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RESUMEN

Se recopilan las diferentes asignaciones en cuanto a familia que han sido
formuladas hasta la fecha para el genero Geobatrachus. Mediante la reco-
leccion de una serie de topotipos virtuales de este genero monotipico, endernico
del sector noroeste del macizo de la Sierra Nevada de Santa Marta (Depar-
tamento del Magdalena, Colombia), se elaboro una descripci6n detallada y
se procedio a un analisis de 67 caracteristicas morfologicas, a las cuales se
adiciono el numero cromosomico (2n = 20), seleccionadas conforme a las
utilizadas por LYNCH y HEYER en sus estudios sobre clasificaci6n y filogenia
de los Leptodactylidae, las cuales, despues de un examen inicial, se conside-
raron significativas, a fin de pre cisar las afinidades de este genero, Simulta-
neamente con la recoleccion del material se adelantaron observaciones ecole-
gicas que permitieron establecer que su distribuci6n se opera en el area de
bosques humedos, frecuentemente nublados entre los 1.750 y 3.000 metros,
y que la especie tolera situaciones paraclimacicas [plantaciones artificiales de
Cupressus sp., Pinus sp. y piso cubierto de Pennisetum clandestinum) y que sus
habitos son netamente terrestres y semifosoriales.
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De los caracteres externos cabe destacar una gran variabilidad cromatica
individual; el integumento desprovisto de adaptaciones xeromorfas y de com-
plejos glandulares especializados, indica una adapracion hacia un habitat
higrofilo, aiiadidos a la extremada reduccion del primer dedo pedial. Las ca-
racteristicas esqueleticas determinadas mediante diseccion y tincion diferencial,
muestran un tipo generalizado sin reduccion pronunciada de elementos era-
neales, con presencia de dientes no pedicelados en la arcada maxilar, sin evi-
dencias de adaptaciones Iragmoticas ni fosoriales ni ornamentacion epicraneal
o exostosis, aparato hioideo generalizado, 8 vertebras presacras sin fusion ni
imbricacion y con procesos transversos especializados, sacro con diapofisis
no dilatadas, astragalo y calcaneo fusionados, tarsales reducidos ados. Es
llamativa la presencia de falanges terminales en forma de T, 10 cual podria
sugerir una preadaptacion hacia un regimen arboricola (0 bien la derivacion
a partir de un antecesor arboricola}, Una condicion firmisternal plena de la
cintura escapular y la notable reduccion de la clavicula insinuarian una apa-
rente relacion con los Microhylidae.

La musculatura muestra un M. intermandibularis con rafe medial, la
insercion del M. adductor mandibularis subexternus de tipo "5", el tendon
distal del M. semitendinosus con recorrido ventral a los Mm. graciles; el M.
adductor longus con insercion en la rodilla, y la ausencia de una cabeza acce-
soria 0 tendon del M. glutaeus magnus [caracter unico dentro de los Neoba-
trachia, pero verosimilmente debido a perdida secundaria). Una de las ca-
racteristicas mas llamativas (en contra de registros previos de renacuajos
atribuidos tentativamente a esta especie) es la confirmaci6n de un desarrollo
directo que a priori podria suponerse dada la reducida postura de huevos

'megalecitales en lugares protegidos y que corresponde a una adaptacion hacia
ambientes de montaiia con escasa oportunidad para un desarrollo larvario
acuatico,

Los 68 caracteres utilizados fueron codificados numerrcamente segun
sus condiciones primitivas 0 derivadas, segun criterios aceptados en la litera-
tura reciente, tanto para facilitar las comparaciones como para intentar re-
construir la filogenia segun principios de taxonomia numerica. Facilmente
por exclusion se descarto la posibilidad de que Geobatrachus representase con-
forme a la firmisternia un elemento de los Microhyloidea, y la ausencia de
elementos esqueleticos interfalangeales, excluyen cualquier posible afinidad
con los Centrolenidae, Hylidae y Pseudidae, aun cuando ninguna caracteris-
tica, salvo la ausencia del tendon accesorio del M. glutaeus magnus (inter-
pretada como perdida secundaria) excluye la asignacion de Geobatrachus a
los Bufonoidea. Ninguna caracteristica en particular permite referir el genero
a los Myobatrachidae ni a los Heleophrynidae, la ausencia de organo de Bidder
(unica caracteristica diagnostica entre Leptodactylidae y Bufonidae) elimina,
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aparte de la afinidad mostrada por cladogramas experimentales, la familia
Bufonidae de toda su consideraci6n adicional. En cuanto a los Brachycepha-
lidae (sensu McDIARMID 1969), si bien aparentemente derivados de los Lep-
todactylidae, diferencias tales como la estructura de la cintura escapular y el
desarrollo de osteodermos dorsales los excluyen de consideraci6n.

El analisis combinatorial realizado mediante cladogramas confirma que
los Phyllobatinae (= Dendrobatidae) son derivados de los Elosiini, y que
los acreditan mejor en el rango de sub familia dentro de los Leptodactylidae
que como familia separada. Aun cuando la firmisternia en particular puede
sugerir afinidades con Geobatracbus, ciertamente este genero al igual que
Rhinoderma no pueden ser asignados a los Phyllobatinae. El analisis de los
caracteres de Rbinoderma indica que este genero se derive del antecesor in-
mediato de los Leptodactylinae 0 de elementos antiguos de este grupo y que,
al igual que en el caso de los Phyllobatinae, bien pueden involucrarse dentro
de los Leptodactylidae como una sub familia, a menos que se recurra a dividir
dicha familia en varios grupos de jerarquia familiar. No obstante Geobatra-
chus difiere ampliarnente de los Rhinodermatinae y, como 10 indican los cla-
dogramas elaborados, muestra su maxima afinidad con los Eleutherodactylini,
si bien representa un genero bien diferenciado dentro de la tribu quizas como
resulrado de la evolucion in situ de un "stock" antiguo de aislamiento desde
el Terciario, que ha sobrevivido en condiciones favorecidas par la ecuabilidad
climatica, Hip6tesis basadas en las evidencias paleogeograficas y paleocli-
maticas disponibles, asi como con forme a la posible dicotomia fundamental
de los llamados grupos ,.ALpha" y cr Beta" de los Eleutberodactylus son dis-
cutidas. Con exclusi6n de Euparkerella y Holoaden los Eleutherodactylin!
(cuya diferenciaci6n inicial quizas tuvo lugar en el S. E. de Brasil), los res-
tantes generos del grupo se hallan estrechamente relacionados entre si, aun
cuando una revisi6n exhaustiva de Eleutherodact ylus que eventualmente pue-
de llegar a subdividir este genero, puede llevar a conclusiones que si bien no
se aparten substancialmente de las interpretaciones aqui ofrecidas, si con-
duzcan a una interpretaci6n mejor fundada de la que las hip6tesis planteadas
o incluso a una reducci6n del numero de generos actualmente reconocidos.

Tanto la firmisternia como la perdida del tend6n accesorio del M. glu-
taeus magnus y el numero comparativamente reducido de cromosomas con
ausencia de acrocentricos, sugieren que Geobatrachus represente una linea
extrema de especializaci6n dentro de los Eleutherodactylini. La evidencia apor-
tada por el analisis cladistico no favorece considerar a los Eleutherodactylinae
como derivados de Adenomera 0 de un antecesor inmediato cornun can este
genero y, por tanto, la adquisici6n del desarrollo directo dentro de los Lepto-
dactylidae parece haber ocurrido independientemente al menos en dos lineas
[ileticas.
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SUMMARY

The different familial assignations proposed until now for Geobatracbus
are compiled. Through the collection of a virtual topotypical series of this
monotypic genus, which is endemic of the NW section of the Sierra Nevada
de Santa Marta Massif (Departamento del Magdalena, Colombia), a detailed
description was made. 67 morphological characters were selected according to
the criteria used by Lynch and Heyer in their studies on the philogeny and
classification of the leptodactylid frogs, and such characters, compled with
the chromosome number (2n = 20) were analysed, after initial examination
of their meaning in order to ascertain the affinities of the genus. Field work
carried on in the region showed that its distribution cover the area of humid
forest, with frequent mists, at. 1.750-3.000 m., and pointed also that the
species tolerates paraclimacic situations (in plantations of Cupressus sp., and
Pinus sp.) , and their habits are exclusively terrestrial and semifossorial,

Among the external characters it can be emphasized the high degree of
chromatic individual variation, the absence of xeromorphic adaptations and
specialized glandular complexes in the skin, which point towards an adaptation
towards a hygrophilic habitat, added to the extreme reduction of the first
pedial digit. The skeleton characters, studied through dissection and differen.
rial staining, show a generalized type without pronounced reduction in the
cranial elements, the occurrence of non-pedicellated teeth in the maxillary arch,
the absence of either phragmotic or fossorial adaptations, or epicraneal orna-
mentation exostosis; a generalized hyoid apparatus; 8 presacral vertebrae
without fusion or imbrication, and with specialized transverse processes; no
expanded sacral diapophyses, fused talus and calcaneus and only two tarsalia.
The T-shaped terminal phalanges might suggest a preadaptation towards an
arboreal way of life (or, conversely, an arboreal ancestor); also the full
firmisternal condition of the pectoral girdle and the striking clavicular re-
duction which would show an apparent relationship with the Microhylids.

The following muscular characters are noteworthy: M. intermandibularis
with medial raphe, the type "s" insertion of the M. adductor mandibularis
subexternus, the distal tendon of M. semitendinosus passing ventral to the
Mm. graciles, the insertion over the knee of the M. adductor longus, and the
absence of an accessory head (or tendon) in the M. glutaeus magnus (an
unique condition among the Neobatrachia, presumably due to secondary loss) .
In contrast with previous wrong assertions, a direct development (without
free larval stages) was confirmed, a condition expected a priori since the eggs
are megalecythal and laid in reduced numbers in protected places, in accor-
dance with the scare opportunities for aquatic larval development in mountain
environments.
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Each of the 68 used characters were codified according to their primitive
or derived represented stages, following criteria adopted in the recent litera-
ture, with the aim of using principles of numeric taxonomy to at temp the
reconstruction of the phylogeny. The possibility that Geobatrachus could be-
long to the Microhyloidea due to its firmisternal condition, was easily dis-
carded, and the absence of intercalary skeletal pieces in the digits, prevent
also any possible close relationship with the Centrolenidae, Hylidae and
Pseudidae, although there are no characters (except for the absence of an
accessory tendon in the M. glutaeus magnus, regarded as a secondary loss)
that might exclude the inclusion of Geobatrachus in the Bufonoidea. No
particular characters allow the inclusion of the genus either in the Myobatra-
chidae or the Heleophrynidae. The absence of Bidder's organ (which is the
only diagnostic difference between the Leptodactylidae and the Bufonidae)
eliminate the family Bufonidae from any further consideration, a conclusion
that is supported also by experimental cladograms. Distinctive features such
as the morphology of the pectoral girdle and the presence of dorsal osteoderms,
characteristic of the Brachycephalidae (sensu McDIARMID, 1969) also exclude
this family from consideration.

The combinational analysis made through cladograms confirms the
presumptive derivation of the Phyllobatinae (= Dendrobatidae) from the
Elosiini, and leads to the conclusion that this group might be better regarded
as a subfamily of the Leptodacty1idae than as a family of their own. Although,
in particular the firmisternal condition might suggest affinities of Geoba-
tracbus with the Phyllobatinae, neither this genus or Rhinoderma can be
referred to this subfamily. The analysis of the characters of Rhinoderma shows
rather conclusively that this genus was derived from the immediate ancestor
of the Leptodactylinae or from early members of this group, and under such
circumstances Rhinoderma can equally be included in the Leptodactylidae as
a representative of a monotypic subfamily. Otherwise, the Leptodactylidae
should be divided in several groups of familial hierarchy. However, Geoba-
trachus widely differs from the Rhinodermatinae, and, as its clearly shown
by the cladograms, shows its greater affinity with the Eleutherodactylini,
although Geobatrachus is rather outstandingly different from the other ge-
nera of this tribe. This condition might be due to the in situ evolution of an
early stock, isolated since the Tertiary, that has survived in favored conditions
due to climatic equability. Several hypothesis based on the available paleogeo-
graphic and paleoclimatic evidence are discussed, in conjunction with the pos-
sible fundamental dichotomy of the" Alpha" and" Beta" groups of the genus
Eleutberodactylus. With the noticeable exceptions of the genera Euparkerella
and Holoaden, the Eleutherodactylini (perhaps originally issued in S. E.
Brazil) represent a group of closely related genera, although an exhaustive
review of Eleutberodactylus might eventually lead to the splitting of this
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genus, and to conclusions that agreeing essentially with the conclusions here
offered, could otherwise provide basis for a better interpretation of the facts
here presented, or even to a reduction of the currently recognized genera for
this tribe. Both, the firmisterny, the loss of the accessory tendon of the M.
glutaeus magnus, and the caryotipe (with comparatively reduced number of
chromosomes and the lack of acrocentrics), suggest that Geobatrachus repre-
sents an extreme line of specialization among the Eleutherodactylini. The
evidence afforded by the cladistic analysis gives no support to regard the
Eleutherodactylini are derived from Adenomera or an· immediate common
ancestor with this genus, and so the acquisition of the direct development
among the Leptodactylidae seens to have occurred independently at least in
two phyletic lines.

AGRADECIMIENTOS

Consigno mis agradecimientos a aquellas personas y entidades que de
una u otra forma proporcionaron los medics para la ejecuci6n del presente
trabajo.

De manera muy especial al profesor Pedro M. Ruiz C, por la direcci6n
cientifica de este estudio.

La colaboracion prestada por los funcionarios del Instituto de Recursos
Naturales y del Medio Ambiente, Inderena, Central Bogota, Ingeniero Fo-
restal Pedro Rodriguez, Seccional Santa Marta, Agrologo Gustavo Maldo-
nado y Agr6nomo Ariel Martinez, y en particular la hospitalidad brindada
por el senor Eduardo Cardona, Administrador de la Estaci6n Forestal de San
Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta, y su senora Sofia, hicieron posible
las visitas y permanencia en el area de estudio,

EI envio oportuno de parte del material bibliografico se debe a la cortesia
del doctor John D. Lynch, de la Universidad de Nebraska, y a la Bi610ga
Cristina G. Kirkbride.

Siempre recibi estimulos y colaboraci6n de profesores del Instituto de
Ciencias Naturales - Museo de Historia Natural, Fac. de Ciencias, U. Nal.
Quiero destacar, en particular, la informacion botanica y ecologica suminis-
trada por el Botanico Gustavo Lozano, la identificaci6n del material entorno-
logico hecha por el Zoo logo Ruben Restrepo, y la valiosa asesoria en la ela-
boraci6n de las ilustraciones debida a la paciencia de la Experta Eugenia de
Brieva. Los doctores Polidoro Pinto, Director del LCN. - M.H.N., y Fabio
Florez, Director del Dpto. de Biologia, facilitaron el uso de equipos y ma-
teriales.



MARIA C. ARDILA-R.:STATUS DEL GENERa GEOBATRACHUS 389

La Bi610ga Olga Ma. de Caballero, Sec. Genetica, Fac. de Medicina,
U. Nal., colaboro en la toma de microfotografias. EI senor Francisco Pulido,
Instituto Nal. de Sa Iud, INAS, contribuy6 en la tecnica fotografica de las
ilustraciones.

Finalmente, agradezco a los profesores Federico Medem, Alberto Cadena,
Jorge Hernandez, las observaciones y criticas al manuscrito original.

1 - INTRODUCCION

1.1. GENERALIDADES.

La biota de las montafias intertropicales ofrece abundantes ejemplos de
diversificacion a nivel generico, especifico y subespecifico, asi como tambien
copiosos ejemplos de endemismo (comparables en terrninos generales tan
s610 con el que ocurre en biotas insulares aisladas pOl' prolongados periodos
de evoluci6n geografica) que ademas proporcionan evidencias valiosas sus-
ceptibles de ser utilizadas para reconstruir e interpretar tendencias evolutivas
que estos grupos hayan experimentado, asi como para incorporar estos datos
y contribuir a esclarecer 0 rectificar esquemas taxonomicos basicos que fueran
formulados como una indispensable aproximacion inicial al problema de lograr
una verdadera clasificaci6n natural de cada grupo en particular. Los An-
fibios Anuros no constituyen una excepci6n a la generalizaci6n citada y
muestran una acusada diferenciaci6n en las montafias de la America tropical.

Conforme al concepto previo, resulta de particular interes el caso del
Macizo de la Sierra Nevada de Santa Marta, fisiograficamente aislado en
la actualidad del Sistema Andino, macizo del cual tan s610 se conoce un
genero endernico de vertebrados: Geobatrachus. En efecto, Geobatrachus pa-
rece ser un genera monotipico confinado al piso terrnico ternplado y la porci6n
inferior del piso frio 0 temperado de la Sierra Nevada de Santa Marta.
Sus caracteristicas conocidas de manera incompleta a traves de la descripci6n
original (RUTHVEN 1915), la redescripci6n de COCHRAN &. GOIN (1970:
494), la discusi6n aportada pOl' CHARLES F. WALKER (in LYNCH 1971: 69)
y 10 consignado pOl' GRIFFITHS (1959: 481) y DUELLMAN (1975: 10), no
han sido suficientes para poder ubicarlo taxonomicarnente de manera convin-
cente, y as! su posicion aun es debatible, si bien ha sido adscrito no sin re-
servas a una u otra de las siguientes familias: Brachycephalidae (sensu lato) ,
Dendrobatidae, Leptodactylidae, Mierohylidae, 0 Rhinodermatidae; ademas,
a juzgar pOl' los datos publicados eventualmente, podria ser referible a los
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Bufonidae. Ante la informacion hasta ahora disponible resulta prematuro
aceptar cualquiera de estos criterios 0 alternativas, sin embargo, es digno de
mencion el hecho de que en caso de corresponder a cualquiera de estas familias
constituiria, a priori, un elemento tan divergente como para demandar estu-
dios confirmatorios del caso.

Redefinir las caracteristicas del genera Geobatrachus mediante un con-
junto mayor de atributos de valor taxonomico, muchos de los cuales solo en
afios recientes han venido a ser utilizados en la sistematica de los Anura,
precisar sus afinidades sisternaticas, ubicando su posicion a nivel de familia
y proporcionar informacion que permita postular algunas ideas acerca de su
origen, son los objetivos principales en este trabajo, aiiadiendo, desde luego,
informacion pertinente en cuanto a su biologia y ecologia, Especial atencion
se ha prestado dentro del presente trabajo al genero Rhinoderma DUMERIL &
BIBRON 1841, endemico de los bosques subantarticos de Chile, que quizas
represente el sobreviviente relictual de una antigua filada de los Bufonoidea
y cuya posicion sistematica ha sido bastante debatida, genera con el cual se
ha buscado relacionar a Geobatrachus. Al respecto vale notar que algunas
de las caracteristicas de Rhinoderma, a las cuales cabe atribuir mayor signifi-
cacion sistematica, con anterioridad no habian sido precisadas, 10 cual motive
obtenerlas e interpretarlas en el presente trabajo.

1.2. RESENA HISTORICA.

Con el proposito de tener una vision clara del problema, se hace necesario
elaborar una revision historica, resumida, del tratamiento dado por los di-
versos autores a los diferentes caracteres a nivel de categoria familiar en
donde se hallen incluidos los generos Geobatrachus y Rhinoderma, por haber
estado, como se indica mas adelante, hasta hace algun tiempo asociados taxo-
nomicarnente dentro de la misma familia 0 subfamilia.

GUNTHER en 1858 esrablecio la familia Brachycephalidae para las ranas
que presentasen dedos libres, diap6fisis sacras dilatadas, y ausencia de com-
plejos glandulares paratoideos.

COPE en 1865 y 1867, asi como BOULENGER en 1882, consideraron que
la morfologia de la cintura pectoral proporcionaba una mayor informacion
para la clasificacion e interpretacion de las relaciones de los Anuros, y, en
consecuencia, propusieron una distribucion taxonomica en tres infraordenes:
Bufoniformia, Arcifera y Raniformia. Dentro de los Bufoniformia fueron
incluidas las familias Rhinophrynidae, Engystomidae sensu BOULENGER y
COPE, cuyo concepto corresponde (a gran parte de los Microhylidae, parte
de los Bufonidae y a los Rhinodermatidae), Brachymeridae (equivalente en
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parte a los Microhylidae y Myobatrachinae actuales), Bufonidae y Dendro-
batidae (= Phyllomatidae en parte), caracterizadas por la falta de dientes
en el arco maxilar, la ausencia de manubria esternal, la presencia de diapofisis
sacras dilatadas y la presencia 0 ausencia de arcos cartilaginosos en el esternon,
Los Arcifera, entre los cuales incluyeron las familias Discoglossidae (= As-
terophrynae), Scaphiopodidae (que hoy corresponde a los Pelodytidae, Pelo-
batinae, y parte de los Myobatrachidae y parte de los Leptodactylidae),
Hylidae y Cystignathidae (= Leptodactylidae pro parte maxima y Myoba-
trachidae, pro parte minore los Pseudidae y parte de los Phyllobatidae) , fueron
caracterizadas colectivamente por la presencia de dientes, la ausencia 0 presen-
cia de manubrio esternal, las diapofisis sacras redondeadas 0 dilatadas y los
huesos coracoideos y epicoracoideos divergentes y conectados por un cartilage
epicoracoidal superpuesto a traves de toda la cintura escapular. Para el in-
fraorden Raniformia propusieron adscribir solamente la familia Ranidae, cuyas
especies presentan dientes, diapofisis sacras cilindricas, coracoides y epicoracoi-
des paralelos entre S1 y unidos medialmente, y el manubrio esternal usualmente
con un estilete oseo. Los mencionados autores consideraron la carencia de len-
gua, un caracter 10 suficientemente importante como para incluir los Pipidae
dentro del suborden Aglossa, segregado de los anteriores.

COPE en 1865 no acepto la familia Brachycephalidae propuesta por
GUNTHER y decidio agrupar en la familia Engystomidae, que esrablecio los
generos Atelopus, Bracbycepbalus, Rhinoderma y varios otros Microhylidae.
Posteriormente en 1867, modi fico su clasificacion anterior y propuso la familia
Phryniscidae constituida por Atelopus, Brachycephalus, Copea (= Micro-
hyla), Kalophrynus, Phryniscus (= Atelopus) y Rhinoderma.

A su turno, en 1882, BOULENGERaltere la clasificacion de COPE trasla-
dando los generos Brachycephalus, Phryniscus, Rhinoderma, y la mayor parte
de los generos de microhilidos, a la familia Engystomidae.

