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RESUMEN 

Se describen las estructuras esqueléticas de Austromenidia regia directamente involucradas en el adelantamiento de los 
premaxilares, las que son consideradas como "unidades mecánicas esqueléticas" (neurocráneo, suspensorio, mandíbula, 
maxilar, premaxilar y cartílago rostral). 

Se determina y analiza el mecanismo de protracción premaxilar de esta especie y se compara con el modelo general 
propuesto para Atheriniformes (Alexander, 1967a). 

En A. regia, la protracción premaxilar puede ser provocada por dos sistemas mecánicos independientes: 1) por el descen-
so mandibular, que acciona sobre el premaxilar a través del ligamento premaxilo-mandibular; 2) por el desplazamiento 
posterior yventral del maxilar, accionado por el fascículo Al del músculo aductor mandibular, a través del ligamento 
premaxilo-maxilar. Estos dos mecanismos presentan características distintas en cuanto a modos de captura del alimento 
y tipo de presa. 

El diseño y potencialidades mecánicas del aparato bucal de A. regia no se ajustan al modelo general descrito por 
Alexander (1967a). 

Palabras claves: Austromenidia, biomecánica, mecanismo alimentario, morfología funcional, osteología. 

ABSTRACT 

The skeletal elements directly involved in the forward movement of the premaxilla of Austromenidia regia are 
described. These elements are considered as "skeletal mechanical units" (neurocranium, suspensorium, mandible, 
maxilla, premaxilla and rostral cartilage). 

The mechanism of premaxillary protrusion is described, analysed and compared with the general model presented 
for Atheriniformes (Alexander, 1967a). 

The protrusion of the premaxillaries of A. regia can be accomplished by two biomechanical pathways: 1) the 
lowering of the mandible, which pulls on the premaxilla by means of the premaxillo-mandibular ligament. 2) the 
posteroventral movement of the maxilla which is brought about by the contraction of the Al division of the adductor 
mandibular muscle, through the premaxillo-maxillary ligament. These two mechanisms represent different features 
regarding to modes of feeding and types of prey. 

The design of the buccal apparatus of A. regia and its mechanical possibilites do not fit the general model proposed 
by Alexander (1967a). 

Key words: Austromenidia, biomechanics, feeding mechanism, functional morphology, osteology. 

INTRODUCCION 

La protracción premaxilar como meca-
nismo alimentario es un fenómeno que se 
presenta en aproximadamente un 50% de 
los teleósteos actuales ( Gosline 1961, 
1971, Alexander 1967a). Esta facultad de 
adelantar los premaxilares con respecto al 

neurocráneo probablemente ha evolucio-
nado independientemente repetidas veces, 
ya que el diseño de los elementos que par-
ticipan en la protracción y por consi-
guiente los mecanismos alimentarios son 
diferentes en los distintos grupos (Schaeffer 
& Rosen 1961, Alexander 1967b, Gosline 
1980). El significado de la complejidad 
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estructural en relación a un mecanismo 
alimentario puede ser entendido a través de 
un análisis y descripción del diseño de los 
elementos que realizan una actividad espe-
cífica y de las interrelaciones entre éstos 
(Dullemeijer 1958, 1974). 

Estudios morfofuncionales con respecto a 
la protracción premaxilar se han centrado 
tanto en el análisis mecánico de los mo-
vimientos (Alexander 1966, 1967c, 1969, 
1970, Liem 1967, 1979, Ballintijn et al. 
1972, Geistdoerfer 1977, Otten 1983, De 
la Hoz & Dyer 1984) como en la evolución 
y papel biológico de éstos (Gosline 1973, 
Rosen 1982, Lauder & Liem 1983, Osse 
1985). 

La familia Atherinidae presenta una gran 
variación en las capacidades de protracción 
premaxilar, fluctuando entre especies que no 
poseen esta facultad y otras con una gran 
protracción de dos tipos diferentes (Gosline 
1981, Motta 1984). Sin embargo, estudios 
detallados de estructuras y mecanismos 
sólo se han realizado para A therina (Ale-
xander 1967a); un mayor conocimiento de 
tales mecanismos en otros grupos de la fa-
milia permitiría una mejor comprensión de 
la diversidad estructural del grupo. 

En este estudio sobre la protracción 
premaxilar de Austromenidia regia, por una 
parte, se describen los elementos estructu-
rales involucrados en los mecanismos y se 
analiza su funcionamiento durante la cap-
tura del alimento, y por otra, se compara el 
diseño y propiedades mecánicas de éste 
con el modelo general descrito por Ale-
xander (1967a) para el Orden Atherini-
formes. 

MATERIALES Y METODOS 

Se utilizaron 37 ejemplares de Austrome-
nidia regia con longitudes estándares entre 
11,2 y 20,0 cm., capturados en la Bahía de 
Valparaíso (V Región), en los años 1983 y 
1984. 

Para la descripción osteológica y com-
paraciones, 15 especímenes fueron mace-
rados con una solución de KOH al 2% y 
teñidos con alizarina; a un ejemplar se le 
aplicó la técnica de Dingerkus & Uhler 
( 1977), para tinción simultánea de cartí-
lagos y huesos. Los ejemplares restantes 
fueron conservados en una solución de al-
cohol al 1 O % y glicerina al 15 % y se u tili-
zaron para observaciones de ligamentos, 

músculos y para manipulación mecánica de 
piezas bucales. 

Las observaciones se realizaron con un 
microscopio Wild M-5, al que se le adicionó 
un aparato de dibujo para la confección de 
las figuras adjuntadas. Modelos confeccio-
nados a escala se utilizaron para el análisis 
de movimiento de piezas esqueléticas. 

