibula (Fig. 19g) las
trayectorias de los puntos de insercién en
la mandibula y maxilar permiten que
siempre este ligamento mantenga una po-
sicién de accionar sobre el borde ventral
del maxilar.

Movimientos del premaxilar

El movimiento del premaxilar puede ser

provocado por dos mecanismos:

— El movimiento del extremo distal del
maxilar en el plano sagital, que empuja
dorsal y anteriormente al extremo lateral
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del premaxilar en el punto de articula-
cion con el maxilar (Fig. 20b).

— El movimiento anterior de la proyeccion
proximal del maxilar (como consecuen-
cia de la accidon del palatino a través
del cartilago submaxilar) que presiona
sobre el borde posterior del premaxilar.
Sin embargo, el movimiento del pre-
maxilar, en esta situacidon, requiere de
la fijacion del extremo distal del maxi-
lar (Fig. 20).

Fig. 20: Esquemas del efecto del movimiento del
palatino (s) sobre el maxilar y premaxilar. A. Vis-
ta dorsal. B. Vista lateral.

Diagramme of the palatine action upon the maxillary
and premaxillary. A. Dorsal view. B. Lateral view.

Ambos mecanismos producen un mismo
tipo de movimiento del premaxilar: rota-
ciéon en torno al eje de articulacién obli-
cuo con el mesetmoides (Fig. 20a) y un
pequefio deslizamiento siguiendo el eje
articular, determinado por la estructura
de la articulacién y permitidos por la sepa-
racién entre ambos premaxilares.

La diversidad de movimientos posibles
descritos para cada unidad mecdnica y la
dependencia de éstas entre si, en cuanto a
constituir causa, limitacion o modificacion
de la actividad de unas respecto a otras,
hacen necesaria la determinacién de una
coordinacién de los movimientos de dichas
unidades. El conocimiento y comprension
de esta accidén coordinada permitirdn esta-
blecer la calidad y caracteristicas de la
funcion general en la que participan, como
es el caso de la funcién alimentaria, en par-
ticular referida a la mecdnica mandibular.

Basindose en filmaciones y observacio-
nes directas de especimenes vivos se ha de-
terminado una coordinacién entre los mo-

vimientos de las unidades. La Fig. 21 mues-
tra los desplazamientos simultineos del ex-
tremo anterior de la mandibula, de un
punto de la zona media del maxilar, de un
punto del suspensorio ubicado en el borde
lateroexterno del palatino y del extremo
anterior de la barra hioidea, durante un
ciclo de movimientos de apertura y cierre
mandibular.

Las unidades mecdnicas barra hioidea,
suspensorio y maxilar tienen velocidades
de desplazamiento mds o menos constan-
tes durante todo el ciclo, comparadas con
la de la mandibula, en la que, en la primera
etapa de su descenso (hasta el tiempo S
de la Fig. 21), la velocidad es constante y
después bruscamente llega a la mdxima
apertura, para luego volver velozmente al
punto inicial.

Los movimientos de abduccién y aduc-
cion del suspensorio son casi sincronicos
con el desplazamiento ventral y dorsal,
respectivamente, de la barra hioidea; asi
como también la bajada de la mandibula
coincide con el desplazamiento anterior
del maxilar y la subida de la mandibula
con la retraccién de éste.

Sin embargo, los ciclos de la mandibula
y del suspensorio (y, por lo tanto, también
de las barras hioideas) estian desfasados en
el tiempo: cuando la mandibula inicia su
apertura hasta el tiempo 5 de la Fig. 21,
el suspensorio estd terminando de aducirse,
como también las barras con cierto retra-
so; en la etapa siguiente, la mandibula
entra en su fase de maxima apertura al
mismo tiempo que el suspensorio empieza
a abducirse y las barras hioideas a descen-
der. Posteriormente, la mandibula sube
velozmente (etapas 8 y 9) mientras que el
suspensorio y las barras hioideas contintian
sus desplazamientos, alcanzando el maéxi-
mo de sus trayectorias al mismo tiempo
(en algunos casos después) que se produce
el cierre de la boca. Desde ese instante,
el suspensorio y las barras hioideas inician
su etapa de aduccion y subida, respectiva-
mente, mientras que la mandibula perma-
nece cerrada.