RUTHVEN (1915: 1,2), con base en 8 ejemplares coleccionados en las rnon-
tafias de Santa Marta, Colombia, en julio de 1913, describio Geobatracbus
como genero nuevo de la familia Dendrobatidae (= Phyllobatidae) en los
siguientes terrninos:

"Geobatracbus, new genus. Pectoral girdle firmisternal; precoracoids
present, very slender; omosternum and sternum cartilaginous. Maxilary teeth
none. Diapophyses of sacral vertebra not dilated. Tympanum concealed. Pupil
horizontal. Tongue elongate, entire and free behind. Fingers and toes entirely
free; terminal phalanges simple; toes four, occasionally a projecting rudiment
of a hallux, the tips not or but little dilated, flattened into pointed disc-like
structures" .
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NICHOLLS en 1916 introdujo como criterio para la clasificaci6n de los
Anura la estructura de la columna vertebral, y distribuy6 los diferentes gru-
pos con base en la forma de las facetas articulares de los centros vertebrales,
a la articulaci6n sacro-coxigea, y a la presencia de costillas libres, dandoles
categoria subordinal bajo las siguientes denominaciones: Opisthocoela, Anomo-
coela, Procoela y Diplasiocoela.

NOBLE, uno de los mayores investigadores en la biologia de los Anura,
en 1922 incluy6 dentro de la familia Brachycephalidae los generos Atelopus,
Braclrycephalus, Dendrobates, Geobatracbus, Hyloxalus (= Colostethus},
Plryllobates y Rbinoderma, caracterizandolos por el tipo bufonoide de la mus-
culatura del muslo, centros vertebrales procelos, cintura pectoral firmisternal,
diapofisis sacras dilatadas 0 redondeadas, cinco a ocho vertebras presacras, y
falanges terminales no en forma de garra; posteriormente en 1926, a los ge-
neros componentes de la familia anteriorrnente mencionada los redistribuy6
entre subfamilias, asi: Brachycephalinae con Atelopus, Bracbycepbalus, Den-
drophryniscus y Oreophrynella; Dendrobatinae con Dendrobates, Hyloxalus
(= Colostethus) y Phyllobates; Rhinodermatinae con Geobatrachus, Rhino-
derma y Sminthillus; adernas las considero como un grupo natural, cuyos
generos se derivaron independienremente de buf6nidos ancestrales, pero que
se originaron en una misma regi6n general y de una misma familia.

Luego NOBLE, en 1931, modific6 las diagnosis presentadas por NICHOLLS
adicionando caracteres miol6gicos a cada uno de los grupos, asi: en el subor-
den Amphicoela considera las ranas que retienen los musculos contractiles
de la cola; los sub6rdenes Opisthocoela y Anomocoela los caracteriza por la
ausencia de un musculo sartorio individualizado. Como resultado, los grupos
fundament ales de Anuros fueron separados, y asi se distinguen los Procoela
de los Diplasiocoela porque presentan el tendon del musculo semitendinoso
insertandose ventraimente a los Mm. graciles en lugar de hacerlo dorsalmente
a ellos.

DAVIS en 1935 no acept6 las consideraciones de NOBLE en cuanto a que
la familia Brachycephalidae fuese un grupo natural y decidio elevar a nivel
de familia las subfamilias reconocidas por NOBLE, reorganizandolas en Atelo-
podidae (= Bufonidae, pte. +- Brachycephalidae), Dendrobatidae (= Phy-
lIobatidae) y Rhinodermatidae.

LAURENT (1942, citado por CEI 1962: 110) reconoci6 las familias Atelo-
podidae y Dendrobatidae (= Phyllobatidae) , dividiendo esta ultima en dos
subfamilias: Dendrobatinae (= Phyllobatinae) y Rhinodermatinae, opinion
esta seguida por CEl (loc. supra cit.}, quien ademas indic6 que Rhinoderma
"en el pasado fue integrado al grupo de los braquicefalidos cercanos a Syrrho-
pbus 0 a Eleutherodactylus (Geobatrachus, Sminthillus) y caracterizados par
sus posturas de muy pocos huevos depositados en el suelo humedo".
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DUNN en 1944, dentro del suborden Procoela, reconocio como familias
a los Atelopodidae (= Bufonidae pte.), Bufonidae, Dendrobatidae (= Phyl-
lobatidae), Hylidae (= Centrolenidae + Hylidae + Pseudidae) y Rhino-
dermatidae. Los Rhinodermatidae fueron considerados como un grupo derivado
de los Leptodactylidae, dentro del cual admite tres generos: Geobatracbus, y
por inferencia, Rhinoderma y Sminthillus.

GRIFFITHS (1954; 1959; 1963) analizo y reinterpret6 algunos caracteres
y adopt6 como fundamento de clasificaci6n de los Anura la morfologia ge-
neral de la cintura pectoral, redefini6 las condiciones arciferal y firmisternal
teniendo en cuenta el desarrollo de los cuernos epicoracoideos libres. Como
resultado redefini6 la familia Brachycephalidae (incluyendo los generos Ate-
lop us [= Bufonidae] y Brachycephalus) dentro de los Leptodactylidae, re-
conoci6 la sub familia Rhinodermatinae, en donde incluy6 a los generos
Geobatracbus, Rhinoderma y Sminthillus, y la familia Dendrobatidae (= Phy-
llobatidae}, la acept6 como una sub familia de Ranidae (Diplasiocoela).

GOIN &. GOIN en 1962, y COCHRAN s: GaIN en 1970, adoptaron sin mo-
dificaci6n la clasificaci6n propuesta por GRIFFITHS.

LYNCH en 1971 revisa a nivel de generos la familia Leptodactylidae y
halla conveniente la exclusion de los generos Geobatraclius y Rhinoderma.
Al genero Rhinoderrna 10 considera como unico entre los Anfibios por pre-
sentar caracteristicas tan exclusivas que no se relaciona con ningun integrante
de los Leptodactylidae 0 de los Dendrobatidae (= Phyllobatidae) , ni can
las restantes familias de Anuros, 10 cual Ie dio base para llamarlo "rana
enigmatica chilena" y reconocer los Rhinodermatidae como familia monotipica.
Dado que varios caracteres significativos de Geobatrachus se desconocian,
ateniendose solamente a datos fragmentarios suministrados por CHARLES F.
WALKER, LYNCH (1971; 1973) consider6 que podria tratarse de un Micro-
hylidae procelo.

DUELLMAN (1975: 10), mediante datos adicionales aportados por W AL·
KER, discuti6 brevemente las afinidades del genero destacando la singularidad
del conjunto de sus caracteres y se abstuvo asi de un pronunciamiento de-
cisivo en 10 tocante a la ubicacion sistematica del genero Geobatrachus. Por
otra parte, el citado autor reconocio la familia Rhinodermatidae asignandola
a la superfamilia Bufonoidea, junto con las familias Bufonidae, Centrole-
nidae, Hylidae, Leptodactylidae (incluyendo Ceratophrydae), Pseudidae.

Finalmente, interesa reparar en que COCHRAN &. GOIN (1970: 495, 496,
figs. 47-48) describieron una serie de renacuajos procedentes de la localidad
tipica de Geobatracbus en el camino a San Lorenzo (Departamento del Mag-
dalena, Colombia), a una altitud de 1.500 a 1.700 m., coleccionados por el
doctor Federico Medem, los cuales fueron referidos de manera tentativa al

CAlDASIA - 2
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genera Geobatracbus. DUELLMAN (1975: 10) anota que tales renacuajos, casi
con toda certeza, corresponden a los de una especie del genera Centrolenella
{familia Centralenidae), y los resultados obtenidos en el presente trabajo
permiten concluir que tales larvas de ninguna manera representan a Geoba-
tracbus walkeri.

2 - MATERIALES Y METODOS

2.1. DE CAMPOY LABORATORIO.

Con el objeto de fundamentar el presente estudio en material autentico
de la poblaci6n que sirvi6 de base para la descripci6n original de Geobatrachus
walkeri) la autora visit6 en diciembre/75; abril, mayo, junio/76; abril/77, la
localidad tipica ("montaiias de San Lorenzo", RUTHVEN 1915: 2), Municipio
da Santa Marta, Departamento del Magdalena, Colombia, y sus inmediacio-
nes entre los 1.800 y los 2.750 m.s.n.m. Se examinan ademas material proce-
dente de la parte alta de San Pedro de la Sierra, Magdalena, 3.000 m.s.n.m.,
capturados por Pedra M. Ruiz (mayo/76). Se anotaron oportunamente en
el campo las observaciones de colorido in vivo y etoecol6gicas que se estima-
ron pertinentes.

Parte del material transportado al Instituto de Ciencias Naturales - Museo
de Historia Natural, Bogota, se mantuvo vivo para proceder a la induccion
de posturas por inoculaci6n de hip6fisis de Bufo marmus, segun el metodo

, expuesto por RUGH (1962); y al estudio cariologico de acuerdo con la tecnica
prapuesta por MORESCALCHI (1967). En la caracterizaci6n del cariotipo se
sigue la nomenclatura utilizada por LEVAN et al. (1964).

EI material se preserv6 por [ijacion en formol al 6%. Las dirnensiones
se tomaron en milimetros, con el objeto de analizar la variabilidad individual,
sexual e intrapopulacional, cuyos resultados aparecen consignados bajo las
siguientes siglas:

LRC longitud rostro-cloacal, tomada desde el extreme del rostro
hasta el margen anterior de la cloaca.

anchura maxima cefalica, a nivel de la articulaci6n de la
mandibula.

longitud cefalica, desde el extrema anterior del rostra hasta
el borde posterior de la articulaci6n mandibular.

longitud femoral, colocando los muslos en posici6n perpendi-
cular al eje medial del cuerpo y dividiendo el resultado por 2.

AC

LC

LF
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LT longitud tibial, desde la articulaci6n tibio-femoral hasta el
talon.

longitud pedial, desde la articulaci6n tibio-tarsal hasta eI extre-
mo del dedo mas largo.

LTP

Para los parametres estadisticos se utilizan:

N
S
M -+- Sm

numero de ejemplares.
desviaci6n "standard" de la sene.
media aritmetica, seguida del signa -+- y el correspondiente
error "standard".
limites de variabilidad observada.
coeficiente de variaci6n de Pearson.

v
CV

Se calcularon las relaciones porcentuales de las diferentes dimensiones
para determinar posibles diferencias debidas a dimorfismo sexual secundario,
asi como para evaluar la amplitud de la variabilidad individual.

Para el analisis de la variabilidad cromatica del integumento, aparte de
las observaciones consignadas sobre el material in vivo, en cuanto al colorido
prevalente 0 de fondo de las partes superiores, se procedi6 a tipificar las
tonalidades en material preservado seleccionando ejemplares representativos
cuyas tonalidades fueron cotejadas con las tablas de MUNSELL (1965).

Las estructuras de la piel se caracterizaron conforme a ELIAS & SHAPIRO
(1957). La terminologia para tipificar la forma del rostro, canto rostral, la
lengua, y la regi6n loreal, se cifie a la propuesta por RIVERO (1961).

Para el estudio de los caracteres internos se practicaron disecciones par-
ciales 0 totales de aproximadamente 50 ejemplares, bajo aumento al estereos-
copio. Para la ejecuci6n de las ilustraciones se utiliz6 cuadricula calibrada
inserta al ocular del estereoscopio.

Los caracteres osteologicos se determinaron previa disecci6n y corrosion
en soluci6n de KOH al 2%, seguida de coloraci6n diferencial con rojo de
alizarina tras 10 cual el material se aclar6 por deshidrataci6n y tratamiento
con glicerina. La terminologia descriptiva esencialmente es la ernpleada por
TRUEB (1973: 64 - 132) ; ademas, para el aparato hiolaringeo se sigui6 a TRE-
WAVAS(1933), LIEM (1970) Y TYLER (1971). Con el fin de precisar la estruc-
tura y relaciones de los elementos constitutivos de la cintura pectoral (firmis-
ternia vs arciferia), se realizaron cortes histologicos con tinci6n diferenciadora.

Para la musculatura se empleo la tecnica corriente por disecci6n. Para
el muslo, la nomenclatura corresponde a la utilizada por DUNLAP (1960);
para la musculatura asociada con la mandibula, la superficial mandibular
y la del aparato hiolaringeo, respectivamente se adoptaron las nomenclaturas
de GRIFFITHS (1954), TYLER (1971) y TREWAVAS (1933).
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La rerrninologia y las caracterizaciones larvales siguen los trabajos de
ORTON (1953) Y LYNCH (1973).

En general para las comparaciones se acudio a informacion publicada,
basicamente la consignada por LYNCH (1971; 1973) Y HEYER (1975) en
cuanto a los Leptodactylidae; SILVERSTONE (1975; 1976) en cuanto a los
Phyllobatidae; McDIARMID (1969) e lZECKSOHN (1971) en cuanto a los Bra-
chycephalidae; y LYNCH (1971; 1973), CEI (1962), GRIFFITHS (1958) en
cuanto a Rhinoderma, aparte de otra literarura que oportunamente se men-
ciona. Adernas, se examine material representativo de varios generos Anuros
que atafien a la problernatica estudiada ('/I. gr. Eleutherodactyius, Phrynopus,
etc.) pertenecientes a la coleccion herpetolcgica del lCN. Con el fin de com-
plementar y revisar la informacion publicada, se practicaron disecciones y
preparacion de material esqueletico de Dendrobates histrionicus BERTHOLD
1845 (de la coleccion del ICN, procedente del Litoral Pacifico, localidad no
precisada, posiblemente de la hoya del rio Calima) y de Rhinoderma darwinii
DUMERIL & BIBRON 1841, enviado en canje por el doctor Donald E. Hahn,
Director del Laboratorio Marcus ]. Lawrence Memorial, de Arizona, colec-
cionados por Ramon Formas en julio de 1965 en la Provincia de Valdivia,
Chile (consignados en la coleccion herpetologica del lCN, Nos. 03381, 03382
y 03383).

EI material se halla depositado en ef Instituto de Ciencias Naturales - Mu-
seo de Historia Natural (ICN), Universidad Nacional de Colombia (Bo-
gota) , y duplicados de la serie seran remitidos al Laboratorio de Investigacion
de Fauna, del Instituto de Recursos Naturales y del Medio Ambiente (Inde-
rena), Bogota.,
2.2. ANAL/SIS Y EVALUACIONDE LOS CARACTERES.

En este estudio se resefian primordialmente los caracteres que han dado
base para derivar relaciones Iilogeneticas de los grandes taxa considerados por
LYNCH (1973). Se opta por seguir a este autor, fundamentalmente, dado que
ha presentado la mas reciente contribucion documentada en detalle, de dilu-
cidar la filogenia de los Anura, recurriendo para ello a un analisis critico y
al uso ponderado de un numero mayor de caracteres que los previamente usa-
dos para este fin. En el presente caso se utiliza el metodo de CAMIN & SOKAL
(1965) en cuanto a la taxonornia numerica, algo modificado, pero siguiendo
siempre la regIa de la parsimonia, es decir, la busqueda y adopcion del modelo
que contega la mayor informacion posible con el menor nurnero de etapas.
Para la aplicacion de este metodo se utilizaron 68 caracteres, con el objeto de
que al disponer de un nurnero relativamente elevado de variables pudiese
discernirse de manera mas efectiva un modele que expresase las relaciones
filogeneticas mas probables del genero Geobatrachus.
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La seleccion de estos caracteres tom6 en cuenta los 38 considerados por
LYNCH (1973: 140-156), complementados con ctros utilizados por HEYER
(1975: 3-21) y algunos adicionales no conternplados por dichos autores.

La secuencia numerica adoptada y que se emplea para los cladogramas
elaborados en el presente trabajo es [a de LYNCH (1973) para los caracte-
res 1-38, a los cuales se agregaron, aun cuando con numeraci6n conveniente-
mente ajustada, los caracteres 2-6, 8-9, 11-28, 30-31 y 35-37 de HEYER (1975).
Como puede apreciarse, algunos caracteres utilizados por este autor fueron
desechados aqui por cuanto correspond ian a los ya ernpleados por LYNCH 0

resultaron de limitada aplicabilidad.

Para el conjunto de los caracteres escogidos por LYNCH (1973), seis de
ellos parecen ser comunes a todos [os representantes conocidos del suborden
Neobatrachia, incluyendo Geobatrachus. Tales caracteres son:

15) Clavicula anteriormente superpuesta en parte a la escapula,

19) Os parahyoideum ausente.

25) Presencia de lengua.

30) Ausencia de M. caudoiliopuboischiotibialis.
36) Paraesfenoides con alas laterales.

38) Larvas carentes de barbicelos.

Siendo la condici6n de los citados caracteres cam lin a todos los Neoba-
trachia y, por tanto, carente de utilidad para establecer afinidad fi[ogenetica
de Geobatrachus dentro de dicho suborden, se los ornitio de consideraci6n
posterior.

A continuaci6n se pormenorizan los caracteres utilizados en el presente
rrabajo, asi como las condiciones de los mismos (primitivo 1/S. avanzados 0

derivados) siguiendo para ello fundamenta[mente el criterio de LYNCH (1973)
y HEYER (1975), salvo cuando se anote y explique [0 contrario.

Dentro de esta codificaci6n un estadio 0 condici6n 0 equivale a aquel
que se considera primitivo; 1, 2, 3, etc., representan sucesivas condiciones que
correspond en a estadios evolutivamente derivados 0 avanzados.
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CARACTER

CARACTERES UTILIZADOS Y SU VALORACION;

CONDICION

1. Numero de vertebras presacras

2. Fusion de la vertebra cervical con
la segunda presacra

3. Fusion sacro-coxigea

4. Forma de los centros vertebrales

5. Distancia intercotilar

6. Dilataci6n de las diapofisis sacras

7. Presencia de procesos trans versos
sobre el coccyx

8. Presencia de costillas.

9. Longirud de los procesos transver-
sos de las vertebras presacras pos-
teriores.

10. Grado de imbricacion del arco neu-
ral

11. Esrructura de la cintura pectoral

o
2
4

o
2

o
2

9
8
7

separadas
unidas 0 fusionadas

separados 0 lib res
fusionados

notocorda persistente, arcos no In-

vadidos pOl' tejido conectivo; cuer-
pos inrervertebrales lib res en adul-
tos

2 cuerpos intervertebrales fusiona-
dos al extrema posterior del centro
(procelos, incluyendo "anomocoe-
10" y "diplasiocoelo"]

o

o estrecharnenre unidos 0 yuxtapues-
tos
ampliamente separados

ampliamente dilatadas
no dilatadas

2

o
2

o
2

presentes
ausenres

o
2

presentes en adultos y subadultos
procesos trans versos de las verte-
bra presacras anteriores elongados
procesos de las vertebras presacras
anteriores, no largos 0 aproxima-
damente largos como [os de la sa-
cra

4

o
2

cortos
largos

o imbricados (canal neural cubier-
to)
no imbricado (canal neural ex-
puesto)

arciferal
"pseudofirrnisternal'
firmisternal

2

o
1
2
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CaNDIClON

12. Elementos prezonales [omosternon]

13. Elementos postzonales [esternon]

14. Elementos zonales (clavicula y pre-
coracoides)

15. Sutura entre clavicula y escapula

16. Formula falangeal

17. Huesos tarsales: astragalo y calca-
neo

18. Numero de tarsales

19. Osificacion parahioidea

20. Anillo cricoide

21. Denticion en el arco maxilar

22. Presencia de huesos en el craneo

23. Modalidad del amplexus

24. Forma de la pupila

25. Lengua

26. Patrones de desarrollo (Lynch,
1973: 150)

27. Partes bucales de larvas

o
2

o
2

presente
ausente

presente
ausente

o
2
4

oseos
reducidos 0 cartilaginosos
ausenres

o
2

o
2

sobreponiendcla
no sobreponiendola

norma! (2-2-3-3 /2-2-3-4-3)
con elementos intercalares (3-3-
4-4/3-3-4-5-4)

o
2

lib res
fusionados

o
2

o
2

3 {l, 2, y 3-4)
2 (1-2, 3-4)

osificado
falta el elernento

o =_unido
2 con abertura medio-dorsal 0 ven-

tral

o
2

dientes presences
dientes ausentes

o
2

todos presenres
punraje de 2 para cada hueso fal-
tante

o
2

inguinal
axilar

o
2

o
2

vertical
horizontal, con sus rnodificaciones

ausente
presente

o
2
4

o
2
4

estadios 1, 2, 3
estadio 4
estadio 5

varias hileras de denticulos
denticulos en hilera sencilla
ausencia de denticulos y pico
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CONDIcrON

28. Posicion y nurnero de espiraculos

29. Tuberculo metatarsal externo

30. M. caudoiliopuboischiotibialis

31. Mm. semitendinosus-sartorius

M. glutaeus magnus

32. Tendon accesono del M. glutaeus
magnus

33. Cabeza accesoria del M. adductor
magnus

34. Insercion de los Mm. sartorius-semi-
tendinosus con relacion al M. gra-
cilis

35. Articulacion sacro-coxigea

36. Hueso paraesfenoides

37. Organa de Bidder

38. Larvas con barbicelos

39. Visibilidad del timpano

40. Pulgar en el macho

4 I. Glandulas del cuerpo

o
2
o
2

o
2

o
2

o
2

o
2

o
2

o
2

o
2

sencillo, medio-ventral ° sinistral
pare ados "pseudoespiraculos"
espiraculos pareados
espiraculo sencillo

ausente
presente

presente
ausente

no separado
separado

presente
ausente

ausenre
presente

ausente
presenre

ventral
dorsal a en medic

o
2
3

o
2

o
2

o
2

o
1
2

monocondilar
bicondilar
fusionado

sin alas laterales
con alas laterales

ausente
presente

o

presentes
ausentes

bien desarrollado, visible
parcialmente oculto, alga visible
completamente oculto, presente °
ausente internamente

presencia de espinas ° asperezas,
de almohadilla nupcial
presente 0 ausente
total ausencia de asperezas nup-
ciales

sin parotoideas bien definidas,
pliegues inguinales 0 dorsolarerales
can parotoideas bien definidas,
glandulas presentes 0 ausentes

1
2

o
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CONDICION CARACTER

42. Discos en dedos pediales

43. Decoraci6n del tarso

44. Tubercula metatarsal interno

45. Membranas de los dedos pediales

46. M. adductor mandtbularis

47. M. depressor mandtbulae

48. M. geniohyoideus medialis

49. M. petrohyoideus anterior

50. Insercion del M. sternohyoideus

51. M. omohyoideus

2 glandulas inguinales definidas,
presentes 0 ausentes
pliegues dorsolaterales bien defi-
nidos, presences 0 ausentes