Para el análisis del mecanismo de pro-
tracción se utilizó el concepto de "unidad 
mecánica esquelética" (Chardon & De la 
Hoz 1977, Vandewalle 1978), definido 
como "elementos morfológicos esquelé-
ticos que están íntimamente asociados para 
participar como un todo en la realización 
de una función (mecánica)". Los liga-
mentos que unen las piezas esqueléticas son 
considerados parte de ellas; músculos, 
tendones y ligamentos entre unidades se 
consideran como elementos conectores. 

En la nomenclatura utilizada se sigue a 
De la Hoz & Chardon (1984) en la osteo-
logía y a Winterbottom (1974) en la mio-
logía. 

RESULTADOS 

Los elementos estructurales cefálicos de A. 
regia, relacionados con los mecanismos de 
protracción premaxilar, conforman las 
siguientes unidades mecánicas esqueléticas: 
Neurocráneo, Suspensorio, Mandíbula, 
Maxilar, Premaxilar y Cartílago Rostral. 

N euro cráneo 

Formado por numerosos huesos firme-
mente articulados entre sí, de manera que 
conforman una unidad bastante rígida que 
sirve de soporte al resto de las estructuras 
del cráneo (Fig. 1 ). 

La región anterior del neurocráneo (Fig. 
2), la más directamente involucrada en los 
mecanismos de protracción, se caracteriza 
por la presencia de un gran cartílago et-
moidal, un vómer bien desarrollado y un 
par de etmoides laterales ampliamente se-
parados entre sí y conectados sólo con el 
vómer. La superficie dorsal no presenta 
osificaciones mesetmoidales y está cubierta 
posteriormente por los extremos anteriores 
de los frontales. 

A cada lado de la región anterior del 
vómer, un cóndilo -dirigido dorsalmente-
articula con el maxilar a través de un me-
nisco submaxilar, de forma circular y bi-
cóncavo; dicho menisco está conectado al 
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Fig. 1: Vista lateral de la región cefálica. Fueron removidos el nasal, infraorbitales y barra hioidea. 
Lateral view of the cephalic region. Nasal, infraorbital bones and hyoid arch removed. 
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Fig. 2: Vista dorsal del neurocráneo. 
Dorsal view of the neurocranium. 

extremo anterior del neurocráneo por te-
jido conectivo fibroso (Figs. 2, 3). Ven-
tralmente, se distinguen unos rebordes para 
la inserción de los ligamentos palatovome-
rinos posteriores (Fig. 3). 

El cartílago etmoidal presenta expan-
siones laterales en donde articulan los ex-
tremos anteriores de ambos palatinos (Figs. 
2, 3). 

Fig. 3: Vista ventral del vómer y sus relaciones 
con el suspensorio y maxilares. 
Ventral view of the vomer and its relationships with the 
suspensorium and maxilla. 
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Suspensorio 

Constituido por los huesos: palatino, 
cuadrado, ectopterigoides, entopterigoides, 
metapterigoides, simpléctico, preopercular e 
hiomandibular (Fig. 1 ). 

El suspensorio se conecta anterior y 
dorsalmente al neurocráneo por medio del 
palatino y ventralmente con la mandíbula 
inferior a través del cuadrado (Fig. 1 ). 

Palatino con proceso maxilar poco de-
sarrollado. Su extremo distal se ubica por 
detrás de la cabeza del maxilar y se conecta 
a esta última por un ligmento, que va desde 
la zona media del proceso palatino al pro-
ceso dorsal del maxilar (palatomaxilar) 
(Fig. 4). Posteriormente, un ligamento que 
cruza por sobre el ligamento palatomaxilar 
conecta ambos palatinos (interpalatino an-
terior) y pasa por sobre el cartílago rostral, 
al que está conectado a través de cortas 
fibras ligamentosas (Fig. 4 ). 

Los procesos maxilares de ambos pala-
tinos se conectan a través de un ligamento 
fuerte, que se extiende entre sus bordes 
interno-dorsales y que posee fibras que 
llegan al cartílago etmoidal (interpalatino 
posterior) (Fig. 4); el borde interno ventral 
de dicho proceso presenta un ligamento, 
que se inserta por detrás del cóndilo arti-
cular del vómer (palatovomerino anterior) 
(Fig. 3). 

A LPRR 8 

Mandíbula 

De forma general triangular, más larga 
que alta y ligeramente convexa lateral-
mente. Constituida por los huesos dentario, 
articular-angular, retro articular, corono-
meckeliano y por el cartílago de Meckel 
(Fig. 5). 

Sínfisis mandibular oblicua con respecto 
al eje longitudinal de la unidad, que per-
mite un cierto grado de movilidad. Borde 
dorsal del dentario, soporta dos filas de 
dientes en su mitad anterior, continuándose 
posteriormente en un amplio proceso as-
cendente cuyo extremo dorsal se relaciona 
con el premaxilar (Fig. 5). 

Posteriormente, la mandíbula se rela-
ciona con el suspensorio por medio del 
articular-angular que articula con el cua-
drado (Figs. 1, 3). 

Maxilar 

El maxilar, que constituye por sí solo una 
unidad mecánica esquelética, presenta una 
cabeza proximal y un brazo laminar distal 
(Figs. 1, 6). 