Los movimientos del premaxilar estan
totalmente coordinados con los del maxilar
y cuando este ultimo se desplaza anterior-
mente produce también un movimiento
anterior y dorsal del primero; desplaza-
miento que seria ampliado por los movi-
mientos dorsal y anterior del palatino.
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Fig. 21: Representacion grifica de los desplazamientos sincrénicos de la mandibula, maxilar, suspensorio
y barra hioidea, en un ciclo de movimiento de apertura y cierre mandibular. Distancias recorridas de las
respectivas unidades al punto inicial de actividades, medidas cada 1/40 segundos.

Graphic representation of synchronic displacements of the mandibule, maxillary, suspensory and hyoid arch, during a
cycle of mouth opening and closing. Travelling distances of each mechanic unit related to an initial point of activity,
controlling each 1/40 seconds.
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Fig. 22: Representacion grafica de las trayectorias
que describe un punto anterior de la mandibula
en 5 ciclos distintos de movimiento de apertura y
cierre bucal.

Graphic representation of the mandibular circular trajec-
tory during 5 differents cycles of mouth opening and
closing.

Fig. 23: Esquema de los movimientos sincroniza-
dos del cuadrado y de la mandibula, relativos al
neurocraneo, que explican la trayectoria circular
del borde dentado mandibular.

Diagramme of the synchronic movements of the quadrate
and mandibule, iltustrating the circular trajectory of the
mandibular toothed edge.

La coordinacion de los movimientos de
las unidades descritas tiene como conse-
cuencia dos aspectos importantes en el
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mecanismo de alimentacién de Ch. pis-
ciculus.

El primero se relaciona con la trayecto-
ria espacial que describe la mandibula
en su apertura y cierre, y el segundo con
la produccién de las variaciones de volu-
menes y presiones de la cavidad bucal
relacionadas con la generacion de flujos
de agua.

La trayectoria del borde dentado de la
mandibula en relacion al craneo depende,
por una parte, del movimiento de rotacion
de ella respecto del cuadrado y, por otra,
del desplazamiento del suspensorio que
modifica la posicion del cuadrado con res-
pecto del neurocrdneo. La coordinacién
del movimiento de ambas unidades deter-
mina que la mandibula, durante su baja-
da, realice una trayectoria curva adelan-
tandose en la ultima fase de apertura;
durante el cierre mandibular, la curva
trazada es inversa, por lo que se consigue
que la mandibula se desplace posterior-
mente en la etapa final, determindandose
asi una trayectoria de tipo circular (Figs.
22y 23).

Este desplazamiento anteroposterior del
borde dentado de la mandibula durante
el cierre de la boca determina que los dien-
tes, dispuestos con una leve inclinacién
anterior (Fig. 11), tengan una linea de ac-
cion practicamente perpendicular a sus
ejes.

El disefio de estos dientes multicaspi-
des de Ch. pisciculus estd adaptado para la
realizacién de una funcién de raspar (a
manera de rastrillo) y no a un ‘shearing’,
como propone Alexander (1965) para
dientes semejantes de Creatochanes af-
finis Gunther. La accidén de cortar requiere
de un ajuste perfecto de los bordes de los
dientes mandibulares con los de los dientes
premaxilares; en Ch. pisciculus, aunque
existe una cierta correspondencia entre
las cuspides superiores e inferiores, ellas
nunca encajan entre si; ademads, el movi-
miento anteroposterior de los dientes
mandibulares hace imposible un mecanis-
mo de corte tipo cizalla.

Ademds de la importancia en la deter-
minacién de una mecanica especifica, el
funcionamiento coordinado de las distintas
unidades mecdnicas consideradas estd rela-
cionado con la generacion de flujos de
agua, cuya existencia no solo es condiciéon
especial para la funcién respiratoria, sino



154

también interviene, en la gran mayoria
de los peces, en el mecanismo alimentario.

La participacion de un flujo en la fun-
cion alimentaria es particularmente nece-
saria durante la etapa de la accion de la
mandibula sobre el alimento, para asi
incorporarlo a la cavidad bucal.