3

o
1

sin discos
can discos, sin fosetas circunfe-
renciales, 0 escudetes dorsales
discados, con escudetes dorsales
con surco circunferencial

3
2

o
1
2

con pliegue 0 sin rnodificaciones
tuberculo ausente 0 presente
con lamina derrnica

o
1
2

normal 0 puntiagudo
can pala cornificada
variacion, con 0 0 1

o
1
2

con mernbranas
libres, sin membranas
algo mcmbranosos

o
1

condicion "s + e"
condicion "s"

o originandose de la fascia dorsal y
las regiones escamosa y otica
originandose de las regiones otica
y escamosa

2

o
1
2

conriguo medialmeme
presenre 0 ausente
separado medialmente

o insertandose sobre el borde lateral
de la lamina hioidea
inserrandose sobre el borde ventral
de la lamina hioidea

o cerca al borde lateral de la lamina
hioidea, 0 cerca a la linea medial
insertandose con algunas fibras
sobre la linea media y otras sobre
el borde lateral

o
1
2

presente en todas las especies
presente 0 ausente
ausenre
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CONDICION

52. M. iliacus externus

53. M. tensor fasciae latae

54. M. semitendinosus

55. M. adductor longus

56. Cuadradoyugal

57. Contacro nasal con la maxila

58. Nasal en contacto con los fronro-
parietales

o extendiendose por menos de la mi-
tad del ilium
extendiendose de la mitad a la ter-
cera parte del ilium
variacion de 0 y I
exrendiendose de la tercera parte
al extrema anterior del ilium

2
3

o se inserta posterior a la extension
del iliacus externus sobre el ilium
se inserta al mismo nivel que el
extrerno anterior del M. iliacus ex-
ternus sobre el ilium
se inserta anterior a la extension
del M. iliacus extern us sobre el
ilium
se inserta sobre el extremo anterior
al M. iliacus externus

2

3

o porciones interior y exterior sub-
iguales, la porcion exterior unida
por tendon a la porcion interior
cabeza exterior mas pequeiia que
la interior y esta unida por tendon
cabezas interior y exterior iguales
en volumen
cabeza exterior rudimentaria un i-
da por tendon a la interior; 0 au-
sente

2

3

o bien desarrollado con insercion so-
bre 0 cerca de la rodilla
pobrernenre desarrollado, inserto
cornpletamente sobre el M. adduc-
tor magnus cubierto completarnen-
te por el iVI. sartorius
ausente2

o presente haciendo contacro con la
maxila
ausente

o
1

en contacto
separado

o
1
2

sin contacro
en contacto
fusionados
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CONDIelON

59. Extension de la cobertura de la fon-
tanela por los frontoparietales

60. Escamoso

61. Dientes vomerinos

62. Contacto medial de los vomeres

63. Fusion del proorico con los fronro-
parietales

64. Procesos ante rio res del hial

65. Procesos alares del hioides

66. Falanges terminales

67. Cre sta dorsal sobre el ilium

68. Numero diploide crornosomico

o
1

no hay fontanel a expuesta
fontanel a expuesta por los fromo-
parietales separados

o rama zigomatica [igeramente mas
larga, mas corta 0 igual que la
rama otica
como el anterior con expansion de-
fin ida y la rama zigomatica articu-
la con la maxila
rama zigomatica mucho mas larga
que la otica ; con la rama zigoma-
tica articulando con la maxila; con
lamina otica
rama otica mucho mas larga que
la zigomatica

2

3

o
1
2

presentes
presentes 0 ausentes
ausenres

o
1

sin contacto medial
variacion de 0, y en contacto me-
dial

o
1

sin fusion
fusionados

o
1

presentes
ausentes

o
1
2
3

angostos y ocultos
rudimentarios
ausenres
no ocultos, amplios y en forma de
ala

o simples, curvadas, en forma de
ttclavo"
en forma de T

o
1

sin cresta
con cresta

o
1
2
3
4

2n
2n
2n
2n
2n

26
26 0 menos
26, 24, 22
22
menos de 22
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3 - DESCRIPCION MORFOLOGICA Y CARIOTIPO

3.1. ASPECTO GENERAL EXTERNO

En la mayor parte de los ejemplares de la serie examinada la piel es
lisa y delgada, pero pequefias verrugas de tipo verruca glandularis (cf. ELlAS &
SHAPIRO, 1957: 4) se presentan en cantidad y densidad variables en la su-
perficie dorsal, sin que su manifestaci6n muestre relacion evidente con el sexo
o tamafio de los individuos, adem as esta variabilidad sigue un continuum entre
los ejemplares carentes de verrugas y aquellos en que son particularmente nu-
merosas. Tales verrugas generalmente se ubican sobre la parte posterior del
dorso, hacia las ingles, y sobre la superficie dorsal de los miembros anteriores
y posteriores, y en pocos casos sobre la cabeza. Por contraste, la piel de las
partes inferiores es completamente lisa, sin pliegues transversos anteriores a
la cintura escapular, ni evidencia del "disco" manifiesto en diversos Lepto-
dactylidae. No existe patagio axilar ni inguinal, como tampoco braquicante-
braquial, ni en el material preservado se observan pliegues transversos en la
rodilla ni en el talon. Salvo las verruca glandular is ya citadas, el integumento
carece de areas cornplejas glandulares especializadas.

EI aspecto externo de la cabeza no revela modificaciones particulares, el
rostrum es subeliptico; el perfil lateral de la cabeza describe un trazo oblicuo
descendente hacia adelante, casi rectilineo, muy levemente convexo sobre la
caja craneal, trazo este que se interrumpe por una ligera concavidad inmedia-
tamente anterior al nivel de las narinas, el cual define el abultamiento anterior
del labio superior y se proyecta ligeramente por delante del labio inferior
(fig. 20). El perfil antes descrito imparte al aspecto lateral de la cabeza un
contorno triangular, un tanto aguzado anteriormente. Los canthi rostrales son
angulares obtusos, con las regiones loreales concavas, descendiendo oblicua-
mente hacia el labio superior; cuando se aprecian en aspecto anterior las na-
rinas externas son prominentes, orbiculares, con ligera inc1inaci6n anterodorsal;
la distancia entre las narinas equivale al 77% de la longitud rostral y al 35%
de la anchura maxima cefalica. La superficie dorsal de la cabeza es lisa, sin
concavidad medial longitudinal evidente. Parpado superior liso, sin reborde
manitiesto, su anchura equivale al 52.7% de la an chura interorbital y al 18%
de la anchura maxima cefalica; diarnetro del ojo equivalente al 77.3% de la
longitud rostral y al 70% de la longitud cefalica; membrana palpebral trans-
lucida y depigmentada; iris blanco grisaceo in vivo, con reticule oscuro, pu-
pila longitudinalmente eliptica. Sin cresta supratirnpanica exteriormente vi-
sible; tirnpano oculto, evidenciable mediante disecci6n. Saco vocal externo
ausente. Aspecto general (fig. 1) del cuerpo moderadamente robusto, el dia-
metro bilateral del cuerpo a nivel de las axilas es algo mencr que la anchura



FIGURA 1. Geobatrachus walkeri Ruthven, 1915. Coleccionado en la localidad tipica,
montafias de San Lorenzo, 2.200 m.s.n.m, (Foto: Dr. A. Cadena).
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maxima cefalica; sin relieve externo correspondiente a los elementos verte-
brales. Miembros anteriores relativamente delgados, cuando el miembro an-
terior se coloca en posicion para lela al eje principal del cuerpo, el dedo mas
largo toea la ingle; dedos proporcionalmente delgados, el I algo mas largo que
el II, este alcanza la mitad de la longitud del III, el dedo IV es ligeramente
mas largo que el II; prepollex no observable exteriormente; membrana inter-
digital ausente, dedos sin orla 0 feston membranoso lateral. Superficie palmar
(fig. 2) general lisa, con dos tuberculos palma res basales, uno interno de
forma ovoide, de contorno irregular en la base del dedo I, y otro cordi forme
de posicion externa en la base del dedo IV. No se distinguen tuberculos sub-
articulares. Extremos digitales subagudos, carentes de discos, con una pequefia
depresion subaguda pero no limitada por surco alguno; pollex sin callosidad,
excrescencias nupciales, 0 pigmentacion particular en las callosidades.

Miembros posteriores moderadamente robustos, cuando el miembro pos-
terior se extiende hacia adelante, el talon llega a nivel de la arriculacion
mandibular; longitud femoral equivalente al 41.90%-43.04% de la longitud
rostro-cloacal; pierna equivalente al 89.68%-90.88% de la longitud femoral,
de manera que al colocar los muslos perpendiculares al eje medial del cuerpa,
los talones quedan separados entre S1 por un espacio moderadamente amplio.
Talon sin excrescencias cutaneas, tarso sin pliegues cutaneos longitudinales
ni tuberculos plantares; cinco dedos pediales, el dedo II llega a la mirad de la
primera falange del dedo III, este sobrepasa .en corta distancia la longitud
de la primera falange del dedo IV, que es el mas largo, el declo V de longitud
igual al III, el I apenas se percibe exteriorrnente por una pequefia salience
basal inmediata al borde interno del dedo II; prehallux no visible exterior-
mente; superficie plantar (fig. 3) en general lisa, con tuberculo metatarsal
externo presente hemiesferico, pequefio, sin tuberculos subarticulares, pero
son prorninulos los extremos proximales y distales de las falanges. Extremos
digitales similares en forma y estructura a los ya descritos para la mano; total
ausencia de membrana interdigital e incluso ausencia de pliegue 0 feston late-
ral a los dedos.

3.2. Y.ARIABILIDAD EN LOS CARACTERES EXTERNOS.

Aparte de la variabilidad ya consignada en cuanto a la presencia y fre-
cuencia de verrucae glandulares que no guardan relacion con el sexo ni ta-
mafio de los individuos, 0 sea que puede interpretarse como de naturaleza
individual, tarnbien existe variabilidad en los siguientes caracteres:
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FIGURA 2. Aspecto de Ia superficie palmar izquierda.

FIGURA 3. Aspecto de la superficie plantar izquierda.

E
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E
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3.2.1. T onalidad y diseiio cromatu:o, Se analizaron cinco variables en
83 ejemplares, las cuales convencionalmente se designaron alfabeticamente.
La primera de ellas (A) corresponde al colorido general de fondo, del cual
se hallaron 6 modalidades, asi:

Al colorido negruzco (lOY 2/0, "Black" de Munsell).
A2 pardo negruzco (5YR 2/1, "Blackish brown" de Munsell).
As pardo obscuro (5YR 2/2, "Blackish brown" de Munsell).
A4 gris obscuro (5B 3/0, "Grayish black" de Munsell).
A5 pardo (7.5YR 4/3, "Brown" de Munsell).
A6 pardo amarillento (10YR 7/2, "Light yellow brownish gray" de

Munsell) .

En cuanto al disefio se reconocieron las siguientes variables:

B linea medio-dorsal blanca bifurcada posteriormente con send as ra-
mificaciones sobre los muslos.

C linea medio-dorsal negra no bifurcada.
D = disefio negro medio-dorsal y lateral.
E = disefio negro incluyendo listas paravertebrales.

Para estos caracteres se determinaron dos condiciones:

1 ausente.
2 presente.

Las variantes reconocidas, al combinarse entre si teoncamente, pueden
arrojar 48 posibles disefios, que se reducen a 16 si se exceptua el caracter A.
Oentro de la serie examinada se identificaron 20 de los posibles disefios cro-
maticos (vease tabla I). Posiblernente el control de la variabilidad crornatica
se debe a un conjunto de alelos.

Para el colorido de fondo se tienen las siguientes frecuencias relacionadas
en la tabla II.

Es digno de menci6n el hecho de que ninguno de los disefios crornaricos
observados aparecen simultaneamente las variantes C2 O2, para las cuales ca-
bria esperar una frecuencia del 25% si los controles que determinan las
variantes Cll C2, 01, D2, aparecen con la misma frecuencia dentro de la
poblaci6n.

3.2.2. T alia corporal. (Veanse Anexos, tablas I y II). Como podria es-
perarse, existe una arnplia sobreposici6n entre la amplitud de la variabilidad
observada para machos y hembras con respecto a la longitud rostro-cloacal.
Sin embargo, la varibilidad en las hernbras alcanza un valor superior (vease
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tabla III), y eI promedio aritmetico indica que las hembras ticnden a ser un
10.54% mayores que los machos, diferencia esta sustentada por un nivel
de probabilidad estadistica (P > 0.05), segun la prueba de t (t = 6.28).
Es IIamativa la reducida variabilidad relativa en ambas series a juzgar por
los respectivos coeficientes de variac ion, los cuales, por otra parte, no difieren
significativamente entre si, segun la prueba de F.

TABLA I

Variabilidad de la coloracion dorsal en Geobatrachus walkeri. (N = 83).

Tipo de coloracion i!; i!; 'i' 'i' Total F recuencia 0/0

AIBICIDIEI 4 1 5 6.02

AIBzCIDIEl 2 1 3 3.61

AzBICIDIEl 1 6 7 8.43

AzBzCIDIEl 1 1 2 2.41

AzBzCzDIEl 1 I 2 2.41

A3BICIDIEI 6 8 14 16.87
A3BzCIDIEl 0 1 1 1.20
A4BICzDIEl 2 1 3 3.61
A4BICIDIEI 9 9 18 21.69
A4BICIDIEz 1 2 3 3.61
A4BzCIDIEl 2 1 3 3.61
A4BICIDzEl 1 1 2 2.41
A4BzCIDIEz 0 1 1 1.20
A5BICIDIEI 2 2 4 4.82

A5BzCIDIEl 1 1 2 2.41
AGBICzDIEl 0 3 3 3.61
AGBICIDzEl 1 1 2 2.41
A5BICIDIEz 0 1 I 1.20
AaBICIDIEl 3 3 6 7.23
AaBzCIDIEl I 0 I 1.20
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TABLA II

Frecuencias observadas de las variantes del colorido dorsal
de Geobatrachus walkeri. (N = 83).

Variante crornatica (; (; c;> c;> Total Frecuencia 0/0

Al 6 2 8 9.64
A2 3 2 5 13.25
A3 6 9 15 18.07
A4 15 15 30 36.14

A" 4 8 12 14.46
A6 4 3 7 8.43
B1 30 38 68 81.92
B2 8 7 15 18.07
C1 35 40 75 90.35
C2 3 5 8 9.64
01 36 43 79 95.18
O2 2 2 4 4.82
E1 37 41 78 93.97
E2 1 4 5 6.02

TABLA III

Variabilidad rnorfometrica en machos y hembras de Geobatrachus walkeri.

(; (; (N = 34)

V M±Sm S CV

L RC 15.4 - 22.7 18.47 ± 0.29 1.69 9.15
L C 4.8 - 7.9 6.25 ± 0.14 0.82 13.06
AC 5.0 - 7.9 6.28 +- 0.12 0.67 10.58
LF 5.9 - 9.4 7.91 ± 0.16 0.90 11.43
LT 5.1 - 8.4 7.06 +- 0.13 0.76 10.76
L TP 9.1 - 13.8 11.54 +- 0.21 1.18 10.24

c;> c;> (N = 50)

V M±Sm S CV

L RC 17.5 - 24.0 20.65 ± 0.18 1.30 6.31
LC 5.2 - 10.2 6.90 ± 0.14 1.02 14.79
AC 6.2 - 8.6 7.29 ± 0.09 0.63 8.72
L F 7.0 - 10.2 8.63 +- 0.12 0.83 9.67
LT 6.6 - 8.8 7.80 +- 0.07 0.52 6.62
L TP 10.7 - 14.4 12.62 ± 0.13 0.93 7.34

CAlDASIA - 3
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TABLA IV

Variabilidad de las dimensiones porcentuales en machos y hem bras
de Geobatrachus walkeri.

t t (N = 34)

V M±Sm S OJ

ACx 100/LRC 25.11- 41.58 34.08 ± 0.56 3.29 9.67

LC x 100/LRC 25.77- 47.31 34.00 ± 0.79 4.63 13.62

AC x 100jLC 72.15 - 128.00 101.47 ± 2.18 12.72 12.54

LF x 100/LRC 30.41 - 51.74 43.04 ± 0.71 5.02 11.65

LTx 100/LRC 28.35 - 43.75 38.19 ± 0.65 3.80 9.95

LTx 100/LF 67.16 x 106.30 89.68 ± 1.41 8.20 9.15
LTP x 100jLRC 46.25 - 72.45 62.77 ± 1.15 6.69 10.66

LTP x 100/LF 126.20 - 174.30 146.47 ± 2.03 11.84 8.09

S' S' (N = 50)

V M±Sm S CV

AC x 100jLRC 22.94 - 40.89 35.33 ± 0.35 2.47 6.99

LC x 100/LRC 25.36 - 49.04 33.34 ± 0.61 4.28 12.84
ACx 100jLC 69.66 - 148.10 107.15 ± 1.83 12.97 12.11

LF x 100/LRC 35.18 - 51.00 41.90 ± 0.61 4.29 10.23
LTx 100jLRC 31.65 - 47.78 37.89 ± 0.39 2.78 7.45

LT x 100/LF 73.68 - 105.30 90.88 ± 0.97 6.83 7.52

LTP x 100/LRC 51.89 - 73.33 61.24 ± 0.67 4.75 7.76
LTP x 100jLF 123.47 - 173.30 147.00 ± 1.81 12.86 8.75

3.2.3. Proporciones morjometricas. La comparaci6n de estas proporclO-
nes [vease tabla IV), entre machos y hembras, revela algunas diferencias
aparentes en cuanto a promedios, pero ninguna de ellas fue significativa
(P > 0.05) . Con todo, es posible que el exam en de mayores series pruebe una
diferencia significativa en los promedios de las relaciones AC x 100/LRC y
AC x 100/LC, implicando una tendencia hacia mayores anchuras cefalicas
proporcionales por parte de las hem bras, ya que los respectivos valores de
t (1.88-1.90) son bastantes proxirnos al valor de t correspondiente al nivel cri-
tico de probabilidad de 0.05.
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Es interesante destacar la gran variabilidad que muestran estas propor-
ciones en ambos sexos segun los coeficientes de variabilidad, sin que exista
diterencia sexual significativa, pues todas las pruebas de F arrojan niveles
de probabilidad mayores de 0.05.

Pruebas mediante graficas de covariacion practicadas entre las dimen-
siones aSI analizadas no arrojaron indicios de variabilidad atribuibles a alo-
metria, 10 cual resalta la calidad individual de tan amplia variabilidad.

3.3. OSTEOLOGIA.

3.3.1. Crdneo. Es completamente osificado, salvo la regIOn orbitoesfe-
noidea [veanse figuras 4-5-6-7), eI hueso cuadrado que es cartilaginoso y el
esfenoetmoides que es fundamentalmente cartilaginoso, pero con calcificacio-
nes dispersas, particularmente dispuestas hacia eI extrema posterior, 10 cual
fue demostrado por tinci6n diferenciadora con rojo de alizarina. No existe
ninguna tendencia de coosificacion con la piel epicraneal ni de exostosis pro-
nunciadas. Los premaxilares no esran fusionados medialmente entre si y
presentan amplios procesos alares que ascienden oblicuamente en sentido pos-
terodorsal ampliarnente divergentes entre si, truncados distalrnente; las partes
palatinas son amp lias, apenas con sendas pequefias escotaduras paramediales, y
el borde alveolar esta provisto de dientes. El maxilar muestra una porci6n
palatina moderadamente amplia que se expande formando una corta ram a
articular para eI proceso anterior del pterigoideo y el cuerpo del hueso se
estrecha muy gradualmente hacia atras hasra articularse con eI cuadradoyugal;
la porcion ascendente 0 pars facialis tiene un proceso anguloso amplio que
asciende hasta contactar con la porci6n posterolateral de los nasales. Los
dientes maxilares y premaxilares forman una hilera continua con espacios
irregulares entre si, y totalizan 36 a 45 piezas a cada lado (N = 6, M =
41.43 -+- 1.54), tienen una implantaci6n del tipo pleurodonto en un SUlCJ

continuo a 10 largo de los procesos alveolares de la premaxila y la maxila,
con el borde labial de dicho surco mas sobresaliente en direcci6n ventral que
el borde lingual. La arcada dental aSI formada (fig. 8) es continua, carente
de diastemas, salvo un diastema medial que corresponde al sector de la sutura
interpremaxilar. Las coronas de los dientes son blancas, lustrosas, no pedice-
ladas, de aspecto c6nico, aguzado (ligeramente incurvado en sentido distal
en algunos dientes, sin que esta tendencia guarde relaci6n con la posici6n
de los dientes), la secci6n transversal de las coronas es suboblonga, debido a
que hay cierta compresi6n en sentido bilateral (labio-lingual), sin crestas
insinuadas. Los dientes emergentes guardan una disposici6n nitidamente uni-
seriada y gran parte de sus coronas se halla cubierta por tejido gingival.
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FIGURA 4. Aspecto dorsal del craneo:

1. os sphenoethmoidale.
2. processus alaris premaxillare.
3. os premaxillare.
4. os maxillare.
5. os palatinum.
6. os nasale,
7. os frontoparietale.
8. os pterygoideum.

9. os squamosum.
10. ramus ventralis osst squarnosi.
11. os quadraturn,
12. os otoccipitale.
13. eminentia epiotica.
14. foramen magnum.
15. condylus occipitalis.
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FIGURA 5. Aspecto ventral del craneo:

1. 05 premaxillare,
2. os rnaxtllare,
3. 05 prevomeris,
4. 05 palatinum.
5. 05. sphenoethmoidale.
6. 05 pterygoideum.
7. ramus ventralis ossi squamost,
8. os cuadratojugale.

9. os quadratum,
10. 05 squamosurn,
12. columella aurts (= plectrum).
13. crista parotica,
14. 05 parasphenoidale,
15. condylus occipitalis.
16. os prooticum.
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FIGURA 6. Aspecto lateral del craneo:

1. as nasale .
2. as palatinurn,
3. as frontoparietale.
4. eminentia epiotu:a.
5. ramus oticus ossi squamosi.
6. condylus occipitalis.
7. crista parotica.
8. ramus zygomaticus OSSI squamosJ.