Cabeza del maxilar con dos procesos: 
uno dorsal al que llega el ligamento pala-
tomaxilar (Figs. 4, 6) y otro interno, con un 
cóndilo craneal en la cara posteroinferior, 
para la articulación con el neurocráneo. El 

Fig. 4: Vistas A) lateral y B) dorsal de la región anterior del cráneo con boca cerrada. Fueron removidos 
el nasal e infraorbitales. 
A) lateral and B) dorsal views of the anterior region of the skull with closed mouth. Nasal and infraorbital bones 
removed. 
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extremo anterior del proceso interno, diri-
gido mesialmente, se ubica por delante del 
vómer y está conectado al maxilar opuesto 
por un ligamento corto (intermaxilar) (Fig. 
3); su superficie dorsal se relaciona con el 
premaxilar a través de un fino menisco que 
articula con el proceso articular de este 
hueso; dicho menisco está conectado al 
cartílago rostral mediante fibras ligamen-
tosas. Dorsal al proceso interno del maxilar 
se ubica el cartílago rostral, al que está 
conectado por un ligamento corto de fibras 
no paralelas, que se inserta en la cara in-
ferior del cartílago (Figs. 3, 4). Borde pos-
terior de la cabeza maxilar con una leve 
concavidad, en donde articula el proceso 
maxilar del palatino mediante la superficie 
cartilaginosa de su extremo distal (Figs. 1, 
4). 
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Fig. 5: Mandíbula inferior derecha. A) vista in-
terna, B) vista externa. 
Right lower jaw. A) inner view, B) outer view. 

Brazo maxilar con una pequeña escota-
dura en el punto medio de su borde pos-
terior, para la inserción del ligamento 
primordial (Figs. 4, 6); dicho ligamento se 
bifurca .en dos ramas: una anterior, que 
llega a la cara externa del articular-angular, 

y una posterior, que se relaciona con el 
complejo tendinoso del fascículo Al del 
músculo aductor mandibular (Fig. 4). 

El músculo aductor mandibular A 1 
presenta un tendón central que pasa mesial 
al ligamento primordial y se inserta en el 
tercio distal del borde posterior del maxi-
lar. Asociados al origen de dicho tendón y a 
un grupo de fibras superficiales, existen dos 
tendones: uno dorsal, que se relaciona con 
el lacrimal, y otro ventral, inserto en la 
mandíbula, próximo a la articulación con el 
cuadrado (Fig. 4 ). 

con.cr pro. dor 

A 8 

Fig. 6: Maxilar izquierdo. A) vista posterior, 
B) vista anterior. 
Left maxilla. A) posterior view, B) frontal view. 

Premaxilar 

Cada premaxilar tiene un largo proceso ar-
ticular y un brazo, que se ensancha dis-
talmente formando una amplia placa. Su 
borde anteroventral soporta dos filas de 
dientes cónicos y curvos (Figs. 1, 4 y 7). 

Esta unidad está relacionada al cartílago 
rostral por medio de un ligamento que va 
desde la sínfisis premaxilar y se extiende a 
través de la línea media dorsal del cartílago 
(premaxilorrostral), confluyendo poste-
riormente con el ligamento interpalatino 
anterior (Fig. 4). 

El proceso articular, que en posición 
retraída se encuentra entre los procesos 
dorsal e interno del maxilar, está relacio-
nado a este último a través del menisco 
maxilar y al cartílago rostral por medio de 
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un ligamento que se extiende entre su ex-
tremo distal y la superficie lateral del cartí-
lago. 

Un ligamento corto y fuerte, que va 
desde la cara externa del proceso ascen-
dente del dentario a la cara interna del 
extremo posterodorsal del brazo premaxilar 
(premaxilomandibular), conecta ambas 

estructuras y está relacionado con el ade-
lantamiento de los premaxilares (Fig. 4). 

El premaxilar y maxilar están conectados 
a través de un ligamento largo y ancho, que 
se extiende entre el punto medio del tercio 
posterior del premaxilar y la cara interna 
del extremo distal del maxilar (premaxi-
lomaxilar) (Fig. 7). 

Fig. 7: Vistas A) lateral y B) dorsal de la región anterior del cráneo con apertura bucal intermedia. 
Anterior part of the cephalic region in A) lateral and B) dorsal views. Mouth is partly opened. 

A LPRR 

Fig. 8: Vistas A) lateral y B) dorsal de la región anterior del cráneo con máxima apertura bucal. 
Anterior region of the skull in A) lateral and B) dorsal views. Mouth is widely opened. 



PROTRACCION PREMAXILAR EN AUSTROMENIDIA REGIA 169 

Cartílago Rostral 

Unidad constituida sólo por el cartílago 
rostral, de forma general más ancha que 
alta y con extremo anterior aguzado; en un 
corte transversal, su borde dorsal es lige-
ramente convexo, presentando una super-
ficie ventral aplanada (Figs. 4, 7). 

En posición de boca cerrada y premaxi-
lares completamente retraídos, el cartílago 
rostral se ubica entre los procesos articu-
lares de los premaxilares, con los que se 
relaciona por medio de tejido conectivo 
fibroso. Ventralmente, se conecta con los 
procesos internos de los maxilares a través 
del ligamento maxilorrostral y se relaciona 
también con el cartílago etmoidal y vómer. 
Dorsalmente, ligamentos en forma de T 
invertida conectan esta unidad con los 
premaxilares y palatinos (Fig. 4 ). 

Análisis Funcional 

En A. regia, la protracción premaxilar ocu-
rre sólo durante la alimentación, al igual 
que en la generalidad de los teleósteos 
(Osse 1969). Si bien durante la respiración 
se produce un pequeño adelantamiento de 
los premaxilares con respecto al neurocrá-
neo, la amplitud de los movimientos gene-
rados durante la alimentación es mucho 
mayor. 