De acuerdo con el grifico de la Fig.
21, el cierre mandibular coincide con los
movimientos de abducciéon del suspensorio
y descenso de las barras hioideas, lo que
produce un aumento considerable del vo-
lumen de la cavidad bucal, disminuyendo
su presion y provocando la entrada de
agua que arrastra consigo el alimento.

La primera fase de la bajada de la man-
dibula estd coordinada con la aduccién
del suspensorio y con un desplazamiento
de la barra hioidea (Fig. 21); esta ultima
circunstancia haria que el volumen bucal
disminuyera, aumentando la presién inter-
na, por lo que el agua tenderia a saiir por
la boca entreabierta. No obstante, esto es
impedido por la existencia de valvulas ora-
les que estdn muy desarrolladas.

El mecanismo funcional descrito para
Ch. pisciculus no debe ser considerado co-
mo un esquema rigido; observaciones rea-
lizadas tanto en condiciones experimenta-
les como naturales permiten constatar
un cierto grado de variacion, ya sea en las
magnitudes de los movimientos, como en
los grados de coordinacion entre las distin-
tas unidades. Tales variaciones responden
a ajustes frente a condiciones diferentes
del recurso alimenticio, como por ejem-
plo: tamafio, posicion, movilidad, etc.
Esta capacidad de ajuste se traduce en
una mayor eficiencia del mecanismo. La
variabilidad funcional de los mecanismos
alimentarios también ha sido descrita,
entre otros, por Lauder (1981) en los
Characoideos Lebiasina beruca (Bussing),
Hoplias malabaricus (Bloch) y Chalceus
macrolepidotus (Cuv.), por Liem (1978,
1979) en Cichlidae y por Elshould-Ol-
denhave & Osse (1976) en Gymnocephalus
cernua (L).

ABREVIATURAS

Al: fasciculo del m. aductor mandibular. Aw: fascicu-
lo Aw del m. aductor mandibular. 4243: fasciculo
A2A3 del m. aductor mandibular. A.4.2.: m. aductor
del arco palatino. A.0.: m. aductor del opercular. ant.
antorbital. gr-gn: articular-angular. b: barra hioidea.
b.ep: barra epifisiaria. boc. basioccipital. ¢: cuadrado.
ca.meck: cartilago de Meckel. cha: ceratohial anterior.
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chm: ceratohial medio. chp: ceratohial posterior. cl:
cleitrum. comck: coronomeckeliano. csm: cartilago sub-
maxilar. dn: dentario. D.O.: m. dilatador del opérculo.
ecpt: ectopterigoides. enpt: entopterigoides. ept: epio-
tico. esf: esfenotico. er. lat: etmoides lateral. eoc: exoc-
cipital. exs: extraescapular. £D.O.: fosa para el dilatador
del opercular. fhm. fosa articular del hiomandibular.
fr: frontal. hh: hipohial. hm: hiomandibular. jA: inter-
hial. /MD: m. intermandibular. infr: infraorbitales. iop:
interopercular. itc: intercalar. L1: ligamento interopércu-
lo-mandibular. L2: lgamento ptérigo-etmoidal. L3:
ligamento primordial. L4. ligamento .maxilomandibular.
L5: ligamento hioideo-parahial. L6: ligamento hioideo-
mandibular. L7: ligamento pterigovomeriano. L§&: li-
gamento palatovomeriano. L.A.P.: m. elevador del arco
palatino. L.0O.: m. elevador del opercular. m: mandi-
bula. met: mesetmoides. mp¢. metapterigoides. mx:
maxilat. na: nasal. obs: orbitosfenoides. op: opercular.
pa: parietal. pah. parahial. pal: palatino. pas: parasfe-
noides. pmx: premaxilar. pop: preopercular. PR.H.:
m. protractor hioideo. psf- pleurosfenoides. pro: pte-
totico. prt: postemporal. rar: retroarticular. rb: rayos
branquiostegales. rsf: rinosfenoides. s: suspensorio. scl:
supracleitrum. simp: simplético. sop: subopercular.
soc: supraoccipital. STH. m. esternohioideo. vo: vomer.
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