9. ramus ventralis ass I squamosi.
10. as quadratum.
11. as pterygoideum.
12. pars facia/is ossi maxillari,
13. processus posterior parti [aciale OSSI

maxillare,
13'. processus alaris Ossl maxillari.
14. as septomaxillari.
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FIGURA 7. Aspecto posterior del craneo:

1. os frontoparieta/e.
2. columella aurts (= plectrum).
3. crista parotica.
4. ramus oticus ossis squamosi.

5. os quadratum,
6. candy/us occipitalis.
7. foramen magnum.
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FIGURA 8. Aspecro labial de la maxila. Deralle de la disposici6n denraria.

Cuando se remueven las encias aparece una segunda serie de dientes que
ocupa una posicion para lela y lingual con relacion a la serie emergente; esta
serie lingual se halla constituida por dientes conicos, cad a uno de los cuales
I)cupa una posicion inmediatamente lingual al nivel del centro de la corona
de estas ultimas, y la base de las piezas menores se halla adherida a la pared
lingual de la correspondiente pieza emergente, tanto que a primera vista apa·
rentan ser cuspides accesorias. No obstante la adherencia probablemente se
halla constituida por tejido conectivo no calcificado, puesto que las piezas
linguales no emergentes pueden ser removidas facilmente de las coronas de
las piezas labiales ernergentes, 10 cual parece demostrar que no existe fusion
o concrecion con estas ultimas. En el material revisado que incluyo ejemplares
de 16.9 a 24.0 mm. de LRC, el plano oclusal de las piezas emergentes es muy
regular, 10 cual implica que en los individuos crecidos el reemplazo dental
que puede ocurrir tiende a ser bastante regular y carente de discontinuidades,
Las piezas labiales inmersas dentro de las encias, ciertamente deben corres-
ponder a piezas de reemplazo, que junto con las emergentes representan lineas
sucesionales dentales ("Zahnreihen", en el sentido de WOERDEMAN, 1921).
Las nasales, reducidos, fuertes, subtrapezoidales con borde lateral sensible-
mente convexo y el posterior concave, cubriendo parcialmente el esfenoermoi-
des y el extrerno dorsal de la pars facialis de la maxila, no contactan los fron-
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toparietales y estan ampliamente separados entre si, Esfenoetmoides relativa-
mente grande con una pequefia hendidura dorsoventral medial anterior, mas
amplia y profunda en aspecto ventral, de paredes delgadas. Frontoparietales
relativamente grandes, su extrema anterior describe en aspecto dorsal un trazo
fuertemente concave, debido a que sus extremos anterolaterales se proyectan
hacia adelante como procesos agudos; medialmente a nivel de la porcion co-
rrespondiente a las fosas orbitotemporales estan separados por un angosto
espacio medial longitudinal que se estrecha progresivamente hacia arras, y
posteriormente se hallan plenamente fusionados sin que exista una verdadera
fontanela frontoparietal; los bordes supraorbitarios no son marcadamente
divergentes entre si, y cada uno de ellos, en aspecto dorsal, describe un trazo
ligeramente convexo, posterolateralmente se fusionan a los otoccipitales res-
pectivos dando lugar en el sector de fusion a una cresta arnplia pero rom a
y no muy prominente; hacia atras, en la porcion donde se hallan fusionados,
se insinua en plano sagital una leve cresta. La arteria carotida externa tiene
un recorrido superficial a los frontoparietales sin formacion de canal, salvo
una ligera depresion que se insinua sobre cad a uno de los frontoparietales
antes de que esta penetre a la fosa orbitotemporal. El prootico y el exoccipital
se hallan totalmente fusion ados entre S1. Condilos exoccipitales ampliamente
separados, no pedicelados. Columella auris (= plectrum) conica en su por-
cion medial, atenuandose en sentido lateral como una estrecha prolongaci6n
laminar. Cuadradoyugal reducido, osificado, articulado con el pterigoideo y
con el extremo posterior de la maxila y sobrepuesto en su parte posterior
por el proceso zigomatico del escamoso. Cuadrado reducido y cartilaginoso.

El angulo entre el proceso ventral del escamoso y la arcada maxilar es de
50°. Escamoso con el proceso zigomatico moderadamente largo, aguzado hacia
adelante, ligeramente inclinado anteroventralmente, y sin suturarse ni con-
tactar la maxila 0 algun otro hueso. El proceso otico algo mas largo que el
zigomatico, bordeando la eminencia epiotica; el proceso ventral es amplio, li-
geramente incurvado hacia arras y articulado al cuadradoyugal. Se nota ausen-
cia de la fenestra temporal y de la lamina otica, Prevomeres reduddos, can
un proceso angular agudo lateral y un proceso posterior pero sin proceso
dentigeno desarrollado y sin contactar ningun otro hueso. Palatinos relativa-
mente grandes, ampliamente separados entre si, ligeramente convexos hacia
adelante con sus extremos mediales ligeramente sobrepuestos a la superficie
ventral del esfenoetmoides. Paraesfenoides liso en aspecto ventral, can el pro-
ceso cultriforme lanceolado, agudo cuyo extremo encaja sin fusionarse con
la hendidura posterior del esfenoetmoides; los procesos laterales divergentes
en angulo recto con relacion al eje medial del craneo y sin contactar can los
pterigoideos y, adernas, el hueso presenta una proyeccion medial posterior que
se prolonga hasta el borde ventral del. foramen magnum sin fusionarse can
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los elementos adyacentes. Pterigoideo con un largo proceso anterior que se
articula con la maxila, no asi con los extremos posterolaterales de los. palatinos,
y cuyo extremo anterior coincide con el plano del extreme anterior del proceso
cultriforme del paraesfenoides, dicho proceso presenta un desarrollo laminar
medial a manera de un pliegue concave; los procesos medial y posteromedial
subiguales en longitud, el proceso medial levemente arqueado, se dirige en
sentido medial sin contactar el paraesfenoides y el proceso posteromedial se
articula sin fusionarse al proceso ventral del escamoso. Mandibula constituida
por el hueso sinfisial, el cartilage de Meckel y los huesos dentario y angular,
desprovistos de dientes u odontoides.

3.3.2. Esqueleto hiolaringeo (fig. 9). Consta de una lamina hioidea car-
tilaginosa moderadamente alargada; el sene hiogloso es muy proyectado ha-
cia arras, subagudo con su extrema posterior sobrepasando hacia arras el nivel
del origen de los procesos alares (= hipobranquiales I) y la membrana hio-
glosa es bastante desarrollada pero profundamente escotada anteriormente,
los ceratohiales divergentes en su origen, largos, describen una Figura sig-
moide y presentan sendos cuernos anteriores bastante desarrollados, de los
cuales es mas largo y concave en sentido medial mientras que el lateral se
incurva en sentido anteromedial. Los procesos alares (= hipobranquiales I)
son moderadamente largos, truncados, levemente pedicelados y Hgeramente
inclinados hacia arras; los procesos posterolaterales (= hipobranquiales II)
son ligeramente mayores que los anteriores e igualmente con ligera inolinacicn
hacia arras; los procesos posteromediales (= hipobranquiales IV) son osi-
fica dos, no muy alargados, divergentes, dirigidos posterolateralmente, cons-
trictos hacia su porcion media principalmente debido a que su borde medial
es bastante concave, dilatados disralmente, rematados en sendas epifisis car-
tilaginosas, Anillo cricoid eo complete, procesos branquiales delgados aguzados,
no muy cortos, dirigidos en sentido anterior y con proceso esofagico mas largo
y delgado; aritenoides dividido medialmente, cada lobule con su extreme
anterior obtuse, ensanchado gradualmente hacia su base.

3.3.3. Esqueleto axial post-craneal. La columna vertebral (veanse figuras
10, 11) presenta 8 vertebras presacras. El atlas 0 vertebra cervical (fig. 12)
carece de procesos transversos y de espina dorsal prominente, su longitud equi-
vale al 20.5% de la longitud conjunta de las vertebras presacras y su anchura
al 17% de dicha longitud. A la tercera vertebra corresponden los prQcesos
transversos de mayor longitud (la anchura maxima a traves de estes equivale
al 61.3% de la longitud conjunta de las vertebras presacras), y se orientan
lateralmente (perpendiculares al ej e medial del cuerpo); en la segunda verte-
bra (fig. 13), los procesos transversos son mas cortos que en las restantes ver-
tebras troncales, y muestran ligera inclinacion anterolateral; en las vertebras
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FIGURA 9. Aspecto ventral del aparato hiolaringeo:

l. cornu antertus, 1'. carttlago arytenouleus.
2. membrana hyoglossa.
3. processus alaris ossis hyoidei (= hy- 2'. annulus ericoideus.

pobranchiale I).
4. os hyale (= ceratolryale}, 3'. processus branchia/is.
5. processus posteroiateralis (= hypo-

brancbiale II). 4'. processus aesophagicus.
6. processus posteromedialis (= hypo-

branchiale IV).
7. epiphysis carttlaginea.
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cuarta, quinta y sexta los procesos ya citados son subiguales en longitud, a;lgo
mas cortos que en la tercera e igualmente orientados, y en las seprima y octava
los procesos son subiguales en longitud a los de las tres ultimas vertebras ci-
tad as, pero muestran leve inclinaci6n en sentido anterior; el conjunto de la
columna vertebral apreciado en aspecto dorsal indica que las vertebras no son
imbricadas, dorsalmente las zigap6fisis posteriores se sobreponen a las zigap6-
fisis anteriores subsiguientes, y cuando se aprecian ventralmente su forma
redondeada es similar en todas las vertebras pero su direcci6n muestra algun
cambio; las espinas neurales de las vertebras segunda a octava son ampliamente
truncadas en su borde dorsal y con ligera inclinacion hacia arras, en aspecto
dorsal muestra cierta irregularidad 0 asimetria, pero son mas comprimidas en
la septima y actava vertebras y las facetas articulares, en aspecto ventral,
aparentemente son compactas. EI os sacrum (fig. 14) es abreviado en sentido
antero-posterior (su longitud medial equivale al 8.5% de la citada longitud},
la espina neural es mas reducida que en las vertebras precedentes, las dia-
p6fisis se hallan inclinadas en sentido posterolateral, en aspecto dorsal y ven-
tral sus bordes anterior y posterior son subparalelos sin dilataci6n terminal
y su extremidad distal truncada redondeada, y se proyectan lateralmente un
poco menos que los procesos transversos de la octava presacra; las diap6fisis
son deprimidas y con secci6n transversal elipsoidea. EI urostylum (fig. 15)
tiene una longitud equivalente al 72.3% de la longitud conjunta de las ver-
tebras presacras, presenta un ligero ensanchamiento proximal a cada lado
formado por procesos transversos, cuyos extremos son redondeados (tanto
que la longitud del urostylum equivale a 8.5 veces la anchura bilateral proxi-
mal del mismo), los procesos transversos vestigiales alcanzan a formar a cad a
lado' una cresta que hacia el tercio distal tiende a ensancharse levemente;
mediodorsalmente, ligeramente detras de la articulaci6n sacro-coxigea, la cual
es bicondilar, se inicia abruptamente una cresta, la cual emite una prolonga-
ci6n angulosa inclinada anteromedialmente, y detras de esta la cresta se adel-
gaza y decrece gradualmente en altura hasta llegar al tercio distal del hueso,
donde se hace indisrinta.

Morfo16gicamente los ossa coxalia (fig. 16) correspond en al denominado
tipo "leptodactilino" (LYNCH, 1971: 62) y su longitud maxima equivale al
62.5% de la longitud total de las vertebras presacras; la lamina del ilium es
ensanchada y la protuberantia dorsalis y la crista dorsalis no muy pronuncia-
das; el acetabulum es amplio, en el pubis la expansi6n acetabular ventral es
pronunciada y, adem as, la expansi6n acetabular dorsal sobresale ampliamente.

3.3.4. Esqueleto apendicular. La cintura pectoral (vease figura 17) es ne-
tamente firmisternal, condici6n esta comprobada mediante corte histol6gico y
tinci6n diferencial. EI omosternon es cartilaginoso, bien desarrollado, con as-
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FIGURA 10. Aspecto dorsal de la columna vertebral.



422 CALDASIA, VOL. XII, N" 59 MAYO 2 DE 1979

-----,..

FIGURA 11. Aspecto ventral de la columna vertebral.
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FIGURA 12. Atlas:

1. aspecto dorsal.
2. aspecto ventral.

3. aspecto anterior.
4. aspecto posterior.
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FIGURA 13. Segunda vertebra presacra:

1. aspecto dorsal.
2. aspecto ventral.

3. aspecto anterior.
4. aspecto posterior.



MARIA C. ARDILA-R.: STATUS DEL GENERO GEOBATRACHUS 425

1

2

FIGURA 14. Hueso sacro (= as sacrum).

I. aspecto dorsal. 2. aspecto ventral.

CAlDASIA - 4
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FIGURA 15. Coccyx (= Urostylum], Aspecro dorsal y lateral.
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pecto laminar, ensanchado hacia adelante y truncado distalmente; el esternon
es subigual en longitud al omosternon, algo mas ensanchado que este, laminar,
carrilaginoso, terminalmente trilobado con los lobulos laterales cortos y romos
y el medial mas desarrollado y un tanto aguzado. Los epicoracoides son car-
tilaginosos, perpendiculares al eje medial del cuerpo, elipsoides en secci6n,
atenuados en sentido medial y gradualmente engrosados anteroposteriormente
de manera gradual hacia su extrerno lateral, se hallan dispuestos perpendicu-
larmente con respecto al eje medial del cuerpo y fusionados tanto al omos-
tern6n como a las escapulas. Clavicula muy reducida, en aspecto anterior
cuneiforme, aguzada gradualmente en sentido medial y ensanchada modera-
damente en su extrema lateral, en aspecto dorsal 0 ventral aparece como un
elemento que cubre a 10 sumo la mitad del borde anterior del epicoracoides
(en algunos individuos es aun mas reducida y con el extremo proximal alcan-
zando el nivel del extremo medial de la escapula}. Coracoides fusionados a la
escapula, hacia su porcion media un tanto estrechados y muy dilatados en
su extrema mesial, no suturados entre si y con su borde medial provisto de
una escotadura concava, variable individualmente en desarrollo; el eje lon-
gitudinal del hueso se halla inclinado 30° en sentido posteromedial con rela-
ci6n con el eje longitudinal del cuerpo. Escapula osificada, moderadamente
corta y robusta, supraescapula con los procesos anterior y articular osificados
(cleitbrum] y el resto cartilaginoso.

Radio y ulna plenarnente fusionados, segun la condicion usual en los
Anuros (fig. 18). Carpales proximales representados por el ulnar y el radial;
carpales distales representados por un elemento comparativamente grande, re-
sultado de la fusion de los carpalia 4 y 5 Y el as centrale 2, en el cual se arti-
culan los metacarpales III, IV, V anteriormente; y el as centrale 1 basal,
lateral y tangencialmente, a este se articula disralmente el as carpale 1, que
recibe por su parte anterior el prepollex y el as carpale 3, al cual se articula
el metacarpal II. Adernas, en aspecto palmar, en una posici6n proximal al
metacarpal III existe un hueso sesamoideo bastante desarrollado, contenido
en el tendon del musculo flexor del dedo III. La formula falangeal es 2,2,3,3,
no existen elementos cartilaginosos intercalares y las falanges terminales pre-
sentan sendas expansiones laterales que les imparten un aspecto de T.

La tibia y la fibula plenamente fusionadas al igual que el calcaneo con
el astragalo (= talus). La fila distal de tarsales esta representada por dos
elementos: el as tarsale 1 y el osa tarsalia 2 + 3 + 4 (fig. 19). En aspecto
plantar a nivel de la articulacion entre el calcaneo y el astragalo y el meta-
tarsal del dedo IV, hay un conspicuo hueso sesamoideo contenido en el tendon
del M. palmaris longus lateralis del tendon superficial del dedo IV, cuyo
origen se situa en la superficie plantar; el prehallux es muy reducido y repre-
sentado por dos elementos oseos. La f6rmula falangeal es 1,2,3,4,3, faltan
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elementos intercalares cartilaginosos. EI dedo I es reducido y la fa lange re-
mara pOl' una breve prolongaci6n distal sin ensanchamientos laterales, pOl'
contraste con las falanges de los restantes dedos que representan expansiones
laterales y, pOl' tanto, con aspecto de T.

3.4. MIOLOGIA.

3.4.1. Musculatura hipobranquial (fig. 20). El M. depressor mandibula-
ris se origina en la rama 6tica del escamoso y en las porciones posterior y
ventral del anillo timpanico, pero una delgada capa de fibras sobrepasa dicha
rama para originarse en la fascia dorsal, y su posici6n posterior tiene origen
aponeur6tico alcanzando el margen vertebral de la supraescapula, y se inserta
en la parte posterior del angulo mandibular. El grupo de los Mm. adductores
mandibulares est a representado con un M. adductor mandibularis subexternus ,
que se origina en la rama prootica 0 anterior del escamoso y en la porci6n
anterior del anillo rimpanico, y se inserta en la superficie lateral de la rama
mandibular. Su recorrido es profundo con relacion al yugal, y hacia su borde
anterior emerge el ramus mandibularis nervi trigemini, que ticne un recorrido
sigmoideo inmediatamente superficial al musculo y para asi mismo inmedia-
tamente profundo al yugal. POl' estas caracteristicas, no quedando cubierto
el ramus mandibularis nervi trigemini pOl' otro musculo aductor mandibular,
se concluye que en Geobatrachus se halla representada la condici6n "s",

No obstante, inrnediatamente posterior al citado nervio, aparece un museu-
10 pequefio que pOl' su disposicion cumpliria una funci6n de aducci6n, con
origen en la superficie interna del yugal, e inserci6n en la superficie externa
de la rama mandibular; detras de la inserci6n del M. adductor mandibularis
subexternus. Adernas, inmediatarnente posterior a este pequefio musculo apa-
rece otro, anterior al M. depressor mandibularis, con origen en la superficie
externa del yugal e inserci6n en !a superficie lateral de la rama mandibular,
y cuya funei6n tambien seria aductora.

La posible hornologacion de estos dos rnusculos aductores ofreee las SI-

guientes alternativas:

1) Que el primero de ellos represente un M. adductor extern us que se
hubiese abreviado perdiendo sus origenes en el escamoso y el anillo timpa-
nico, y adquiriendo un nuevo origen en el yugal. De ser asi, la condici6n
muscular seria res + e" muy modificada por cuanto ademas el tramo del ner-
vio trigemino, que habria de quedar oculto pOl' este rnusculo, queda al des-
cubierto en disecci6n superficial. Su origen en la superficie interna del yugal
presta apoyo a esta interpretaci6n.
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FIGURA 16. Os innominatum (= Os coxale ),

1. tuberculum acet abulare dorsale.
2. protuberantia dorsalis.
3. crista dorsalis ossis ilii.

4. acetabulum,
5. corpus ossts pubis.

FIGURA 17. Aspecto ventral de la cintura escapular:

1. omosternum,
2. cartilage epicoracoideus (= proco-

racoideus) .
3. clavicula.
4. scapula.

5. cleithrum (= suprascapula).
6. suprascapula.
7. caput humeri.
8. os coracouleum,
9. sternum (= metasternum).



430 CALDASIA, VOL. XII, N9 59 MAYO 2 DE 1979

------Imm

FIGURA 18. Aspecto palmar del endoesquelero de la mano:

1. ossa carpalia 4 + 5 + as centrale 2.
2. as ulnare .
3. Radio-ulna.
4. as radiale.
5. as centrale 1.
6. as carpale 1.

7. Prepollex.
8. as carpale 1.
9. hueso sesamoideo sostenido por el

tendon del dedo III, cuyo recorrido
se representa en trazo discontinue.
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FIGURA 19. Vista plantar derecha. El dedo I esta incorporado en el tejido
conjuntivo de la planta.

1. osa tarsalia 2 + 3 + 4.
2. Prehallux.
3. as tarsale 1.
4. as astragalum (= talus + as calca-

neum).

5. hueso sesamoideo, sostenido por ten-
don del dedo IV, el cual se represen-
ta mediante trazos interrumpidos.
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2) EI segundo de estos musculos, pese a su origen, con extension un tanto
anterior y restringida, asi como a su funcion aductora, por su posicion (exter-
na con respecto al yugal), la situacion de su insercion y su estrecho contaeto
posterior can los haces del M. adductor mandibularis podria corresponder a un
fasclculo de este musculo que habria perdido su origen en el anillo timpanico,

Mientras aparezca mayor informacion que permita un pronunciamiento
acerca de las alrernativas aqui propuestas, se adopta la condicion "5" para
efectos del tratamiento del clarograma.

Ventralmente se evidencia (fig. 21) el M. submentalis de contorno am-
pliamente ovoideo y bastante pronunciado. El M. intermandibularis ocupa la
mayor parte del espacio interramial con fibras perpendiculares al eje medial
del euerpo, donde se presenta un rafe bastante irregular; posteriormente se
halla recubierto por las fibras del Ai. interbyoideus, y aproximadamente en los
~ anteriores de cada rama mandibular se originan fibras que convergen hacia
el M. submentalis. Asociados al aparato hiolaringeo (fig. 22) aparecen los
Mm. geniolryoidei mediales, continuos medialmente, que cubren en gran parte
a los !VIm. genyolryoidei laterales, los cuales se disponen ventralmente con
relacion a los euernos laterales del hioides. El M. sternobyoideus se origina
sobre el borde posterior del lrypobrancbialis II y se extiende sobre el borde la-
teral de la lamina hioidea hasta el borde posterior de la curvatura basal de los
euernos anteriores. El M. omohyoideus se inserta sobre la lamina hioidea y
pasa entre el hypobranchialis II y el hypobranchialis IV. EI M. petrolryoideus
anterior se origina en la lamina del lryale y se comunica con el aparato hioideo
y mediante fibras delgadas se inserta sobre la superficie dorsal de la lamina
hioidea cerca al borde lateral desde el borde anterior del hypobranchialis I
hasta la parte media de la lamina. EI M. petrobyoideus posterior tiene un
origen inmediatamente anterior al del musculo precedente y se inserta sobre
el ligamenta cricoideo.