Se ha demostrado que en teleósteos las 
demandas funcionales impuestas por los 
mecanismos alimentarios tienen una 
influencia dominante en el dise¶o cefálico 
(Liem & Osse 1975, Elshould-Oldenhave & 
Osse 1976, Vandewalle & Chardon 1981). 
El dise¶o de los elementos que participan 
de la protracción premaxilar, en esta es-
pecie, puede ser entendido principal-
mente en relación a la función alimentaria. 
La importancia de las otras funciones en la 
construcción cefálica no se niega, pero no 
es considerada en este estudio. 

El máximo adelantamiento de los pre-
maxilares con respecto al neurocráneo, 
medido en ejemplares frescos, es de un 17% 
del largo de la cabeza, lo que no es mucho 
si se considera que en otros peces acantop-
terigios se ha observado hasta un 33%
(Lauder & Liem 1981 ). 

A través de la manipulación mecánica de 
especímenes frescos y con la ayuda de 
modelos confeccionados a escala se cons-
tató que en esta especie la protracción 
premaxilar puede ser provocada por dos 
mecanismos independientes (mandibulo-

premaxilar y maxilopremaxilar). El diseño 
de las unidades mecánicas esqueléticas bu-
cales no sólo permite el adelantamiento de 
los premaxilares con respecto al neurocrá-
neo, sino también la posibilidad de mover 
los premaxilares estando protraídos. 

Mecanismo M andibulopremax ilar

La mayor magnitud de adelantamiento de 
los premaxilares con respecto al neurocrá-
neo es alcanzada con este mecanismo, 
lográndose también una gran amplitud de 
apertura bucal que permite capturar el 
alimento por succión (Figs. 4, 7, 8). 

El premaxilar tiene dos tipos de mo-
vimientos que se suceden uno al otro, 
pudiendo distinguirse dos etapas. 

ETAPA 1: En esta primera etapa se 
produce un adelantamiento del premaxilar 
con respecto al neurocráneo, movimiento 
que es provocado por la bajada de la man-
díbula, desde una posición de boca cerrada 
a una posición de apertura intermedia; el 
ligamento premaxilomandibular actúa como 
elemento traccionador (Figs. 4, 7). 

Durante el descenso de la mandíbula 
(Fig. 9A), los puntos de inserción del li-
gamento en el premaxilar y dentario siguen 
una trayectoria curva con centro de ro-
tación en la articulación cuadratomandi-
bular. El premaxilar es traccionado anterior 
y ventralmente desde su extremo poste-
rodorsal. 

En el curso de esta etapa el proceso 
articular del premaxilar se desliza anterior y 
ventralmente sobre el proceso interno del 
maxilar; este último orienta el movimiento 
del premaxilar y determina una trayectoria 
rectilínea del extremo anterior de este 
hueso, produciéndose la apertura bucal 
(Figs. 4, 7). El gran desarrollo de los pro-
cesos del maxilar y premaxilar se puede 
entender principalmente en relación a 
permitir la apertura bucal, ya que impide 
que el premaxilar siga el movimiento curvo 
de la mandíbula. 

Al término de esta etapa el extremo 
anterior del premaxilar alcanza el máximo 
adelantamiento con respecto al neurocrá-
neo, movimiento limitado por los liga-
mentos que conforman el complejo rostral. 
Simultáneamente, comienza un movi-
miento de rotación de esta unidad en el 
plano sagital, provocado por la tensión de 
los ligamentos rostrales (Figs. 6, 8). 

ETAPA 11: Se caracteriza por sólo el 
movimiento de rotación del premaxilar en 



170 DE LA HOZ & VIAL 

el plano sagital, que gira en un ángulo de 
35ºen torno a su extremo proximal (Fig. 
9B). Este movimiento es provocado por dos 
factores que se dan simultáneamente: por 
una parte, el descenso de la mandíbula 
desde una posición intermedia hasta una 
apertura máxima determina que el ex-
tremo distal del premaxilar continúe su 
movimiento anterior y ventral y, por otra, la 
tensión de los ligamentos que conforman el 
complejo rostral limita el adelantamiento 
de la región proximal, obligando al prema-
xilar a rotar (Figs. 7, 8). 

Durante la rotación del premaxilar (Figs. 
8, 9B), su extremo anterior gira en torno al 
extremo posterodorsal de esta unidad, de 
manera que el extremo anterior se desplaza 
dorsalmente y la placa distal se adelanta y 
queda formando el borde de la boca. En el 
curso de este movimiento, el proceso arti-
cular del premaxilar se desencaja del pro-
ceso interno del maxilar, ubicándose por 
delante y a un nivel más bajo que este 
último. 
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La forma triangular de la mandíbula in-
ferior junto al diseño del premaxilar con el 
brazo ensanchado distalmente permite que 
la conexión entre ambas estructuras esté en 
el punto más dorsal y posterior posible con 
respecto a la articulación cuadratomandi-
bular (Fig. 4 ). Esta unión posterodorsal 
permite una gran amplitud de movimiento 
del premaxilar y determina también que la 
trayectoria del punto de tracción posterior 
de éste pase cercana a su centro de masa, 
de manera de minimizar el efecto de ro-
tación cuando el premaxilar está adelan-
tándose. 

En posición final (Fig. 8), la placa distal 
del premaxilar queda cerrando lateralmente 
la entrada de la boca, formándose una 
apertura bucal circular; tal diseño estaría 
relacionado con una mayor eficiencia en la 
succión (Lauder 1979, Muller & Osse 1984, 
Van Leeuwen & Muller 1984). 