3.4.2. Musculatura crural (veanse figuras 23, 24, 25, 26). En plano su-
perficial de la norma ventral del muslo se observa el M. adductor longus rela-
tivamente amplio, que se atenua en sentido distal y tiene insercion aponeurotica
en la rodilla; este musculo esta cubierto hacia su borde posterior por el
M. sartorius que recorre el muslo en sentido ligeramente diagonal y se atenua
distalmente en un tendon normal que se inserta tambien en la rodilIa; el M.
cruralis alcanza a apreciarse parcialmente hacia la mitad distal del borde an-
terior del muslo, y el M. adductor magnus proximalmente aparece dilatado y
parcialmente expuesto, pues se halla cubierto desde su parte medial por el
M. sartorius. Los Mm. gracilis major y minor aparecen como un solo complejo
debido a que el M. gracilis minor es apenas una delgada lamina de fibras
museulares superficialmente adheridas a todo 10 largo del M. gracilis major.
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FIGURA 20. Musculatura mandibular:

1. annulus tympanicus,
2. ramus mandtbularis nervi trigemini.

3. M. adductor mandibulae subexternus,
4. M. depressor mandibulae .
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Seccionando y reflejando (fig. 26) los Mm. sartorius, semitendinosus y gra-
eiles, se observa el recorrido de los tendones distales, en el M. semitendinosus
el tendon es delgado y largo y se fusiona con el corto tend6n del M. sartorius
para pasar en posici6n ventral al tend6n comun de los Mm. graciles, el cual
es delgado, corto y se inserta por aponeurosis en la rodilla.

En aspecto dorsal superficial se sigue el recorrido del M. cruralis, en cuya
parte media del borde anterior, mediante inserci6n aponeurotica, se inserta el
M. tensor fasciae latae, el cual es una lamina delgada de fibras a manera de
cinta que se origina en la mitad del borde ventral de os ilium. EI M. glutaeus
magnus se origina mediante un tendon unico, pues carece de tendon accesorio.

6----,;....;...,
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FIGURA 21. Aspecro superficial de la muscuiatura intermandibular:

1. M. submentalis.
2. Elementos posterolaterales del M. interrnandibularts,
3. M. intermandtbularis,
4. M. adductor mandibularis subexternus,
5. M. interhyoideus.
6. Aponeurosis (= raphe) medialis.
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3.5. NOTAS ESPLACNOLOGICAS.

La lengua tiene contorno piriforme 0 espatulado, su margen es integro
y sin escotaduras, la superficie es lisa; esta unida por un frenulum medic
ventral al piso de la boca, su borde anterior es libre.

A nivel de la faringe no existen pliegues transversales definidos.

EI peritoneo visceral y parietal es translucido con pequefias puntuaciones
dispersas pardas, visibles a simple vista, y los testiculos estan cubiertos por
peritoneo negruzco. EI sistema urogenital es complete y sin estructuras ves-
tigiales, no muestra variaci6n ostensible con respecto a la condici6n tipica de
los Anura, y no hay evidencia de 6rganos de Bidder. Los oviductos no son muy
largos ni se presentan enrollados en el material examinado; los ovarios son
translucidos, sin lobules; los oocitos en desarrollo son blanco grisaceos, aquellos
que se encuentran a termino son de color amarillo crerna.

3.6. CARlOTIPO.

Se analizaron los canotlpos de 6 ejernplares, 4 ;t; y 2 '2, de los cuales
se obtuvieron 31 celulas en metafase que permitieron cornprobar la presencia
de 2n = 20 cromosomas (fig. 27). La sintesis de la informaci6n cuanritativa
del cari6tipo se considers en la tabla V, el agrupamiento par pares hornologos
se ilustra en la figura 28. Los pares 1 y 2 son largos, metacentricos; los pares
3, 4, 5, 6 son medianos, siendo el par 3 submetacentrico, los pares 4, 5 sub-
telocentricos y el par 6 metacentricos: los pares 7, 8, 9, 10 son pequefios, me-
tacentricos. EI par 9 presenta satelites,
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FIGURA 22. Musculatura del aparato hioidal:

A = Aspecto dorsal. B = Aspecto ventral.

1. M. geniohyoideus lateralis.
2. M. omohyoideus.
3. M. petrohyoideus posterior.

4. M. petrolryoideus anterior.
5. M. sternohyoideus.
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FIGURA 23. Musculatura de muslo y pie rna (aspecto dorsal superficial):

1. M. glutaeus magnus,
1. M. cruralts .
2. M. tensor fasciae latae.
3. os ilii.
4. M. pyriformis.

5. M. semimembranosus.
6. M. plantaris longus.
7. M. peroneus.
8. M. tibialis anticus longus.
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FIGURA 24. Musculatura del muslo (aspecto ventral superficial):

1. as ilii. 5. M. sartorius.
2. M. tensor fasciae lat ae . 6. Mm. graciles major + minor.
3. M. adductor longus. 7. M. adductor magnus.
4. M. cruralis.
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FIGURA 25. Musculatura del muslo en aspecto ventral superficial
flejando el M. sartorius:

1. M. pectineus.
2. M. adductor longus.
3. M. sartorius.

4. M. semitendinosus.
5. Mm. graciles major + minor.
6. M. adductor magnus,
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FIGURA 26. Musculatura del rnuslo en aspecto ventral; se detalla la insercion de los
tendones de los Mm. sartorius, semitendinosus, con relacion al de los Mm. graciles,

1. M. sartorius.
2. M. adductor longus.
3. M. cruralis .

4. Mm. graciles.
5. M. semitendinosus.
6. M. adductor magnus,
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FIGURA 27. Cari6tipo de Geobatrachus walkeri.

CALDASIA - 5
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FIGURA 28. Organizaci6n por pares hom6logos del cari6tipo de Geobatrachus walkeri.

[Vease tabla explicativa).
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TABLA V

Analisis cariologico en Geobatrachus walkeri. (2n = 20).

Par crornosomico No. Longitud T amana Indice centrornerico Posicion centromerica

84 Grande 1.65 m

2 80 Grande 1.62 m

3 62 Grande 2.36 sm

4 59 Mediano 3.41 st

5 54 Mediano 3.86 st

6 51 Mediano 1.61 m

7 37 Pequeno 1.52 m

8 24 Pequeno 1.26 m

9 (con satelites] 23 Pequeno 1.62 m

10 20 Pequeno 1.20 m

Valores comparativos para los analisis cariologicos:

T amana cromosornico Longitudes Indice centro merico Posicion centrornerica

Grandes de 60 a 85 1.0 - 1.7 m = medial

Medianos de 40 a 60 1.7 - 3.0 sm = submedial

Pequefios de 20 a 40 3.0 - 7.0 st = subterminal
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4 - ASPECTOS REPRODUCTIVOS Y ECOLOGICOS

4.1. REPRODUCCION.

En los periodos de recolecci6n y observaci6n en campo no fue posible
encontrar ninguna pareja amplexante, y los intent os realizados en el laborato-
rio para inducir amplexus y posturas mediante hipofizaci6n fueron negativos.
Hubo representaci6n de hem bras con huevos a termino durante las sucesivas
temporadas de trabajo, que se prolongaron de diciembre de 1975 a abril
de 1977.

Las cuatro posturas estudiadas (vease una de ellas en la figura 29) fue-
ron halladas en un area paraclimacica, bajo piedras, en terreno pedregoso, con
cobertura de Pennisetum clandestinum (vease 4.2. - Ecologia), el 8 de abril
y el 20 de mayo de 1976.

Las posturas obtenidas fueron inequivocamente identificadas como per-
tenecientes a Geobatrachus walkeri por cuanto bajo las piedras en que se ha-
llaron, cuando fue el caso encontrar algun anuro, pertenecieron exclusivamente
a esta especie, y en ambos casos representados solamente por sendas hembras
adultas, 10 cual insinua, por otra parte, cierta modalidad de cuidado parental.
Adernas, los estadios embriogenicos mas avanzados hallados en el campo y/ 0

logrados manteniendo las posturas en condiciones controladas, al ser exam i-
nados bajo aumento, correspondieron claramente a Geobatrachus (c/., fig. 30),
con forme a caracteres tales como la carencia de hallux exteriormente discer-
nible, tan propia de los adultos, descartandose, por tanto, que pudiesen ser
asignables a otro anuro con desarrollo directo presente en el area de estudio
como seria alguna especie de Eleutberodactylus.

Las posturas tienen aspecto de masas compactas, irregulares, cubiertas
de una gruesa capa gelatinosa incolora, translucida, formadas por 18 a 25
huevos, los cuales no se hallan unidos entre si por cord ones de gelatina. Los
huevos son esfericos, muy hornogeneos en cuanto a su tamafio (2.5 mm. de
diametro, comprendidas las capsulas de gelatina, en huevos recien retirados
del sitio de postura), de color crerna amarillento, sin melanina visible, incluso
bajo aumento. Cada huevo presenta una envoltura gelatinosa, incolora y trans-
hicida, menos visco sa que la envoltura circundante que aglutina la postura.

Los estadios embrionarios hallados no permitieron precisar el tipo de
division blastomerica. El estadio mas temprano examinado presenta el surco
neural (fig. 30, A), la siguiente etapa represent ada muestra tubo neural,
vesiculas cerebrales, manchas oculares, esbozos de miembros anteriores y cola
(fig. 30, B), ademas la superficie dorsal del embri6n presentaba color pardo
obscuro debido a la presencia de melanocitos dispersos y no se observaron in-
dicios de branquias ni de hendiduras branquiales.



FIGURA 29. Aspecto general de una postura de Geobstracbus walk.eri.
Coleccienada en abril 8 de 1976, bajo piedra. [Foto: Juan M. Renjifo).
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Otra postura (mayo de 1976) mostraba embriones en estadio mas avan-
zado, en el cual los globes oculares se hallan diferenciados, la cola mas des-
arrollada y los miembros posteriores ya esbozados (fig. 30, C). Otros estadios
mas avanzados aparecen en la fig. 30 (0, E, F). En abril de 1976 se ha1l6
otra postura, en la cual los embriones presentaban los miembros anteriores
completamente desarrollados, la pigmentaci6n incrementada impartiendcuna
tonalidad pardo obscura bastante uniforme y la fisionomia corporal esencial-
mente similar a la del adulto, salvo la cola aun persistente, relativamente corta
y muy deprimida, bastante irrigada y sin musculatura particularmente des-
arrollada, y la persistencia de un apreciable volumen de vitelo (fig. 30, G).
Ciertamente, el estadio descrito corresponde a una etapa muy avanzada de
la embriogenesis, proxima a la eclosion, aun cuando no se perciben indicios
de un ovirruptor ("egg tooth").

Si bien, no se dispone de una serie representativa de todos los estadios
embriogenicos, importa observar que en ninguno de los materiales examinados
se observaron trazas de barbicelos, ni piezas bucales queratinizadas, como
tam poco de branquias, ni de espiraculos, Hasta no disponer de una serie
ernbriogenica completa de Geobatracbus, obtenida en condiciones controladas,
la cual permita analizar con suficiente detalle la secuencia de la morfogenesis,
resulta prematuro intentar ajustar los estadios aqui resefiados a terrninologias
adoptadas para designar los sucesivos estadios embrionarios de los Anuros.

4.2. ECOLOGIA.

4.2.1. Descripcion del area. Con forme a la clasificacion de la vegetacion
natural de CUATRECASAS(1958: 245, 248), el area se incorpora a la Selva
subandina y Selva andina.

La vegetaci6n natural del area corresponde a un bosque frecuenremente
nublado (fig. 31) y nubes, con predominio de especies mesofilas, con follaje
mas 0 menos esclerificado con moderada abundancia de epifitas. Son elemen-
tos codominantes dentro de las asociaciones Podocarpus montanus (Willd)
Loddiges, algunas Lauraceae no identificadas y Ceroxylon scbultzei Burret,
de los cuales Podocarpus alcanza portes del orden de 35-40 mts. de altura.
Infortunadamente no se dispone de un inventario Horistico ni de un analisis
[itosociologico del area.

Dentro de esta area estudiada, hacia Cerro Quemado, aparece un efecto
cacurninicola dentro de los remanentes de bosque, detectable a traves de la
reducci6n del porte arboreo y a esta aparente tendencia (no cuantificada) en
la reducci6n de superficies foliares de los elementos lefiosos. No obstante
existe en Santa Marta la tradicion de que alrededor de 1910 el senor William
Fly intento establecer alli una finca dedicada a la cria de ganado bovino y se
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FIGURA 31. Habitat de Geobatrachus walkeri.

En bosque nublado, paraclimacico, de las montafias de San Lorenzo, Sierra Nevada
de Santa Marta, Magdalena, Colombia.
En primer terrnino potrero de Pennisetum clandestinum con un individuo de Cera-
xylon scbultzei, en segundo terrnino bosque nublado climacico y al fondo bosque
paraclimacico [plantio de Pinus sp.).
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practice entonces la tala del bosque; para otros, gran parte de la destruccion
del bosque obedecio a un incendio espontaneo que fue detectado desde Santa
Marta, y de alli el nombre del lugar. La vegetacion subs erial muestra un
claro predominio de una especie de Bromeliaceae terrestre (Brocchinia sp.).
Es probable que originalmente, debido a facto res de exposicion y profundidad
del suelo efectivamente alli haya existido un efecto cacuminicola, mas, desde
luego, resta por evaluar la influencia antropogena como control de la invasion
o predominio de una vegetacion mas "xerofila", originalmente propia de
condiciones de super elevaciones, es decir, un efecto de "paramizacion" 0 de
"alpinizacion" como resultado de disturbios ante una tension ecologica.

Dentro de las areas circundantes al bosque se han implantado pastizales
artificiales con la introduccion del pasto kikuyo (Pennisetum clandestinum),
dedicados a una incipiente ganaderia. Ademas, lotes experimentales de consi-
derable extension se han plantado con especies exoticas (Pinus spp. y Cu-
pressus sp.), cuyas agujas u hojas escuamiforrnes forman una cobertura de
lenta descomposicion y eliminan ademas por su sombrio el desarrollo de la
sucesion natural y, por ende, del sotobosque que ante las condiciones clima-
ticas, cabria esperar, presentan en conjunto un paisaje aloctono y ciertamente
con merma de la posible productividad de la fauna terrestre.

La dinamica de la sucesion vegetal muestra el desarrollo de una vege-
tacion arbustiva, subarbustiva, arbustiva con especies de los generos Be/aria,
Croton, llex, Monochaetum, Myrica, Monnina, Rubus, Saurauia y Tourne-
fortia, aparte de diversas especies herbaceas de Compositae, Gramineae y una
especie rizomatosa del genero Gunnera.

En cuanto a la fauna asociada de anuros se conoce: Atelopus walkeri,
, Eleutberodactylus calcaratus, E. delicatus, E. sanctae-martae, E. carmelitae,

E. cruentus, E. megalops.

4.2.2. Microhabitat. Los biotopes donde se comprobo la presencia de
Geobatrachus dentro del area estudiada correspondieron siempre a situaciones
bajo piedras 0 troncos en las siguientes comunidades:

a. pastizal de kikuyo (Pennisetum clandestinum Hochrereutiner), caren-
te de vegetacion arb6rea 0 arbustiva.

b. plantaciones de especies de Cupressus 0 de Pinus, con declives mode-
rados 0 fuertes, sin desarrollo de sotobosque y piso cubierto de pasto kikuyo
(Pennisetum clandestinum) 0 de follaje seco de Pinus sp.

c. fruticetos subseriales de mora (Rubus glaucus Bentham) en cercas
y/ 0 en la peri feria del bosque climacico,

d. fruticetos subseriales con el piso cubierto de hojarasca.
e. bosque climacico,
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La mayor frecuencia observada correspondi6 al segundo de dichos bi6-
top os. Sin embargo, esta aparente mayor frecuencia puede reflejar, mas que
una mayor abundancia real 0 una preferencia marcada por este bi6topo, la
relativa dificultad de detectar su preferencia dentro del bosque climacico.
Bajo las piedras, el substrato de los sitios en que se haU6 Geobatrachus estaba
formado por humus en el caso de los fruticetos de Rubus y del bosque pri-
mario, con estolones de pasto kikuyo en las situaciones a y b, y los microam-
bientes eran caracteristicamente humedos, excepci6n hecha de algunos casos
dentro de las plantaciones de Pinus.

Todas las posturas haUadas, 10 fueron en la situaci6n b (fig. 31-a), sobre
estolones de kikuyo.

Los contenidos estomacales e intestinales constaron de larvas, ninfas 0

adultos de: Acaros, Coleoptera (familias Elateridae, Chrysomelidae, Curcu-
lionidae), Diplopoda, Diptera, Homoptera (familias Cicaddlidae, Fulgori-
dae) , Hymenoptera (familia Formicidae}, Isoptera, Lepidoptera, Orthoptera
(familias Tettigoniidae, Gry llidae] .

Todos los ejemplares fueron coleccionados durante el dia, bajo piedras
o troncos. La actividad parece ser tanto diurna como nocturna, puesto que sus
vocalizaciones se escuchan durante el dia y particularmente en las primeras
horas de la noche, y antes del amanecer. Su vocalizaci6n audible es un "silbido"
que consta de tres notas breves, sin modulaci6n, en rapida sucesi6n, de las
cuales la ultima es ligeramente mas - prolongada, siendo las dos primeras
aparentemente iguales.

La locomoci6n preferencialmente es una marcha rapida y s610 se les ob-
servo saltar cuando eran directamente estimulados; no trepan a la vegetaci6n.

Posiblemente existe cierta tendencia hacia la territorialidad puesto que
excepcionalmente se encontr6 mas de uno (maximo dos individuos) bajo una
misma piedra. Bajo una misma piedra no se haU6 mas de una postura y en
cad a caso con una hembra adulta, 10 cual insimia la posibilidad de que exist a
cuidado parental.

De las especies de anfibios presentes en el area de estudio, solamente se
encontro asociada a Geobatracbus en los biotopes a, b, c, a Eleutherodacty-
Ius sp.; en el bi6topo d, a 1.750 m.s.n.m., se haU6 asociado a Bolitoglossa
savagei BRAME et. WAKE. No se tiene informaci6n en cuanto a posibles de-
predadores de Geobatrachus. En intestinos examinados se encontraron Nema-
toda no identificados.

Carecen de un colorido aposematico y cuando se les descubre bajo piedras
pueden permanecer inm6viles, con los miernbros recogidos pero usualmente
buscan ocultarse. No muestran alguna secrecion especial, ni olor caracteristico
que denote su presencia 0 sirva como medio defensivo.
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FIGURA 31-a. Paraclimax de Pinus sp., en la Estaci6n Forestal de San Lorenzo, 2.100-
2.200 m.s.n.m., con cobertura de pasto kikuyo (Pennisetum clandestinum HOCHSL).
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El colorido dorsal puede cumplir una funci6n opcionalmente protectora.
Puede ser mas que coincidencia, el hecho de que la mayor parte de los indi-
viduos fueron capturados en las situaciones de tipo b, en donde el colorido
5B 3/0, "Grayish black", es el de mayor frecuencia (fig. 32) dentro del
conjunto analizado, y que este color precisamente en dicha situaci6n puede
ofrecer mayor valor mimetico que otras tonalidades.

No se detect6 ningun indicio de que Geobatracbus sea realmente fosorial,
si bien, en busca de protecci6n penetra a intersticios 0 cavidades de suelo 0

entre la hojarasca 0 estolones de kikuyo, con mucha habilidad.
La elevada humedad del ambiente y la alta pluviosidad (apenas con un

mes seco durante el afio] son condiciones que, aparte de la humedad que
prevalece usualmente en los biotopes que ocupan y donde depositan sus pos-
turas, sugieren la posibilidad de que las poblaciones de esta especie no tengan
periodo reproductivo estacional. Con todo, las posturas halladas 10 fueron en
los meses de abril y mayo de 1976, e individuos juveniles postrnetarnorficos
fueron notablemente escasos durante el mes de diciembre de 1975 y particu-
larmente frecuentes en junio de 1976.

5 - DISCUSION Y CONCLUSIONES

Como se planteo previamente, la coloracion dorsal de Geobatraehus es
muy variable. El colorido de fondo, del cual se reconocieron seis estadios
(AI - A6), muestra una gradacion desde tonalidades pardo amarillentas a
negruzcas, 10 cual sugiere que si el control de esta caracteristica es mediante
alelos, no habria una segregaci6n mendeliana nitida 0 el control es multifac-
torial. Si se agrupan las frecuencias para las variantes, se tiene Al + A2 =
22.89%, As + Ai = 54.21% Y A5 + A6 = 22.89%, proporciones estas que
no difieren significativamente de la proporcion mendeliana 25:50:25%.

La superficie dorsal del muslo presenta barras obscuras en todos los
ejemplares examinados, disefio compartido por muchos anuros de las super-
familias Bufonoidea y Ranoidea, 10 cual pudiera deberse a genes homologos
o a eventual convergencia, caso tan corriente dentro de los anuros.

La presencia de una lista mediodorsal blanca en Geobatraehus, solo se
opera con sendas prolongaciones femorales. Dicha lista, que llega al men os
hasta el extremo distal del urostilo, es una condie ion reiterativa que quizas
representa un caracter ancestral dentro de los anuros, y verosimilrnente es
la expresion de un control alelico simple (ef. GOIN &. GOIN, 1962-a: 175).
La presencia de dicha lista en la serie examinada apenas ascendio al 18.07%
de los casos, sin que se detectasen condiciones intermedias, 10 cual refuerza la
opinion de GOIN &. GOIN (l. c.). Su baja frecuencia sugiere a priori que la
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presencia de la linea blanca corresponde a un alelo recesivo 0, en caso con-
trario, la frecuencia del alelo dominante seria muy baja debida a un factor
selectivo. Si se asume que las variantes C2, O2 Y E2 son controladas por alelos,
estes igualmente podrian ser recesivos, pero un mecanismo mas complejo puede
hallarse implicado 0 pueden operar mecanismos selectivos diferentes para cada
alelo. El analisis de las variantes fenotipicas sugiere que el control genetico
de la coloracion dorsal no se cine a un dimorfismo sexual secundario, sino que
obedece a un conjunto de faetores geneticos que operan con notable indepen-
dencia entre si.

Por otra parte, los valores correspondientes a los coeficientes de variacion
de las dimensiones porcentuales (vease tabla IV) resultan muy elevados tra-
tandose de anuros, y de una muestra procedente de un area tan restringida,
tanto mas que esta variabilidad no muestra indicios de ser atribuible a cambios
onrogenicos. EI limitado areal conduciria a suponer que Geobatrachus walkeri
fuese una especie geneticamente muy homogenea, coincidente con el concepto
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FIGURA 32. Frecuencia de los patrones del colorido dorsal de fondo en Geobatrachus
walkeri, en una muestra de 83 ejemplares.
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de homogeneon (ef. CAMP, 1943: 334), por 10 cual resulta sorpresiva la am-
plia gama de variabilidad cromatica, morfometrica, y en cuanto al relieve del
tegumento presentes en el material estudiado. Lo expuesto indica que existe
una relativa laxitud en cuanto al control selectivo de tales caracteristicas.
Una drastic a selecci6n crornatica escasamente contribuiria desde el punto de
vista adaptativo a la supervivencia de la especie, dados sus habitos cripticos
y semifosoriales que, por otra parte, no dan lugar a la recepci6n de estimulos
luminicos que indujesen a cambios fisiol6gicos de utilidad mimetica,

Dicha laxitud select iva implica que la competitividad y los efectos de
predaci6n ejercidas por otras especies son comparativamente bajos, y brin-
dada mayores oportunidades para la ocupaci6n de un nicho ecol6gico relati-
vamente amplio. Este ultimo corolario es confirmado al menos en parte por
la adaptabilidad de la especie a biotopes degradados 0 paraclimacicos, muy
contrastantes con la selva climacica que constituye el habitat prima rio de la
espeCle.

WALKER (1974: 6) ha sefialado una aparente correlaci6n dentro de la
diversificaci6n de los anuros, entre la reducci6n de la talla corporal y el nu-
mero 0 el desarrollo y funcionabilidad de los dedos, citando entre otros ejernplos
a Geobatraehus. Todos los ejemplos mencionados coinciden ciertamente en
la reducci6n de la talla corporal, y en presentar un habitat terrestre 0 mejor,
humicola y aun cuando puedan aportar cierto fundamento a la opinion sus-
tentada por WALKER, quizas no sea tan valida la generalizaci6n prepuesta.
Asi, por ejernplo, especies tan esencialmente humicolas como Dendropbiyniscus
minutus MELIN 1941, no muestran reducci6n significativa en cuanto al des-
arrollo de los dedos, si bien pudiera especularse en el sentido de que al no
requerirse cierto grado de efectividad locomotriz acuatica 0 trepadora, la
reducci6n del desarrollo y funcionalidad de los dedos pudiera operarse al azar
o por alguna presi6n selectiva, Tampoco necesariamente este tipo de reducci6n
se correIa cion a significativamente con habitos fosoriales 0 semifosoriales, por
10 cual la correcta interpretaci6n efarm6nica de la reducci6n del primer dedo
pedial en Geobatraehus no puede plantearse aun con suficientes bases.

EI desarrollo de verrucosidad en la piel, aun cuando bastante variable
individualmente, permite suponer cierta tendencia adaptativa hacia condicio-
nes xericas, No obstante los microhabitats que ocupa la especie y las condi-
ciones del macroclima corresponden a humedad elevada, si bien en algunos
afios el balance hidrico pueda mostrar periodos breves de sequia.

DUELLMAN (1975: 10) interpret6 a Geobatraehus como un genero con
adaptaciones fosoriales, entre los cuales pudiese eventualmente caber como
una adaptaci6n aun incierta en cuanto a su significado, la reducci6n del dedo
pedial 1. Es interesante reparar en que aun cuando los ossa nasalia estan
bastante desarrollados, ni siquiera contactan con los frontoparietales, tampoco
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existe refuerzo esqueletico del rostro, por 10 que respecta al desarrollo, del
complejo esfenoetmoidal, en cuanto a su longitud, su osificacion 0 calcifica-
cion, como tam poco presencia de elementos dermicos osificados accesorios
(cf. TRUEB, 1973: 75), ni la elongaci6n 0 tendencia hacia particular robustez
del rostrum. Ello implica que si bien Geobatrachus puede ser un genero con
alguna aptitud fosorial como 10 sugieren sus habitos cripticos, tampoco es un
genero particularmente especializado en tal sentido,

Algunos generos de anfibios neotropicales que ocupan habitos montanos
han perdido tanto el timpano como la columella y las hendiduras vocales, 10
cual no es el caso en Geobatrachus, si bien el timpano esta protegido por
integumento y no se ha operado sensible reducci6n en el aparato auditivo.

Aun cuando no existe fusi6n intervertebral, excepci6n hecha de los com-
ponentes del urostilo, y las proporciones de los miembros no evidencian por
si mismas una reducci6n de la capacidad saltatorial como medio de locomocion,
dentro de su comportamiento existe una marcada tendencia hacia la marcha
agil relativamente rapida por oposicion al salto como mecanismo de huida
ante estimulos disturbantes, 10 cual pod ria ser interpretado en terminos de un
ajuste adaptativo 0 bien en terminos de una actividad fisiologica un tanto
mas lenta en cuanto a consumo de energia coligada con temperaturas ambien-
tales no muy elevadas.

En cuanto al peri ton eo parietal y visceral, son de color pardo obscuro,
10 cual implica presencia de melanoforos que pudiesen tener cierto valor adap-
tativo como protecci6n ante el incremento de la radiacion ultravioleta corre-
lativo con habitats montanos. El peritoneo que envuelve los testiculos es negro
y semirranslucido, mientras que el envol vente de 'los ovarios es translucido y
depigmentado, y los huevos carecen de melanina.

Como podria esperarse, la dieta alimenticia cor responde a pequefios ar-
tr6podos y no muestra en su composicion ningun caracter digno de ser rel ie-
vado de momento.

Como ocurre en la generalidad de los anuros, los machos de Geobatrachus
walkeri son en promedios y limites maximos de variabilidad significativamente
menores que las hembras. No existe ninguna diferencia significativa en cuanto
a proporciones porcentuales con respecto a la LRC dentro de los 84 ejemplares
analizados, si bien la maxima, anchura cefalica podria, disponiendo de series
mayo res, denotar que a nivel estadisticamente significative exista una tendencia
a mayores anchuras relativas en las hembras.

Aun no existe un consenso establecido en 10 pertinente al valor funcional
adaptativo de la firmisternia, condici6n que podria eventualmente estarrela-
cionada con un tipo de locomocion altamente ambulatoria 'lis. saltatorial.
Geobatrachus, como se indica mas adelante, representa un estado extrema
dentro de los Eleutherodactylinae por presentar perfecta firmisternia, la cual,
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dentro del grupo, muestra un anticipo parcial, aunque bastante avanzado, en
el caso de Phrynopus peruvianus (ci. LYNCH, 1975: 36), que denota una adap-
taci6n extrema 0 terminal adquirida independienternente por Geobatrachus.
Por otra parte, la reducci6n de la clavicula, que alcanza Iimites extremos
dentro de los Microhylidae, Geobatrachus exhibe un paralelismo al parecer
correlativo con habitos cripticos comunes.

Los habitats montanos plantean limitaciones para la reproducci6n de los
anuros, debido a la escasez de masas de agua apropiadas 0 a que estas sean
torrentosas. Ante estos factores adversos, algunas especies desovan en los
depositos de agua que se acumulan entre las axilas folia res de Bromeliaceae
epifitas (vgr., algunas especies de Eleutherodactylus y de Hyla), y otras
present an larvas provistas de discos suctoriales (vgr., A telopus} como adap-
taci6n a corrientes rapid as. Sin embargo, en areas montafiosas neotropicales
existen otros mecanismos adaptativos. Asi en los Grypiscinae (sensun HEYER,
1975, incluyendo los Cycloramphinae sensu LYNCH, 1971) han adquirido un
nivel adaptativo caracterizado porque las larvas cumplen su desarrollo dentro
del mantillo 0 capote, a expensas de un mayor contenido de vitelo (A. LUTZ,
1929; B. LUTZ, 1944). En algunas especies de Gastrotheca la totalidad del
desarrollo embrionario tiene lugar dentro del saco dorsal de la hem bra, y en
Cryptobatrachus se cumple adherida la masa de postura al dorso de la hembra
(RUIZ & HERNANDEZ, en preparaci6n). Finalmente, en varios generos como
Eleutherodactylus (vease NOBLE, 1931: 70, etc.) el desarrollo es directo, tal
como ocurre en Geobatracbus, en donde el diametro de los huevos equivale
al 11.1% de la maxima LRC registrada para las hembras.

Como GOIN & GOIN (1962-b) 10 indican, los generos de anuros mas
exitosos en cuanto a la ecesis 0 "colonizacion" de montafias, son aquellos que
han adquirido desarrollo directo y cuyos huevos presentan gran contenido
de vitelo, posturas con numero reducido de huevos y desprovistos de melanina.
SALTHE & DUELLMAN (1973: 241, 242-243) han analizado, por su parte, las
adaptaciones reproductivas de los anuros, hallando que existe una relaci6n
que puede resumirse asi: a mayor tarnafio de los huevos (y por ende, mayor
contenido en vitelo) estes son menos numerosos por postura, y, por tanto, se
reduce el numero de crias, con un mecanismo de compensaci6n ostensible a
traves de un mayor cuidado parental y del heche de no tener periodos fijos
de cria.

La adaptaci6n extrema que bajo estes aspectos com parten Eleutbero-
dactylus y Geobatrachus, insinua la posibilidad de que, como se plantea mas
adelante, el antecesor de los Eleutherodactylini hubiese adquirido esta carac-
teristica.

La aplicaci6n del articulo 36 del C6digo Internacional de Nomenclatura
.z0016gica, obliga a ciertos cambios en la nomenclatura de las familias de
anuros, algunos de los cuales (vgr., el uso preferencial de Leiopelmatidae en
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lugar de Ascaphidae) fueron incluidos por DUELLMAN (1975: 4-5) en su
clasificacion revisada de los Anuros. Sin embargo, en el curso de este trabajo
se han hallado los siguientes cambios:

Elosiidae A. MIRANDA-RIBEIRO,1926 (= Elosiinae NOBLE, 1931: 504.
LYNCH, 1971: 163) = Hylodinae GUNTHER, 1859 ("Hylodidae"). Genero-
tipo Hylodes FITZINGER, 1843 (non Hylodes FITZINGER, 1826, =Eleutbero-
dactylus A. DUMERIL et BIBRON, 1841).

El nombre Hylodinae acreditado a GUNTHER (1859) tiene prioridad
igualmente sobre Alsodini MIVART, 1869 (= "Alsodina"}, y Grypiscini
MIVART, 1869 (= "Grypiscina"), en caso de involucrar todos estos tres gru-
pos dentro de una misma sub familia como 10 sugeririan las conclusiones de
HEYER (1975). Sin embargo, el hecho de que el concepto generico tipico de
"Hylodidae" corresponde realmente a Eleutherodactylus y no al de otro genero
de distinta sub familia, aconseja, para evitar confusiones, no utilizar el uso del
nombre propuesto por GUNTHER.

Dendrobatidae COPE, 1865, = Phyllobatidae FITZINGER, 1843 ("Phyllo-
batae"). De conformidad con los principios que han inspirado el Codigo In-
ternacional de Nomenclatura Zoologies, el nombre Phyllobatae, enmendado
como Phyllobatidae, habria de ser el nombre valido mas antiguo para ser
aplicado a la categoria supragenerica que incluya tanto los generos Dendro-
bates como Phyllobates.

Verosimilmente la estricta aplicacion del Codigo Internacional de N 0-

menclatura Zoologies revela, mediante escrutinio de la literatura pertinente,
la necesidad de cambiar el nombre de la familia Microhylidae PARKER, 1934
, (vgr. Engystomidae 0 Brevicipedidae), pun to que no podemos dilucidar por
ahora por carecer del suficiente material bibliografico. Un caso similar ocurre
con el nombre Racophoridae PARKER, 1943, vs. Polypedatidae.

En primer termino, antes de evaluar la significacion sistematica de los
resultados obtenidos, es menester destacar dos inexatitudes consignadas en la
literatura, concernientes al genero Geobatrachus. En primer termino, RUTHVEN
( 1915: 2) en su caracterizacion original del genero afirma que faltan por
completo los dientes maxi lares y premaxilares comprobada en la totalidad de
la serie estudiada; y con 10 expresado por DUELLMAN (1975: 10): se trata
de la disposicion del tendon distal del M. semitendinosus que en este genero
tiene un recorrido ventral al M. gracilis major (vease Figura 26), en contra
de 10 indicado por DUELLMAN (1975: 10), "tendon of M. semitendinosus
inserting dorsal to M. gracilis". Esta aclaracion reviste grande importancia
puesto que dentro del suborden Neobatrachia existen tres disposiciones para el
recorrido de este tendon: a) la que se considera primitiva (LYNCH, 1973: 154),
o sea la representada en la super familia Bufonoidea as! como en Geobatrachus;
b) una condicion intermedia, en la cual el tendon es perforante (pasa entre
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los Mm. gracilis major y minor), que existe en algunos generos de Myoba-
trachinae, algunas especies del genero Physalaemus (familia Leptodactylidae,
sub familia Leptodacrylinae) , en el genero Crossodactylus (subfamilia Elosii-
nae sensu LYNCH, 1971 = sub familia Grypiscinae sensu HEYER, 1975, fa-
milia Leptodactylidae) y caracteriza la familia Dendrobatidae (= Phyllo-
batidae), y c) la condicion en la cual el tendon tiene un recorrido dorsal al
M. gracilis minor, la cual caracteriza las superfamilias Ranoidea y Microhy-
loidea (c/. LYNCH, 1973: 165); DUELLMAN (1975: 8).

La equivocada interpretacion de las relaciones de dicho tendon, asi como
el aspecto externo y la reduccion de las claviculas, probablemente sirvieron
de fundamento para suponer que Geobatrachus pertenezca a la familia Mi-
crohylidae, como LYNCH (1971: 59) planteo ee ••• is apparently a microhylid
genus", con base en la informacion suministrada por el Dr. CHARLES F.
WALKER, Y posteriormente el mismo autor (LYNCH, 1973: 178) insinuo
" ... may be a procelous micrehylid".

La condicion c, atribuida erronearnente a Geobatrachus, tiene, pues, par-
ticular significacion dentro del problema que nos ocupa, pues es derivada y
separa los Ranoidea y Microhyloidea de los Bufonoidea (caracterizados por
la condicion a, con algunas excepciones representativas de la condicion c).
Como a todas luces parece improbable 0 menos verosimil que la condicion
a haya aparecido derivada secundariamente de la condicion c en el caso de
Geobatracbus, este caracter es considerado diagnostico de los Bufonoidea, 10
cual excluye la posible asignacicn de Geobatrachus a los Ranoidea 0 a los
Microhyloidea.

Omitiendo la citada caracteristica, as! como detalles larvarios (inaplica-
bles en Geobatrachus), la diagnosis dada por DUELLMAN (1975: 8) para
los Ranoidea no excluye a Geobatrachus.

La presencia de una cintura escapular firmisternal, caracteristica que
tarnbien comparten algunos Bufonoidea, asi como la ausencia del tendon ac-
cesorio del M. glutaeus magnus (LYNCH, 1973: 177) en muchos generos de
Ranidae sensu LYNCH, 1973 (= Ranidae, Polypedatidae e Hyperoliidae), 10
cual es caracteristica hasta ahora no sefialada en otro grupo de anuros, re-
fuerzan esta aparente similitud de Geobatrachus con los Ranoidea. No obs-
tante este grupo en America apenas esta representado por el genero Rana
(familia Ranidae), cuyo origen es asiatico (LAURENT, 1951), Y cuyo arribo
a America del Sur (donde esta representado por Rana palmipes SPIX) ocurrio
durante el Plioceno-Holoceno (vease SAVAGE,1973: 434, 440). Por esta ra-
zon, y dado que los Ranoidea son un grupo primariamente confinado al An-
tiguo Mundo, las comparaciones preferencialmente deben reducirse a la familia
Ranidae.

CAlDASIA - 6
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Ninguno de los caracteres aplicables, es decir, excluidos los larvarios, que
LYNCH (1973: 175-177) consign a para los Ranidae, muestran diferencias con
Geobathachus.

Geobatrachus difiere, por otra parte, de los Ranidae (sensu stricto) 1 por
los siguientes caracteres:

13) metasternon no constituido por un estilete oseo (cf. LIEM, 1970: 58;
LYNCH, 1973: 176).

18) ossa tarsalia 2, 3, 4, fusion ados entre si, 'JIS. el os tarsale 2, no fusio-
nado al menos en Analops, Hilarana, Platymantis y Rana (c], LIEM, 1970:
58, 61).

Ademas, los habitos de Ranidae son acuaticos 0 serniacuaticos, la postura
de los huevos se realiza en el agua y las larvas son acuaticas, pero desarrollo
directo se conoce en algunos Cacosterninae y Raninae (LYNCH, 1973: 176).

Aparte de los caracteres esqueleticos distinrivos ya citados, si se toman
en cuenta las afinidades geograficas y filogeneticas que Geobatrachus mues-
tra con otros grupos, los Ranoidea pueden ser excluidos de toda consideracion
adicional.

De los Microhyloidea, que comprenden unicamente la familia Microhy-
lidae, Geobatracbus se aparta por la dis posicion del tendon del M. semitendi-
nosus (caracter No. 34), y adernas por los siguientes caracteres:

6) diapofisis sacras no dilatadas;

22) Falra de reduccion de los elementos craneales;

32) ausencia del tendon accesorio del M. glutaeus magnus.

Ademas,'Geobatrachus carece de erestas transversales dermicas en el pa-
ladar, caracter sefialado para los Microhylidae. De las subfamilias que inclu-
yen los Microhylidae, a la mas primitiva de estas, los Microhylinae se han
asignado los generos americanos. SAVAGE (1973: 355) pone en duda la natu-
ralidad de este grupo, insinuando que las similitudes entre los generos asiaticos
(Sur-Este de Asia, desde India y Sri Lanka hasta las Islas Riu Kiu, Filipinas
e Indonesia al W. de la linea de Wallace) y los americanos (desde Estados
Unidos hasta el N. de Argentina) son el resultado de especializaciones para-

1 Equivalentes a los Ranidae de diversos autores, con exclusion de las familias
Polypedatidae e Hyperoliidae -vease LIEM 1970, SAVAGE 1973, DUELLMAN 1975-,
los Astylosterninae (incorporados a los Hyperoliidae por SAVAGE, 1973: 354, 356)
Y los Arrhroleprinae y Hemisinae, que en opinion de SAVAGE(1973: 354, 355), quizas
muestra mas afinidad con los Sooglossidae que con los Ranidae. En aplicacion del
Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica, eI nornbre Polypedaridae acredita-
do a GUNTHER 1858, tiene prioridad sobre Rhacophoridae HOFFMAN 1932 0 PARKER
1934, nornbre este que ha sido preferencialmente utilizado en la literatura reciente
(vgr. LIEM, 1970; DUELLMAN, 1975).
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lelas ocurridas en dos filadas diferentes, e incluye dentro del grupo asiatico
a los Melanobatrachinae.

Adicionalmente Geobatrachus difiere de los Microhylinae por:

12) presencia ys. ausencia de ornosternon;

21) presencia ys. ausencia de dientes maxi lares y premaxilares;

66) falanges terminales en forma de T (caracter compartido solamente
con A rcovomer}.

Interesa sefialar que Geobatrachus se aprOXlma al genero monotipico
Syncope WALKER (1973), de la sub familia Microhylinae, recientemente des-
crito de la Amazonia Ecuatoriana, por cuanto el primer dedo pedial no se
evidencia exteriormente, pero difieren de Syncope por los caracteres ccmunes
de la familia y sub familia, ademas la presencia de palatinos diferenciados, la
Ialta de prevomeres posteriores y la presencia de 8 Ys. 7 presacras, etc. W AL-
KER (1973: 5), ha sefialado la semejanza entre Geobatracbus y Syncope
en 10 referente a la reduccion del primer dedo pedial, reduccion esta que atri-
buye a un fenomeno de pedornorfismo asociado con una reduccion de la talla
corporal.

Finalmente, otra diferencia entre Geobatrachus y los Microhylidae que
presentan desarrollo directo, consiste en que estos ulrimos presentan los huevos
usualmente al menos provistos de conexiones gelatinosas que los unen entre si
o los fijan a algun soporte (PARKER, 1934: 7).

Queda as! por considerar la superfamilia Bufonoidea, en la cual se in-
cluyen las restantes familias del suborden Neobatrachia. Para esta super-
familia se cuenta con dos caracterizaciones planteadas por LYNCH (1971: 20)
y DUELLMAN (1957: 7), de las cuales no difiere Geobatracbus, si bien este
grupo se apartaria por la falta del tendon accesorio del M. glutaeus magnus,
caracter este cormin con Centrolenidae y algunos Ranoidea, aun cuando la
informacion concerniente a este es escasa (LYNCH, 1973: 153). Por tanto, la
significacion atribuible a esta diferencia debe estar sujeta a reservas. Por otro
lado, la ausencia de dicho tendon en los Archeobatrachia (Leiopelmatidae
sin.: Ascaphidae, Rhinophrynidae y en los generos Alytes y Discoglossus)
sugiere que esta sea la condicion primitiva, tal como LYNCH (1973: 153) la
interpreto, pero la supresion de dicho tendon en Geobatracbus y Centroleni-
dae sea debida a una perdida 0 reduccion secundaria y no a la retencion de
una condicion primitiva.

Geobatracbus difiere colectivamente de las familias Centrolenidae, Hyli-
dae y Pseudidae por:

11) cintura pectoral no arciferal, y por la ausencia de elementos inter-
falangeales oseos 0 cartilaginosos.
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Lo anterior deja cinco familias represenradas en la regIOn Neotropical
para ser consideradas: Leptodactylidae (excluyendo Myobatrachidae y Helio-
phrynidae; incluyendo Ceratophrydae); Bufonidae (inc!' Atelopodidae};
Brachycephalidae, Dendrobatidae (= Phyllobatidae) y Rhinodermatidae.

Aparte de la carencia de organos de Bidder [caracrer 37), Geobatrachus
se aparta de los Bufonidae por los siguientes caracteres:

5) cotilos del atlas arnpliamente separados entre si, vr., yuxtapuestos;

14) reduccion de la clavicula;

21) presencia de dientes en maxila y premaxila;

22) columella aurts, palatines y cuadradojugales presentes, vr., ausentes;

32) ausencia del tendon accesorio del M. glutaeus magnus;
41) ausencia de cornplejos glandulares parotoides.