El maxilar presenta un movimiento 
complejo provocado por la bajada mandi-
bular, que puede ser interpretado como la 
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Fig. 9: Esquema en vista lateral de los movimientos del premaxilar durante el descenso mandibular. 
A) movimiento de adelantamiento (etapa I). B) movimiento de rotación en el plano sagital (etapa II). 
Línea discontinua: posición final del premaxilar y mand1bula. F, F', F": dirección de la fuerza de acción 
transmitida por el ligamento, en tres estados de descenso mandibular. 0-0'-0": trayectoria que describe 
el ligamento premaxilo-mandibular. P: inserción del ligamento interpalatino anterior. P-S: ligamentos del 
complejo rostral. S-S': trayectoria del punto de inserción del ligamento premaxilorrostral en el prema-
xilar. X: punto de rotación de la mand1bula. 
Diagram in lateral view of the premaxilla movements during the lower jaw depression. A) forward movement of the 
premaxilla (first stage). B) rotation movement in a sagittal plane (second stage). Broken line: fmal position of the 
premaxilla and lower jaw. F, F', F": direction of the force transmited by the ligament in three stages of jaw 
depression. 0-0'-0": trajectory described by the maxillo-mandibular ligament. P: insertion of the anterior interpalatine 
ligament. P-S: ligaments of the rostral complex. S-S': trajectory of the insertion point of the premaxillo-rostralligament 
in the premaxilla, X: rotation point of the lower jaw. 



PROTRACCION PREMAXILAR EN A USTROMEN/DIA REGIA 171 

realización conjunta de tres movimientos: 
uno de péndulo posteroanterior en el plano 
sagital, otro de desplazamiento dorso-
ventral, también en el plano sagital, y un 
tercero, de rotación sobre un eje longitu-
dinal ubicado entre el extremo distal y el 
proceso dorsal de esta estructura (Figs. 4, 
7, 8). 

Al bajar la mandíbula, el punto de in-
serción del ligamento primordial en el ar-
ticular-angular se desplaza siguiendo una 
trayectoria curva en tomo a la articulacion 
cuadratomandibular (Fig. 1 0). La tracción 
de este ligamento transmite una fuerza en 
dirección ventral sobre el borde posterior 
del maxilar. En una primera etapa, dicha 
fuerza produce fundamentalmente un mo-
vimiento pendular del maxilar, girando su 
extremo distal en tomo al punto de in-
serción del ligamento palatomaxilar. 
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Fig. 10: Esquema en vista lateral de la acción del 
ligamento primordial (A-B) sobre el maxilar, du-
rante la bajada mandibular. Línea discontinua: 
posición final del maxilar. F', F": componentes 
anterior y ventral, respectivamente, de la fuerza 
transmitida por el ligamento primordial. P: punto 
de inserción del ligamento palatomaxilar en el pa-
latino. S-S: trayectoria de la inserción del liga-
mento palatomaxilar en el maxilar. vo: vómer. 
Diagram in lateral view of the primordial ligament action 
(A-8) upon the maxilla, during the lower jaw depression. 
Broken line: final position of the maxilla. F', F": anterior 
and ventral oomponents respectively, of the force trans-
mitted by the primordial ligament. P: insertion point of 
the palato-maxillary in the palatine. S-S': trajectory of the 
insertion point of the palato-maxillary ligament in the 
maxilla. vo: vomer. 

El movimiento dorsoventral del maxilar 
es impedido por la posición del punto de 
contacto del cóndilo craneal del maxilar 
con la superficie dorsal del vómer. Dada la 
configuración asimétrica de la superficie 
articular de la cabeza maxilar, a medida que 
el movimiento pendular anterior se va 
produciendo, la cabeza maxilar se desplaza 
anteriormente por sobre el vómer, posibi-
litando su movimiento de bajada; el má-
ximo descenso del maxilar ocurre cuando 
el cóndilo craneal alcanza el borde anterior 
del vómer. 

En la primera etapa de descenso man-
dibular el movimiento de rotación es re-
ducido y está determinado por el diseño del 
cóndilo craneal, el que al producirse el 
movimiento pendular es desplazado hacia la 
línea media. Como el ligamento interma-
xilar impide la separación anterior de los 
procesos internos de los maxilares, la posi-
bilidad de rotación de los maxilares está 
determinada por el acercamiento mesial de 
los cóndilos (Fig. 11 ). El máximo de 
torsión se produce una vez que el cóndilo 
se coloca por delante del borde del vómer. 

El adelantamiento del proceso interno 
del maxilar tracciona al cartílago rostral 
anteriormente, por medio del ligamento 
maxilorrostral. Este movimiento del cartí-
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Fig. 11: Vista en el eje longitudinal del maxilar 
derecho, mostrando la acción del ligamento pri-
mordial (F) sobre el maxilar. P-P': eje longitudinal 
corporal. Línea discontinua: posición fmal del 
maxilar. 
View of the right maxilla from its longitudinal axis 
showing the action of the primordial ligament (F) upon 
the maxilla. P-P': longitudinal axis of the body. Broken 
line: final position of the maxilla. 
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lago es simultáneo al desplazamiento an-
terior del premaxilar; sin embargo, este úl-
timo se mueve más rápido, de manera que 
la distancia entre la sínfisis premaxilar y el 
cartílago rostral aumenta hasta alcanzar 
una posición en que el ligamento premaxi-
lorrostral se tensa (Figs. 4, 7). 

Debido a que el premaxilar continúa 
adelantándose, su movimiento es transmi-
tido al cartílago vía ligamento, traccio-
nándolo desde su superficie dorsal y des-
plazándolo anteroventralmente. El adelan-
tamiento del cartílago rostral, y por con-
siguiente el del premaxilar, es limitado por 
el ligamento interpalatino anterior (Figs. 4, 
7). Finalizado este movimiento, el cartílago 
rostral queda ubicado por delante del car-
tílago etmoidal, formando un puente entre 
el neurocráneo y los premaxilares protraí-
dos (Fig. 8). 