En cuanto a los Brachycephalidae difieren arnpliametne de Geobatracbus
por la cintura pectoral, que si bien es igualmente firmisternal, pero los pre-
coracoides son plenamente osificados y el esternon falta (el omosternon es
cartilaginoso pero vestigial en Psyllopbryne y falta en Braclrycepbalus cf.
IZECKSOHN 1971: figs. 8, 12), 10 cual tambien separa esta familia de los
Leptodactylidae; y al menos en Brachycephalus el craneo presenta una gran
reduccion de sus elementos, el asrragalo y calcaneo se hallan fusionados y per-
sisten 3 ossa tarsalia. El conjunto de los restantes caracteres de esta familia
cabe dentro de la arnplirud de los caracteres asignados a la familia Leptodac-
tylidae, slemostrando una mayor afinidad con esta, inclusive por la ausencia
de organos de Bidder. No se estimo conveniente presenrar una cornparacion
mas detallada con Geobatrachus) dadas las amp lias diferencias que el genero
muestra con los Brachycephalidae.

El unico genero de los Rhinodermatidae (Rhinoderma) difiere del con-
junto de los Leptodactylidae por los siguientes caracteres:

2) atlas fusionado a la segunda vertebra presacra vs., sin dicha fusion;
18) presencia de 3 vr., 2 ossa tarsalia;
26) desarrollo de las larvas dentro del saco vocal del macho.

Dado el amplio margen de variabilidad intra familiar que muestran los
Leptodactylidae, y la falta de otros caracteres diagnosticos que permiten se-
parar los Rhinodermatidae, ratifican la opinion de LYNCH (1971: 70) en cuan-
to a que la inclusion de Rhinoderma dentro de los Leptodactylidae no ex-
panderia rnucho la definicion de esta familia. Por tanto, Rbinoderma bien
puede ser referido a los Leptodactylidae, mas que reconocerlo como familia
diferente, pero la combinacion de caracteres que presente, ciertamente justifica
el reconocimiento de la sub familia Rhinodermatinae.
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En efecto, la comparacion a nivel de los 68 caracteres utilizados entre las
tribus de Telmatobiinae y los Leptodactylinae por una parte, y Rhinoderma
[veanse tablas V', VI, VII) revela que este ultimo genero tiene una mayor
afinidad con los Leptodactylinae, puesto que apenas difiere por 7 caracteres
(vs., 10 a 19 con relacion a las tribus de T elmatobiinae). De estos caracteres
el No. 26 es peculiar adaptacion reproductiva que, sin embargo, no llega al
extrema del desarrollo directo propio de Adenomera y quizas de algunos otros
Leptodactylinae cuya reproduccion es desconocida. La fusion del atlas con la
segunda vertebra presacra (caracter 2), que resultaria unica en Rhinoderma
por cornparacion con los elementos de la familia Leptodactylidae, no es un
caracter al cual pueda adjudicarse mayor trascendencia puesto que en otros
generos de Anura existe variabilidad interespecifica al respecto (vgr., Atelopus,
RUIZ-C. & HERNANDEZ-C., 1978: 192) y dentro de los Dendrobatinae (= Phy-
llobatinae) se observa variabilidad intragenerica e intraespedfica en cuanto
a la tendencia a fusion de vertebras presacras (SILVERSTONE,1975: 5). Tam-
bien en cuanto a la condicion del timpano [oculro 0 visible) existe analogo
tipo de variacion en diversos generos de anuros, si bien en todos los Lepto-
dactylidae parece ser visible exteriorrnente. La presencia de tuberculo meta-
tarsal externo es tambien un caracter que puede variar intragenericamente
(vgr., Eupsophus cf. LYNCH, 1972: 4, y Phrynopus, genera en el cual es
constante, excepcion hecha de Phrynopus colombianus cf. LYNCH, 1975: 41).
Mayor importancia cabria atribuir a los caracteres 5, 6 y 18, la presencia
de tres tarsales, caracter ciertamente primitivo que puede en el caso de Rhino-
derma representar la retencion de una condicion primitiva a diferencia del
conjunto de los Leptodactylidae, donde por fusion el nurnero de estos huesos
es reducido ados (cf. LYNCH, 1973: 172), pera no puede excluirse la posibili-
dad de que al igual que la ausencia del tuberculo metatarsal externo en verdad
corresponda a una reduccion secundaria, resultado de un proceso pedomorfico.
El caracter 5, 0 sea la magnitud de la distancia entre los cotilos del atlas, que
en Rhinoderma muestran yuxtaposicion, contrasta con la condicion hallada
en los Leptodactylinae y representa una etapa primitiva, pero la magnitud
de esta diferencia se atenua si 'se repara en que en el genero Limnomedusa
los cotilos no se hallan ampliamente separados entre si (cf. LYNCH, 1971: 176).
Quizas, despues de todo, la diferencia mas significativa entre Rhinoderma
y los Leptodactylinae sea la condici6n dilatada de las diapOfisis sacras, con-
siderado como una condici6n primitiva (vgr., por LYNCH, 1973: 144; PARKER
1934 Y TIHEN 1965), com partida por los Ceratophrynae (sensu HEYER 1975)
y los Batrachylini (=Alsodini) y Telmatobiini. (LYNCH, 1971: 112; 1973:
172) , 10 cual puede indicar la persistencia en Rhinoderma de una caracteristica
primitiva de la familia Leptodactylidae.
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TABLA V'

Estadios de los caracteres correspondientes a las familias enumeradas

Caracter h halid Bufonidae Phyllobatidae Rhinoderma Geobatraehus, Brae yeep ali aenumero.

1 2 2-6 2 2 2

2 0 0-2 0-2 2 0
3 0 0·2 0-2 0 0
4 2 2 2 2 2

5 2 0 2 0 2
6 2 0 2 0 2
7 2 2-3 2 2 0

8 4 2-4 4 4 4
y 2 2 2 2 2

10 0 0-2 2 0 2

11 1 0-2 2 0 2

12 2 0-2 0-2 0 0

13 2 0 0 0 0

14 0 0 0 0 2

15 2 2 2 2 2

16 (-2) 0-2 0 0 0

17 1 0 0 0 0,
18 0 2 2 0 2

19 2 2 2 2 2
20 0 0 0 0

21 2-4-6-8 2 0-2 2·4 0

22 0-4 0-2 2 0

23 0-2 2 2
24 2 2 2 2 2
25 0 0 0 0 0

26 0- (-4) 0·4 2 2 4

27 2 2-3 2
28 2 2 2
29 0 2 2 0 2
30 2 2 2 2 2

31 2 2 2-3 2 2

32 2 2 2 0

33 2 2 2 2



MARIA C. ARDILA-R.: STATUS DEL GENERO GEOBATRACHUS 463

TABLA V' (cont.)

Caracter h h I"d Bufonidae Phyllobatidae Rhinoderma Geobatraehus• Brae yeep alae
numero. ,

34 0 0 1 0 0

35 2 0-3 2 2 2

36 2 2 2 2 2

37 0 2 0 0 0

38 0 0 0 0

39 2 0·2 1 2 1

40 1 0.(2) 2 2 2

41 0 0-2 0 3 0

42 0 0 3 0 0

43 0 0-1 1 1 0

44 0 0 0 0 0

45 1 0 1 0 1

46 1 0·1 1 1 1

47 2 2 0 0 0

'18 0 2 0

49 0 1 0 0 1

50 1 1 0 0 0

51 2 1 2 0 0

52 3 3 0 3

53 2·3 0-2 0 1 0

54 2 0 2

55 0 1·2 1 1 0

56 1 0·1 0 0 0

57 0 0 0 0 0

58 2 0-2 2 0 0

59 0 0-1 0 1 0

60 0 2 0 0

61 2 2 2 2 2

62 0 0 0 0

63 1 0-1 0 0 1

64 0 0-1 0 0 0

65 1 0-3 0 3 0

66 0 0·1 1 1 1

67 1 0 1 , 1 1

68 3-4 4 0 4
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TABLA VI

Estadios de los caracteres correspondientes a T elmatobiinae y Gripiscinae.

"';:l ;J:::
c-, r: ::: :§ 0 w.... c-, -.... «...<::

'" '" "' .... ;:l Z0.. '">- ..0 ;:l '" ...<:: J5 ..0.... 0 .... ...<:: ::: 0.. 8 8 0~ ci ...<:: ...<:: '" :.c:> 0.. 8 Vl

u .... u u ;.; 0 .... '" '" 0::'" '" '" 0 '" S s'r: s l: l: ;:l B. '">- ;:l >-
"";:l '" '" '" ;:l Vl ., .,

'"U ::: CO CO U UJ ::r: ::: 1-< 1-< o......

1 2
2 0 0 2 0
3 0
4 2
5 0 2 0 2 2 0 0 0 2
6 0 0 0 0 0 0 0 0 2
7 0 2 2 2 2 (2) 2 2 2
8 4 4 2 4 4 4 4 2 4-
9 2 2 2 2 2 (2) 2 0 2

10 0 2 0 2 2 0 0 0 2
11 0 0 0 0 0 2 0 0 0
12 0 0 0 0 0 0 0 0 0
13 0 0 0 0 0 0 0 0 0
14 0 0 0 0 0 0 0 0 0
15 2
16 0 0 0 0 0 0 0 0 0
17 0 0 0 0 0 0 0 0,

218
19 2
20 0 0 0 0 0 0 0 0
21 2 0 0 0 0 0 0-2 0 0
22 0 2 0 0-2 2 0 0-2 0 0
23 2 0-2 2 2 2 2 2 2 2
24 2 2 0 2 0 2 2 0 2
25 1 0 0 0 0 0 0 0 0
26 0 0 0 0 0 0 0 0 0-2
27 2 2 2 2 2 2 2 2 2
28 2 2 2 2 2 2 2 2 2
29 2 2 0 0-2 2 (2) 2 0 2
30 2
31 2
32 2
33 2
34 0
35 2
36 2
37 0
38 0
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TABLA VI (cont.]
Vl
::I

:3s::c-,

'" s:: :5 0 '".l=: '" c-, ..... <:
'"

..,
:3 '" ::I Z0.- -e '" .:..0"">-. s:: ...c ..0'" . 0 ...c 0.- B B U.., 0 ...c ...c .., :-e:> 0.. B III~ '" u u 0 '" '" c:u .., es g '-B Vl 0 ..,

S S'l3 a b ::I 0.. "">-. ::I ;..

U '2 '" '" ee ::I :r: e " " <:0
CQ CQ U U-I ...... 1--< 1--< \.:J

39 2 0 0 2 0 2 2 0-1-2
40 1 0 0 0 0 0 0 1 0-1-2
41 0 0 0 0 3 0 0 1 0
42 0 1 0 0 0 0 0 0 0-1-3
43 0 0 0 0 0 0-2
44 0 0 0 0 0 0 0 0 0
45 0 1 0 1 1 0 0 0-1-2
46 1 1 0 1 1 1
47 2 1 0 1 0-1
48 0 0 0 0 0 0-2
49 0 0 0 0 0 0
50 0 0 0 0 1 0·1
51 2 0 0 1 0 0-2
52 2 2 1 2 2 1
53 0 0 1 1 1 0
54 0 0 2 0 1 0-1
55 1 2 0 1 1 0-1
56 0 1 0 0 1 1 0 0-1
57 0 1 0 0 0 1 0-1
58 0 0 2 0 0 1 0-1
59 0 1 0 1 1 1 1 0-1
60 0 0 1 0 0 2 2 0-2
61 2 0 0 1 0 0 1 0 0-2
62 0 0 0 0 1 1 0 0-1
63 0 0 0 0 0 0 0 0-1
64 1 1 1 1 1 0-1
65 0 0 3 0 0 0 0
66 0 1 0 0 0 0 0 0 0-1
67 1 0 1 0 1 1
68 0 0 2 0 0 2 0
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TABLA VII

Estadios de los caracteres correspondientes a los Leptodactylinae.

to

-0
V) <ll Ue :l ;g V) .:.u V)r: <ll is "E- :l <ll :l :l-0 V) E E -;;; :5" t: " u " ".... . E .:..a <ll <ll E >- " " 0-

" 0 -0 to -0 0 -0.... .... 0 .... -0 0 -0 -;;; 0
u " t: 0 .... 0 t: 0 :; -0 Nor: E -;;; -0 n. V) :l t:" E -5 c-,

-0 c-, " " <ll<ll':l -0 " ...c V)U t: « UJ ::r:: .....J ;.::j ;.::j 0.. 0: 0.. >
1 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
4 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
5 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
6 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
7 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
8 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4
9 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2

10
II 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
13 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
14 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
15 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
17 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
18 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
19 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
20 0 0 0 0-2 0 0 0-2 0 0 0
21 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
22 0 0 0 0 0 0 0 2 2 0
23 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
24 2 2 0 2 0 2 2 2 2 2
25 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
26 ~. 0 0 0 ? 0 0 0 0
27 2 2 2 2 2 2 2 2 2
28 2 2 2 2 2 2 2 2 2
29 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
30 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
31 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
32 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
33 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
34 0 0 0 0 0 0 0-1 0 0 0
35 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
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TABLA VII [cont. )
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36 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2

37 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

38 0 ·0 0 0 0 0 0 0 0 0

39 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0

40 2 2 1 0 2 0 0 2 2 0

41 0 0 3 0 3 1 2 0 0 2

42 1 0 0 0 3 0 0 0 1 0

43 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1

44 0 0 0 0 0 ? 2 0 0 0

45 1 0 2 2 I 1 2 1 2 1

46 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

47 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0

48 1 0 0 0 0 1 1 2 0 2

49 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0

50 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0

51 1 0 0 0 0 1 0 0 0 2

52 3 3 3 0 1 1 1 3 3 1

53 0 2 0 2 0 2 0 0 0 2

54 2 2 2 3 1 2 0 3 2 2

55 0 0 0 1 0 2 0 0 0 0

56 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0

57 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0

58 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1

59 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0

60 0 2 0 0 0 0 0 0 0 2

61 0 0 0 0 0 1 0 2 0 0

62 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1

63 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

64 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1

65 3 3 0 2 0 3 0 3 0 3

66 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0

67 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1

68 2 3 2 4 3 3 4 3
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AS1, pues, Rhinoderma parece representar un genero bastante especiali-
zado en cuanto a sus habitos reproductivos, como una notabl , adaptacion hacia
la vida terrestre, adaptacion esta derivada de los Leptodactylinae primitives
o de un antecesor com un con esta sub familia. No carece de interes el hecho
de que se trata de un genera monotipico cuya distribucion geografica se cir-
cunscribe a los bosques subantarticos de Chile, en la region colindante de
Argentina, donde hay una alta ecualibilidad climatica (cf. LYNCH 1971, fig.
130), factor que, como se indica mas adelante, guarda relacion con la per-
sistencia de generos relictuales 0 sobrevivientes de filadas comparativamente
primitivas.

Geobatracbus difiere ampliamente de los Rhinodermatinae, y no puede
ser asimilado a esta subfamilia por los siguientes caracteres:

2) atlas no fusionado, ')IS.) fusionado a la segunda vertebra presacra;
5) cotilos del atlas no aproximados, 'JIS.) aproximados entre si;
6) diapofisis sacras no dilatadas, ')IS.) ampliamente dilatadas;

10) arcos neurales no imbricados, ')IS.) imbricados;
11) cintura escapular firmisternal, ')IS.) arciferal;
18) ossa tarsalia 2, ')IS.) 3;
21) maxila y premaxila can dientes, 115.) carente de dientes;
22) palatinos y prevorneres presentes, 115.) ausentes;
26) desarrollo directo, 115.) can larvas que se desarrallan en el saco vocal

del macho (LYNN, 1961: 156);
29) tuberculo metatarsal externo presente, 115.) ausente;
32) tendon accesorio del M. glutaeus magnus ausente, 115.) presente;
39) tirnpano oculto pero presente, 115.) ausente;
41) sin pliegues dorsolaterales, 115.) con pliegues
43) ornamentaci6n tarsal ausente, ')IS.) presencia de excrecencia cornea en

el tarso de los machos;
45) dedos pediales sin palmeadura, ')IS.) con palmeaduras;
48) M. petroliyoideus medialis contiguo medialmente, 115.) ligeramente se-

parado;
49) M. petrolryoideus anterior inserto en el cuerpo ventral del hioides,

115.) en el borde lateral de la lamina del hioides;
52) M. iliacus extern us extendido ocupando Y4 de la longitud del ilium)

')IS.) menos de Yz;
53) M. tensor fasciae latae inserto posteriormente al extrema anterior del

M. iliacus extern us) vs., inserto a nivel de dicho extrema;
54) M. semitendinosus can cabeza interna y externa de igual volumen,

lIS.) porcion interna y externa iguales, porcion exterior unida por tendon a la
porci6n interior, volumen de las porciones desplazados;
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55) M. adductor longus bien desarrollado con insercion proXima a la
rodilla, vs., reducido, con insercion en el M. adductor magnus;

56) os quadratum en contacto con la maxila, vs., separado de esta;
59) adultos sin fontanel a entre los frontoparietales, vs., presente;
63) frontoparietal fusionado, 1/S.) no fusionado al prootico;
65) proceso alar del hioides estrecho y pedicelado, vr., dilatado y sesil, y
68) cromosomas 2n = 20, vs., 2n = 26.

Cabe anotar que en Rhinoderma las falanges distales terminales tienen
expansiones laterales con aspecto de T, y no son simplernenre gibosas ("knob-
bed") como sefialo LYNCH (1971: 70).

El conjunto de caracteres de Rhinoderma sugiere una diterenciacion evo-
lutiva de este grupo comparativamente temprana (que quizas pudiera remon-
tarse al Terciario inferior 0 aun al Cretacico] , en asociacion con la geoflora
de afinidad antarctoterciaria en la porcion meridional de America del Sur,
como 10 sugieren las caracteristicas del genero, afinidad con las que pudieran
hipoteticamente conceptuarse como modele de los Leptodactyiinae basales,
y segun la concepcion zoogeografica historica de la familia Leptodactylidae
planteada por HEYER (1975: fig. 11). No obstante, cabe la posibilidad de
que algunas de las caracteristicas primitivas del grupo, puedan realmente de-
berse a la accion de procesos de heterocronismo (c/. TRUEB, 1973: 68) 0 pe-
domorfismo, tal como el caso de la persistencia sIe tres ossa tarsalia y el hecho
de que los ossa carpalia perduren cartilaginosos en el adulto (a juzgar por la
tincion diferencial del material examinado), y as! realmente corresponden a
condiciones derivadas y no primitivas.

Igualmente la reduccion de osificacion del rostrum, del cuadradoyugal
y la persistencia de la fontanela entre los frontoparietales (c/. LYNCH 1971,
fig. 47) , sustentan la probabilidad de interpretar justificadamente la aparente
condicion primitiva de algunos de los caracteres de Rhinoderma como una
condicion derivada que puede obedecer a la expresion del citado proceso evo-
lutivo.

Los Dendrobatidae (= Phyllobatidae) son tan afines a los Leptodacty-
lidae que su reconocimiento como familia diferente puede ser cuestionado.
En efecto, difieren del conjunto de los Leptodactylidae apenas por dos ca-
racteres:

11) plena firmisternia, lIS.) arciferales, con psudofirrnisternia en unos
po cos generos 0 firmisternia en Insuetophrynus (c/. BARRIO 1970), Y

26) el habito de transportar temporalmente las larvas sobre el dorso de
los adultos.

Toda la evidencia disponible confirma la opinion de LYNCH (1971; 1973)
en el sentido de que se derivan de los Elosiinae (= Grypiscinae, sensu HEYER
1975, en parte). La firmisternia es un caracter que independientemenre ha
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sido adquirido por varias lineas evolutivas de Anura, y el cuidado parental
mediante el transporte de las larvas, pierde cierta significancia diagnostica
si se repara en que esta es una adaptacion hacia la progresiva terrestrialidad
que dentro de los Leptodactylidae culmina con el desarrollo directo de Ade-
nomera y los Eleutherodactylinae, 0 a la territorialidad que es otra manifes-
tacion adaptativa en el mismo sentido compartida por los Phyllobatidae y
los Eleutherodactylinae, y que ambos grupos parecen ser derivados de los
Grypiscinae [vease LYNCH 1973; Y HEYER 1975: fig. 9).

Aparte de los caracteres 11 y 26, los Phyllobatidae difieren de los Gry-
piscinae por los siguientes caracteres:

34) tendon distal del M. semitendinosus perforando entre los Mm. gra-
cilis major y minor. lIS., ventral al M. gracilis minor (pero en Crossodactylus
(Grypiscinae), y en algunas especies de Physalaemus (Leptodactylinae) el
tendon guarda la misma disposicion que en Phyllobatidae, cf. LYNCH, 1973:
173) ;

52) M. iliacus extern us extendiendose de la tercera parte al extrerno
anterior del ilium, lIS., extendiendose de la mitad a la tercera parte del ilium;

58) nasales fusionados con los frontoparietales, lIS., separados 0 apenas
en contacto;

68) cromosomas 2n = 18-20 (4 ssp.), lIS., 2n = 26 (en 6 generos, de
los nueve que componen la subfamilia).

Cabe destacar que las caracteristicas, escudetes glandulares de los dedos
de los Phyllobatidae tambien aparecen en Crossodactylus, H ylodes, M egae-
losia, pertenecientes a los Grypiscinae (sensu Heyer).

Asi, pues, el reconocimiento de los Phyllobatidae como familia diferente
es mas un criterio de conveniencia, y la soluci6n mas apropiada y realista
seria tratarlos apenas como sub familia distinta.

Geobatrachus difiere del conjunto de los Phyllobatidae por los siguientes
caracteres:

14) reducci6n de las claviculas, lIS., no reducidas;
22) craneo sin reduccion de elementos, lIS., faltan palatinos;
26) desarrollo directo, lIS., larvas libres;
32) perdida, vs., presencia del tend6n accesorio del M. glutaeus magnus;
34) tendon distal del M. semitendinosus ventral al M. gracilis, lIS., dis-

puesto entre los Mm. gracilis major y minor;
42) ausencia, lIS., presencia de discos digitales provistos de escudetes

glandulares;
43) ausencia de pliegue tarsal, lIS., con tuberculo presente;
49) M. petrohyoideus anterior insertandose sobre el borde ventral de la

lamina hioidea, lIS., insertandose sobre el borde lateral;
51) presencia, lIS., ausencia del M. omohyoideus;
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58) nasales sin contactar los frontoparietales, ')IS., fusionados a estos til-
timos;

63) frontoparietales fusionados al prootico, ')IS., no fusionados;

Tales diferencias son suficientes para excluir a Geobatrachus de los Phyllo-
batidae.