M e can ismo M a:x iloprema:x ilar 

Este mecanismo provoca una rotación 
dorsoventral del premaxilar en el plano sa-
gital, que permite modificar la posición de 
éste con respecto al neurocráneo y cerrar la 
boca en distintos estados de bajada man-
dibular (Fig. 12). Esto posibilita, por una 
parte, una aprehensión directa de la presa 
con los premaxilares adelantados y, por 
otra, sujetar y manipular el alimento. El 
diseño y tamaño de los dientes pueden ser 
entendidos en relación con este mecanismo. 

El movimiento del premaxilar es pro-
ducido por la contracción del fascículo A 1 
aductor mandibular y accionado a través 
del ligamento premaxilomaxilar (Fig. 12). 

La contracción del fascículo A 1 trans-
mite una fuerza al borde posterior del 
maxilar, que lo desplaza posterior y ven-
tralmente. El movimiento del maxilar 
tracciona al ligamento premaxilomaxilar, 
provocando la rotación del premaxilar en 
tomo a su punto de unión con el dentario 
(Fig.l2). 

Este -mecanismo sólo es posible en es-
tados intermedios de descenso mandibular, 
en los que las conexiones del premaxilar 
con las demás unidades (mandíbula y car-
tílago rostral) permiten el movimiento de 
rotación de éste en el plano sagital. Alcan-
zada la máxima depresión mandibular, la 
rotación del premaxilar implicaría un ade-
lantamiento del extremo proximal de 
éste, lo que es impedido por los ligamentos 
que conforman el complejo rostral (Fig. 8). 

Fig. 12: Esquema en vista lateral, representando la 
acción del maxilar sobre el premaxilar, al contraer-
se el fascículo Al del músculo aductor man-
dibular. Línea discontinua: posición fmal de las 
unidades mecánicas esqueléticas. F: fuerza de 
acción transmitida por el ligamento primordial. P: 
punto de inserción del ligamento palatomaxilar en 
el palatino. Q: punto de inserción del ligamento 
premaxilo-maxilar en el maxilar. S-S': trayectoria 
del punto de inserción del ligamento palatomaxilar 
en el maxilar. Z: trayectoria del extremo anterior 
del premaxilar en torno al punto de conexión con 
el dentario (O). 
Diagram in lateral view showing the action of the maxilla 
upon the premaxilla when Al part to the adductor man-
dibular muscle contracts. Broken line: final position of 
the skeletal mechanical units. F: action force transmitted 
by the primordial ligament. P: insertion point of the 
palato-maxillary ligament in the palatine. Q: insertion 
point of the premaxillo-maxillary ligament in the maxilla. 
S-S': trajectory of the insertion point of the palato-ma-
xillary ligament in the maxilla. Z: trajectory of the an-
terior end of the premaxilla around its connection point 
with the lower jaw (O). 

La bajada mandibular hasta una apertura 
intermedia, y la consiguiente acción de esta 
unidad sobre el premaxilar, es común para 
ambos mecanismos (ETAPA 1 mee. man-
dibulopremaxilar), de manera que el ma-
xilar acciona sobre el premaxilar cuando 
este último ya está algo protraído. 

La inserción del ligamento premaxilo-
maxilar por delante del punto de rotación 
del premaxilar (Figs. 7, 8) se puede en-
tender como un compromiso entre el brazo 
de potencia y la amplitud de movimiento 
dorsoventral del premaxilar. 
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DISCUSION 

En las especies de la familia Atherinidae 
que poseen la facultad de adelantar los 
premaxilares con respecto al neurocráneo 
se pueden distinguir dos tipos de mecanis-
mos (Gosline 1981, Motta 1984 ). Uno es 
el descrito por Alexander (1967a), basado 
en Atherina presbyter y Melanotaenia 
maccullochi, quien lo incorpora dentro de 
un modelo general propuesto para el orden 
Atheriniformes, y el otro, es el citado por 
Gosline (1981) para los géneros A theri-
nops, Chirostoma, Craterocephalus y Me-
nidia. Este último autor, si bien reconoce el 
mecanismo de estos géneros como distinto 
del propuesto por Alexander, no hace una 
descripción de las estructuras que parti-
cipan ni un análisis de su funcionamiento, 
mencionando solamente aquellos aspectos 
que no se ajustan al modelo general que 
postula Alexander (1967a) para Atheri-
niformes. 

En A. regia, el diseño y relaciones de las 
unidades mecánicas esqueléticas y su fun-
cionamiento muestran diferencias im-
portantes con lo descrito por Alexander 
(1967a) para Atherinidae y se asemeja en 
algunos aspectos a lo mencionado por Gos-
line (1981) y Motta (1984), para Atheri-
nops, Chirostoma, Craterocephalus y Me-
nidia. 

A. presbyter y M. maccullochi presentan 
premaxilares con procesos articulares re-
lacionados con el maxilar y procesos as-
cendentes unidos en la línea media y ubi-
cados dorsal al cartílago rostral. Este úl-
timo está conectado a los procesos as-
cendentes a través de ligamento, de modo 
que durante la protracción los premaxi-
lares y cartílago rostral funcionan como 
una sola unidad. Por el contrario, en A. 
regia los premaxilares poseen sólo un par de 
largos procesos articulares, ubicados lateral 
al cartílago rostral. Esta situación se pre-
senta también en A. gracilis, Cauque bre-
vianalis, C. mauleanum, Odontesthes bo-
nariensis (obs. personales), Menidia ber-
yllina (Rosen 1964) y Coleotropis black-
burni (Ruiz & Yáñez-Arancibia 1978). 
Esta diferencia estructural es relevante en el 
mecanismo de A. regia, ya que la conexión 
entre premaxilares y cartílago rostral deter-
mina una gran libertad de movimiento 
entre estas unidades, que hace posible la 
realización de los dos mecanismos de 
pro tracción. 

El ligamento premaxilomandibular, que 
en A. regia acciona directamente sobre el 
premaxilar provocando la protracción, no 
está descrito para A. presbyter y M. mac-
cu/lochi (Alexander 1967a). En estas es-
pecies el premaxilar está conectado al den-
tario sólo por tejido conectivo (labio), no 
siendo el descenso mandibular causa directa 
del adelantamiento de los premaxilares. La 
bajada mandibular como causa directa de la 
protracción se ha descrito para Atherinops, 
Chirostoma, Craterocephalus y Menidia 
(Gosline 1981 ). Este autor menciona que la 
acción de la mandíbula sobre el premaxilar 
es a través de una conexión membranosa 
del extremo ventral del premaxilar y no 
mediante un ligamento bien definido. Sin 
embargo, en Menidia beryllina, Chirostoma 
estor y Ch. lucius (obs. personales), se ha 
encontrado dicho ligamento a semejanza de 
A. regia. 

La presencia del ligamento premaxi-
lomandibular determina una mayor de-
pendencia entre los movimientos de estas 
unidades. Esto permite que la protracción 
sea provocada directamente vía mandíbula 
y no por intermedio del maxilar como en el 
caso de A. presbyter y M. maccullochi. 

En A. regia la amplitud de movimiento 
pendular del maxilar es bastante restrin-
gida en comparación con A. presbyter y M. 
maccullochi (Alexander 1967 a). Esta di-
ferencia funcional se debe a que en A. 
regia al igual que A. gracilis, C. brevianalis, 
C. mauleanum y O. bonariensis (obs. per-
sonales) la inserción del ligamento pri-
mordial en el maxilar se ubica más dis-
talmente que en las especies citadas por 
Alexander (1967a), en las cuales se inserta 
lateral al cóndilo craneal (condición que 
determina una mayor amplitud de mo-
vimiento). La inserción distal del ligamento 
primordial en el maxilar ha sido también 
descrita para Atherinidae por Rosen ( 1964) 
y es mencionada por Gosline (19 81), para 
aquellas especies en que la protracción es 
provocada directamente por la bajada 
mandibular. 

Para la realización del mecanismo pre-
maxilomaxilar es importante que el mo-
vimiento pendular del maxilar sea restrin-
gido, de modo que el ligmento premaxi-
lomaxilar esté siempre tenso y al contraerse 
el músculo aductor mandibular Al toda 
la fuerza muscular se traduzca en movi-
miento del premaxilar. En caso contrario, 
al no estar dicho ligamento en posición 
activa, la fuerza de contracción del Al se 
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traduciría en un movimiento del maxilar, 
sin afectar al premaxilar. En las especies 
descritas por Alexander (1967a) la gran 
amplitud de movimiento pendular del ma-
xilar está asociada con la ausencia de dicho 
ligamento, no siendo posible mecánica-
mente provocar protracción premaxilar al 
contraerse el fascículo Al del músculo 
aductor mandibular. 

El diseño estructural de A. regia y apa-
rentemente el de los géneros citados por 
Gosline ( 1981) no se ajusta entonces al 
modelo general que postula Alexander 
(1967a), existiendo para la familia Atheri-
nidae al menos dos mecanismos distintos, 
cuyas potencialidades mecánicas determi-
narían estrategias diferentes en cuanto a 
modos de captura y tipo de presa. 

Una de las diferencias fundamentales del 
modelo morfológico y funcional descrito 
por Alexander (1967a), con respecto al di-
seño y posibilidades mecánicas de A. regia, 
es que esta última presenta dos vías cine-
máticas independientes que gobiernan el 
movimiento de los premaxilares. Liem 
(1978, 1980) y Lauder (1981, 1982a, 
1982b) plantean que un aumento en el 
número de vías mecánicas de provocar 
protracción está correlacionado con un 
aumento en la diversidad de los elementos 
estructurales bucales. Esto permitiría una 
mayor independencia mecánica y posi-
cional de las unidades mecánicas esquelé-
ticas, posibilitando la diferenciación de 
múltiples vías cinemáticas y, por lo tanto, 
una mayor versatilidad de estrategias 
alimentarias. 

El modelo que postula Alexander 
(1967a) presenta un menor número de 
conexiones entre los elementos (en com-
paración con A. regia) y una mayor de-
pendencia entre éstos. Los movimientos del 
maxilar y premaxilar están acoplados en un 
sistema mecánico, gobernado por la de-
presión mandibular. Esto determina un 
mecanismo de protracción indirecto, en 
donde la bajada mandibular provoca un 
movimiento de torsión del maxilar, el que a 
su vez causa la protracción. La interde-
pendencia entre los movimientos del ma-
xilar y premaxilar determina un mecanis-
mo de protracción único, no existiendo 
una vía alternativa de acción sobre los 
premaxilares (Fig. 13 ). 

En A. regia, el diseño de las unidades 
mecánicas esqueléticas involucradas en los 
mecanismos de protracción y el mayor 
número de conexiones entre éstas (compa-

rado con el modelo de Alexander) están 
correlacionados con un aumento de las vías 
de provocar protracción (Fig. 13). 

Desde el punto de vista funcional, el 
diseño estructural de A. regia se caracteriza 
por su gran versatilidad; ello permite la 
realización de una variedad de mecanismos 
que pueden ir desde un sistema de succión 
con distintos grados de amplitud y orien-
tación de la apertura bucal, a un mecanis-
mo de aprehensión directa de las presas, 
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Fig. 13: Esquema que muestra las vías mecánicas 
que gobiernan la protracción premaxilar en Athe-
rinidae. A: modelo propuesto por Alexander 
(1 967a); acción indirecta sobre el premaxilar, 
mediante los movimientos de la mandíbula y ma-
xilar. B: Austromenidia regia; dos vías alternativas 
de producir adelantamiento del premaxilar: acción 
directa de la bajada mandibular sobre el premaxilar 
y vía maxilar, accionado al contraerse el fascículo 
Al del músculo aductor mandibular. Rectángulos 
en líneas continua y discontinua representan las 
unidades mecánicas esqueléticas y sus movimientos 
y los músculos, respectivamente. Flechas indican 
acción sobre las unidades. 
Diagram showing the biomechanical pathway governing 
the premaxillary protrusion in Atherinidae. A: Alexan-
der's model (1967a); indirect action upon the premaxilla 
through lower jaw and maxilla movements. B: Austro-
menidia regia; two alternate pathways to produce jaw 
protrusion: direct action of the lower jaw depression 
upon the premaxilla and by the maxilla movement ac-
complished by the contraction of the Al part of the 
adductor mandibular muscle. Rectangles drawn with solid 
and broken lines represent the skeletal mechanical units 
and their movements and the muscles respectively. The 
arrows indicate the action upon the units. 
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mordiendo firmemente con mandíbulas y 
premaxilares. Estas distintas estrategias de 
alimentación posibilitarían aumentar el 
rango de recursos utilizables; observaciones 
preliminares han mostrado que esta especie 
incluye en su dieta desde presas móviles 
como pequeños crustáceos y peces, hasta 
presas que se encuentran en el sustrato 
como moluscos y anélidos (obs. persona-
les). Un estudio más exhaustivo acerca de 
los ítemes alimentarios de A. regia, como 
también de especies. de Cauque y Odon-
testhes, podrá corroborar las potenciali-
dades reales de sus diseños estructurales en 
relación a alimentación. 

De acuerdo a la información actualmente 
disponible y a las observaciones realizadas, 
el modelo morfofuncional de A. regia es-
taría presente en distintas subfamilias de 
Atherinidae: Atherinopsinae ( Austrome-
nidia, Cauque, Odontesthes, Atherinops), 
Menidiinae (Chirostoma, Menidia, Coleo-
tropis) y Taeniomembrasinae ( Cratero-
cepha/us). Sin embargo, un análisis preli-
minar de estos géneros indica un cierto 
grado de variedad del modelo dentro de la 
familia; un estudio comparativo más 
completo de los mecanismos pudiera con-
tribuir a un mejor entendimiento de la 
diversidad y relaciones dentro del grupo. 

Por otra parte, este modelo, al menos en 
sus principios generales, no sería exclusivo 
de Atherinidae, ya que está descrito o su-
gerido para otras familias como Phallostet-
hidae (Gosline 1981) y aún para el orden 
Cyprinodontiformes (Gosline 1981, Motta 
1984, obs. personales) y el orden Beloni-
formes (Gosline 1981, Motta 1984 ), lo que 
confirma en parte la inclusión de todos 
estos grupos en Atherinomorpha. Aparen-
temente, la presencia más generalizada del 
modelo, en comparación con el de Atheri-
na, permitiría hipotetizarlo como la con-
dición primitiva del grupo. 
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ABREVIATURAS 

A 1: fascículo del músculo aductor man-
dibular. ar-an: articular-angular. boc: ba-
sioccipital. bsf: basisfenoides. e: cuadrado. 
car. et: cartílago etmoidal. car. meck: car-
tílago de Meckel. car. ros: cartílago rostral. 
con. e: cóndilo del cuadrado. con. cr: eón-

dilo craneal. cormeck: coronomeckeliano. 
dn: dentario. ecpt: ectopterigoides. enpt: 
entopterigoides. epiot: epiótico. esf: esfe-
nótico. et lat: etmoides lateral, exoc: 
exoccipital. fr: frontal. hm: hiomandibular. 
iop: interopercular. LCMd: ligamento 
cuadratomandibular. LIM: ligamento in-
termaxilar. LIPA: ligamento interpalatino 
anterior. LIPP: ligamento interpalatino 
posterior. LP: ligamento primordial. LPM: 
ligamento palatomaxilar. LPRM: ligamento 
premaxilomaxilar. LPRMMd: ligamento 
premaxilomandibular. LP RR: ligamento 
premaxilorrostral. LPVA: ligamento pala-
tovomerino anterior. LPVP: ligamento pa-
latovomerino posterior. md: mandíbula. 
mm: menisco maxilar. mpt: metapteri-
goides. msm: menisco submaxilar. mx: 
maxilar n: neurocráneo. op: opercular. pa: 
parietal. pas: parasfenoides. pl: palatino. 
pls: pleurosfenoides. pmx: premaxilar. 
pop: preopercular. pro: proótico. pro. art: 
proceso articular. pro. dor: proceso dorsal. 
pro. int: proceso interno. pro. pal: proceso 
palatino. pto: pterótico. rar: retroarticular. 
simp: simpléctico. soc: supraoccipital. sop: 
subopercular. t: tendón. vo: vómer. 
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