Geobatrachus es mas afin a los Grypiscinae (sensu HEYER 1975), que a
cualquiera de los grupos anteriores; sin embargo, difiere de ellos por:

11) cintura pectoral firmisternal, ')IS., arciferal;
14) claviculas reducidas, ')IS., oseas;
26) con estadios 1, 2, 3, 4, ')IS., estadio 5 de desarrollo directo;
32) ausencia, ')IS., presencia del tendon del M. glutaeus magnus;
49) M. petrolryoideus anterior inserto en la superficie ventral del hioides,

')IS., en el borde lateral;
54) M. semitendinosus con cabezas interior y exterior iguales en volumen,

')IS., cabeza exterior mas pequeiia que la interior y esta unida por tendon;
64) proceso anterior del ceratobyale presente, ')IS., ausente (salvo en Pa-

ratelmatobius) ;
68) cromosomas 2n = 20, ')IS., 2n = 26 en 6 generos (de un total de 9

examinados) .

El grupo que inequivocarnente muestra mayor afinidad con Geobatra-
cbus son los Eleutherodactylinae. En efecto, del conjunto de los generos de
esta sub familia, Geobatrachus apenas difiere por los siguientes caracteres:

11) plena firmisternia, ')IS., arciferia (pseudofirmisternia en Phrynopus pe-
ruanus) ;

14) la reduccion de la clavicula en su posicion medial, vr., sin reduccion;
32) perdida secundaria, ')IS., persistencia del tendon accesorio del M. glu-

taeus magnus;
49) la insercion del M. petrohyoideus anterior sobre el cuerpo ventral

del hioides, ')IS., en posicion marginal.
Como ya se advirtio, a diferencia del criterio de GRIFFITHS (1959, 1963)

y de otros autores, no puede atribuirse gran significacion filogenetica a la
firmisternia por ser un caracter terminal, independienternente adquirido en
varios casos dentro de los Bufonidae. .

La reduccion de la clavicula que sugiere afinidad con los Microhyloidea
puede responder quizas a una adaptacion convergente relacionada con habitos
fosoriales. Igualmenre, la ausencia del tendon accesorio del M. glutaeus mag-
nus, que singulariza a Geobatrachus dentro de los Bufonoidea, solamente
puede ser interpretado como una perdida secundaria como se indico en otro
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lugar. Finalmente, una insercion del M. petrolryouleus anterior) comparable
a la representada en Geobatracbus, aparece igualmente en tres generos de
Leptodactylinae [Adenomera, Pbysalaemus y Pseudopaludicola, cf. HEYER
1975) y en ningun otro genero Bufonoidea, como sean algunos Myobatra-
chidae (Cycloraninae y Myobatrachinae) ; esta condie ion se la interpreta como
derivada 0 avanzada (HEYER, 1975: 10), pero su distribucion dentro de los
Bufonoidea sugiere que ha aparecido independientemente en varias Wadas y,
por tanto, carece de mayor significacion filogenetica a un nivel supragenerico.
Se concluye de la informacion anotada que las diferencias que Geobatracbus
exhibe con respecto a los Eleutherodactylinae, si bien denotan deslindamiento
a nivel generico, de ninguna manera permiten excluir el genero de esta sub-
familia, hecho que es confirmado por el analisis combinatorial mediante la
construccion iterativa de cladogramas conforme al criterio de la maxima par-
simonia de los caracteres de Geobatracbus, tanto a nivel de familia como a
nivel generico dentro del conjunto del suborden Neobatrachia.

Aspectos cariologicos. El nurnero comparativamenre reducido de cromo-
somas en Geobatrachus sugiere una condicion evolutivamente avanzada, con-
clusion esta que es ademas sustentada por cuanto MORESCALCHI (1968) in-
dico que la presencia de cromosomas acrocentricos es caracter primitivo dentro
de los anuros y en eI genero estudiado, dichos cromosomas faltan por complete.

Para los Eleutherodactylinae se ha publicado informacion acerca de los
cariotipos de Eleutherodactylus y 5yrrhophus (BOGART, 1970: 380; BOGART,
1973: 337, figs. 12.1, 12.2).

BOGART(1973: 337) destaca que fusiones y fisiones centricas ciertamente
han tenido importancia en la evolucion cariologica de los e1euterodactilinos;
dentro del genero Eleutherodactylus las variaciones extremas conocidas osci-
Ian entre 2n = 36 (E. ventrimarmoratus con todos los cromosomas acrocen-
tricos) hasta 2n = 20 (E. bransfordi y E. fleischmanni) 0 2n = 18 (E. dias-
tema y E. podiciierus), caso en eI cual han desaparecido los cromosomas aero-
centricos y eI autor mencionado ha reportado numeros diploides de 34, 32,
26, 22, 20. Para 5yrrhophus se han reportado 2n = 30 (5. marnockii) y
2n = 26 (5. leprus).

EI numero fundamental (total de pares de brazos del cornplemento cro-
mosomico) es de 40 en Geobatrachus y cabe dentro de la variabilidad obser-
vable en Eleutberodactylus (NF = 34 en E. melanostictus hasta NF = 52
en E. portoricensts}, sin que pueda discernirse por ahora con que grupo de
especies estuviese relacionado Geobatrachus ya que, por ejemplo, Eleuthero-
dactylus fleischmanni tiene 2n = 20, NF = 36 y cuatro acrocentricos.

BOGART (1970: 378) ha insinuado que la amplia gama de variabilidad
cariotipica hallada en Eleutherodactylus quizas refleje periodos muy largos
de aislamiento genetico. Por otra parte, BOGART (1973: 338) anota que apa-
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rentemente las especies de Leptodactylus, del grupo marmoratus 1, ce rela-
cionan mas por su cari6tipo can los eleutercdactilinos que can las otras especies
de Leptodactylus. Esre plantearn.enro es posteriorrnente expuesto con mayor
amplitud por el mismo autor (BOGART, 1974: 736), y considerando el caso de
Barycbolos y su controvert ida afinidad, destac6 que de aceptarse una relacion
entre los Eleutherodactylinae y los Leptodactylinae mediante el grupo de
Leptodactylus marrnoratus, la filogenia propuesta no requeriria admitir la
evolucion independiente del desarrollo directo en estos tres generos. Mas aun,
atendiendo a las caracteristicas reproductivas y a las crornosomicas plantea que
a partir del grupo de Leptodactylus marrnoratus (= Adenomera marmor ata },
con un cariotipo inicial de 2n = 26 Y reproducci6n en ambientes terrestres
pudieron haberse derivado generos como Batraclryla, Eleutherodactylus y
Eupsophus, habiendose operado una reduccion a 2n = 24 Y 2n = 22. De
esta manera la evoluci6n eto16gica dentro de Leptodactylus habria sido a
partir de habiros terrestres hacia acuaticos y, en consecuencia, cabria suponer
que los Eleutherodactylinae hubieran conservado las adaptaciones basicas hacia
el ambients terrestre. No obstante, a las opiniones de BOGART se oponen los
resultados del cladograma elaborado por HEYER (1975: fig. 9), en el cual
los Leptodactylinae (incluyendo Adenomera) aparecen como una filada cla-
ramente diierenciada de los telmatobinos, gripiscinos y eleuterodactilinos.

El cladograma elaborado para el presente-estudio (fig. 33) demuestra
que si bien los Leptodactylinae se derivan de la misma filada ancestral que
los Grypiscinae, Elosiinae y Eleutherodactylini, parecen haberse diferenciado
mas tempranamente y que los Alsodini son una rarna que se desprende de la
misma filada basal pero aparentemente con anterioridad a la diferenciaci6n
del antecesor cornun del con junto de los grupos mencionados, Vale anotar
que aun cuando en el cladograma de la Figura 33 no se esrablecio la secuencia
de los Leptodactylinae, en los cladogramas previos que se elaboran para el
presente trabajo, Adenomera apareci6 claramente como un Leptodactylinae
en posici6n terminal. Por otra parte, con respecto a las opiniones de BOGART,

la pretendida afinidad de los Leptodactylinae con los Eleutherodactylinae y
Alsodini, que podria a primera vista no ser muy evidente en el cladograma
de la fig. 33, podia facilmente resaltarse sin alterar los resultados del mismo,
a condici6n de que las ramas 0 clados de la Leptodactylinae se -rotasen en
posici6n ascendente hacia la izquierda. En resumen, el analisis cladistico me-
diante los 68 caracteres analizados, no favorece la posibilidad de' que el ces-

1 EI grupo marmoratus del genera Leptodactylus, que posee desarrallo directo,
ha sido considerado par HEYER 0969, 1975) como genericamente distinto bajo el
nombre Adenomera STEINDACHNER 1867. Sin embargo, LYNCH (1971: 187, 190)
Y otras autores prefieren no conceder validez a este genera.

CAlDASIA - 7
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arrollo directo haya side adquirido una sola vez en el historial evolutivo de
los Leptodactylidae.

Relaciones inter genericas, Dentro del grupo de los Eleutherodactylinae,
segun la revision de LYNCH (1971: 142-162), se reconocen 10 generos: Am-
blyphrynus COCHRAN & GOIN 1961, Eleutherodactylus A. M. C. DUMERIL &
BIBRON1841, Euparkerella GRIFFITHS 1959, Holoaden MIRANDA-RIBEIRO1920,
Hylactophryne LYNCH 1968, Ischnocnema REINHARDT& LUTKEN L862, Ni-
ce/oronia GOIN & COCHRAN 1963 (= Phrynopus W. PETERS: 1874), Smin-
thillus BARBOUR & NOBLE 1920, Syrrhophus COPE 1878 y Tomodactylus
GUNTHER 1900. A estos generos, con forme a los resultados obtenidos por
HEYER (1975: 32, fig. 9), habria que agregar a Barycbolos HEYER 1969, 10
cual es ratificado durante la realizacion de este trabajo mediante analisis rea-
lizado en base de cladogramas.

A 10 anterior cabe agregar que el genero Nice/oronia, al igual que No-
blella BARBOUR 1930 [previamente sinonimizado con Eleutherodactylus por
LYNCH, 1973: 145-148), resulta ser un sinonimo de Phrynopus PETERS 1874,
como 10 ha demostrado posteriormente LYNCH (1975) en su revision del
genero basada en amplio material, ya que por deficiencia del mismo, LYNCH,
(1971: 125) habia equivocadamente considerado a Phrynopus como un sino-
nimo de Eupsophus FITZINGER 1843 (un genero de Telmatobunae, sensu
HEYER 1975).

En cuanto a la distincion generica entre lschnocnema e Hylactophryne,
fue mantenida por LYNCH (1971: 154) de manera tentativa con base en 1a
preserfcia de un pliegue discoide en el primero de estos generos, ausente en el
segundo de ellos. HEYER (1975) mantuvo el reconocimiento formal de ambos
generos, si bien su cladograma (en fig. 9) indica una estrecha afinidad entre
los mismos y en su tabla B sefiala algunas diferencias adicionales que susten-

, tarian el reconocimiento de ambos taxa, material de los cuales no se ha tenido
'oportunidad de examinar.

Del conjunto de generos de Eleutherodactylinae, a traves de un exam en
de los caracteres utilizados para el reconocimiento de generos, asi como del
cladograma adjunto [vease Figura 33) se deduce que tanto Euparkerella
como Holoaden son un par de generos bastante afines entre si [vease ademas
HEYER, 1975: fig. 9) y diferenciados de los restantes generos. No ocurre 10
mismo con los dernas generos referidos previamente a este grupo. Asi, aun
cuando LYNCH (1971: 148) manifiesta que en contraste con la opinion de
algunos herpetologos el genero Eleutherodactylus muestra considerable homo-
geneidad, HEYER (1975: 32) expresa su conviccion basada, desde luego, tanto
en la evidencia de antemano ofrecida por LYNCH (1971) como en datos ori-
ginales basad os en el analisis critico de caracteres adicionales, de que el genero
Eleutherodactylus, tal como en la actualidad se define, cabria ser dividido
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en varios generos, con el resultado de una mejor interpretacion sistematica
del grupo. Sin pretender emitir un pronunciamiento definitivo al respecto,
debe anotarse que un examen superficial de representantes de este genero,
a priori, tiende a sustentar la opinion de HEYER en el sentido de que estudios
adicionales podrian demostrar la conveniencia de reconocer generos segregados
de Eleutherodactylus (sensu LYNCH 1971), 0 bien, de incorporar dentro de
este concepto gene rico otros de los generos afines reconocidos por dicho autor.
En pro de esta ultima solucion podrian invocarse criterios previamente publi-
cados. Asi, por ejernplo, FIRSCHEIN (1954) separo a Syrrbopbus de T omo-
dactylus por presentar una glandula axilar, pero LYNCH (1968) advirtio
que una especie de Syrrhophus carece de dicha glandula, y posteriorrnente el
mismo autor (LYNCH, 1971: 180) reconoce a Syrrbophus "per conveniencia"
como distinto de T omodactylus, en tanto que MYERS (1962) sinonimizo a
Syrrhophus con Eleuthercdactylus, todo 10 cua! podria indicar que tanto Syr-
rbopbus como T omodactylus pudiesen ser incluidos dentro de Eleutherodacty-
Ius. Igualmente Sminthillus, genero que segun el cladograma de HEYER (1975:
fig. 9) Y el aqui representado (fig. 33), se relaciona estrechamente con los
anteriores, fue separado genericamente de la division "Alpha" del genera
Eleutherodactylus (q. v.) por LYNCH (1971: 159) ,apenas por su condici6n
edentula, un caracter por si mismo de dudosa significacion a nivel generico,
dado que, por ejemplo, en Dendrobates esta sometido incluso a variabilidad
individual, 10 cual a su vez plantea ciertas dudas en cuanto a la delimitaci6n
del genera Eleutberodact-ylus, tal como LYNCH (1971: 144 et seq.) 10 redefinia,

Los datos anteriores indican que la clasificacion generica dentro de los
Eleutheradactylinae requiere aun mayor elaboracion basad a en una mejor in-
formacion. Asi, por ejernplo, Noblella, genero nominal que LYNCH refirio
a la sinonimia de Eleutherodactylus, fue reinterpretado por el mismo autor
como un sinonimo de Pbrynopus, y ya PARKER (1934), por otra parte, habia
insinuado la posibilidad de que generos como "Eupsopbus" (=Phrynopus,
pte., y Syrrhophus) \ con las falanges terminales sin expansiones distolaterales
en forma de T, resultase conveniente incluirlos dentro de Eleutberodactylus,
nombre este que viene a ser el mas antiguo aplicable a cualquier genera de
Eleutherodactylinae. Con la adquisicion y analisis critico de mejor material
es significative que LYNCH (1975: 3, 5, figs. 1, 2) haya reconocido que la
diferenciacion entre Phrynopus y Eleutberodactylus se base en ultimo terrnino,

1 La semejanza externa entre algunos generos andinos de Leptodactylidae es tal
que LYNCH (1971: 157) considera inseparables can base en caracteres externos 2

Eupsophus y a Nice/oronia (= Phrynopus), hecho que destaca el notable grado de
convergencia adaptativa de algunos Leptodactylidae andinos, y la consecuente necesi-
dad de recurrir al analisis critico de multiples caracteres, particularmente de los rela-
cionados can la anatomia interna, si se pretende esclarecer verdaderas afinidades.
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apenas en la ausencia 0 presencia respectivarnente de un surco circunferencial
que define un disco digital terminal y que las falanges gibosas ("knobbed")
o con expansiones distolaterales que imparten a dichas falanges un aspecto
de T carecen, en contra de suposiciones previas, de valor diagn6stico. La apa-
ricion de falanges terrninales en forma de T se ha ajustado independientemenre
en varies grupos de las tres subfamilias de Neobatrachia, y este caracter se
ha considerado como adaptacion a un regimen arboricola. No obstante Ceo-
batracbus, como lasespecies de Phrynopus, asi como los Pbyllobatidae y varies
Eleutberodactylus, con dedos notablemente dilatados en el segmento distal,
ocupan biotopes terrestres no arboricolas. En el caso de los Leptodactylidae
citados no hay informacion que de memento permita precisar si las falanges
en forma de T irnplican una adaptacion 0 bien se trata de una caracteristica
evenrualrnente adquirida pOl' antecesores arboricolas, si bien quiza esta ultima
posibilidad podr ia desecharse.

Dicha conclusion, como cl propio LYNCH (1975: 4-5) admire, darla apo-
yo ciertamente a la opinion de PARKE~, favoreciendo la unificaci6n de generos
de Eleutherodactylinae, pero LYNCH considera que adoptar este procedimiento
no simplificaria ni mejoraria la taxonomia del grupo y prefiere asi mantener
el reconocimiento formal de Pbrynopus como genero distinto de Eleutberc-
dactylus.

Lo antedicho contribuye, por una parte, a sustentar la opinion de que los
generos de Eleutherodactylinae, excepcion de Euparkerella y H oloaden, cons-
tituyen un grupo bastante relacionado entre 51, en el cual mayor informacion
puede contribuir eventualmente al reconocimiento de un solo genera (Eleu-
tl;erodactylus) 0 al reconocimiento justificable de un numero de generos
mayor que el actualmente aceptado. Esclarecer estos aspectos sobrepasa amplia-
mente la circunscripcion y objerivos del presente trabajo y, en consecuencia,

, para efect0s del mismo, provisional mente se aceptan las conclusiones de LYNCH
(1973, 1975) y de HEYER (1975).

POl' otra parte, GRIFFITHS (1959) consider6 que los generos Euparkerella,
Noblella (= Phrynopus) y Sminthillus se derivan de Eleutherodactylus;
FIRSCHEIN (1954), por su parte, supuso que Syrrhophus y T omodactylus se
derivan tambien de Eleutherodactylus, mientras que LYNCH (1968) opin6
que Niceforonia (= Phrynopus), Trachyphrynus (= Eleutherodactylus) y
probablemente H ylactophryne no tienen relaci6n estrecha con los restantes
generos del grupo,

El an.1lisis combinatorial mediante la construccion de cladogramas que
intenta representar las re1aciones filogeneticas de los Eleutherodactylinae, fue
realizada por HEYER (1975) como parte de analisis de la filogenia de los
Leptodactylidae. Al repetir, con exclusion de Ceobatrachus, dicho analisis
(fig. 33) arroja resultados notablemente coincidentes con los de HEYER (1975:
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fig. 9), pera con base en criterios de maxima parsimonia, se encuentra que
por una parte existe una coincidencia tal en cuanto a los subclados correspon-
dientes a Barycholos y Eleutherodactylus (E. coqui, E. fleischmanni y E. ni-
grovittatus}, Syrrhophus, Tomodactylus y Smintbillus; Hylactophr-yne e
Ischnocnema y, desde luego, Euparkerella y Holoaden. No obstante, la in-
terrelacicn 0 disposicion de estos subgrupos de generos en cuanto al clade-
grama muestran dos diferencias pronunciadas: la primera en cuanto a la
ubicacion del subclado Euparkerella-Holoaden que, segun HEYER, ocupa una
posicion intermedia entre el subclado Syrrhopus- T omodact ylus-Smintbillus y
el de Eleutherodactylus-Barycholos [mienrras que en nuestro caso Euparke-
rella-H oloaden constituyen un subclado basal dentro del con junto de Eleuthe-
rodactylinae) y la porcion de Nice/oronia (= Pbrynopus] no resulta situada
entre los subclados de Eleutherodactylus-Barycholos e H ylactopbryne-Isclmoc-
nema, sino que por el contra rio, se ubica clararnente dentro del ramal de
Syrrhophus-Tomodactylus-Sminthillus. En efecto, el modelo cladistico que se
obtiene logrando la maxima parsimonia, con base en los caracteres 10, 24,
32, 34 y 39-68, reguiere apenas 124 etapas con forme a 10 previamente anotado
y a la figura 33 del presente trabajo, mientras que reconstruyendo el modele
de HEYER (1975: fig. 9) utilizando dichos caracteres y la metodologia seguida
para la estructuracion de cladogramas en este trabajo, se requieren 132 etapas,
por 10 cual, utilizando el criterio de la maxima parsimonia se han preferido
los resultados obtenidos del presente trabajo despues de haberse experirnen-
talmente realizado el numero suficiente de cladogramas tentativo5 que permi-
tieron, con forme al criterio expresado, optar par uno que, a peoar de diferir
del planteado por HEYER, demostro referir el menor numero de eta pas para
expresar la totalidad de la informacion utilizada.

Adoptado el cladograma que revelo la maxima parsimonia se procedi6,
sin embargo, a buscar sup2rimponer 125 caracterLstic2.S de Geob2trachus a di-
cho modelo, aun cuando se repitieron todas las posibles alternativa5 experi-
mentales que a nive1 del cladograma de los Eleutherodactylinae, dentro de la
maxima parsimonia, contuviese todo eI conjunto de la informacion y as! se
legro la Figura 33.

EI cladograma planteado no incluye eI genera Amblyphrynus par cuanto
sus caracterLsticas no son suficientemente conocidas, y no se dispuso de
material para llenar vados significativos; empero la informacion incompleta
de este genero permite ubicarlo dentro del cladograma, por demas provisional,
en una posicion intermedia entre los subclados Eleutherodactylus-Barycholos c
Hylactophryne-Ischnocnema, y hay bases suficientes para suponer que este
genera eventualmente pudiera ser incluido dentro de Eleutherodactylu5 (si
finalmente se adopta eI criterio de aumentar la circunscripcion de cste grupo
can base en algunos de los fundamentos ya expuestos) , 0 bien reconocerlo qui-
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zas como un genero derivado del antecesor de Eleutherodactylus 0 de los pri-
mitivos representantes del mismo. De cualquier manera, la cornparacion entre
Amblyphrynus y Geobatracbus revela diferencias que inducen a suponer que
un mejor conocimiento del primero de estos generos contribuiria a resaltar
diferencias entre ellos, mas que acentuar semejanzas.

El examen del cladograma aqui propuesto (fig. 33) para los Eleuthero-
dactylinae indica una mayor afinidad con el genero Phrynopus. Tambien
Geobatrachus concuerda con Phrynopus por la presencia de dientes no pedice-
lados (pedicelados en Eleutberodactylus},

Realmente la afinidad con el genero Phrynopus es tal que Geobatrachus,
con forme con sus caracteristicas externas, facilmente ante un examen super-
ficial, no puede ser distinguible con facilidad sino cuando se apela al hecho
de que el primer dedo pedial de Phrynopus se halla evidenciado exteriorrnente.
No obstante Geobatracbus, pese a su afinidad manifiesta con Pbrynopus, es
un genero bien caracterizado, por cuanto difiere en:

11) cintura pectoral firmisternal, vs., arciferal (pseudofirmisternal en
P. peruvtanus};

14) clavicula reducida en su porcion medial, vs., no reducida;
32) la supresion del tendon accesorio del M. glutaeus magnus;
39) timpano oculto, 1/S.) oculto 0 ausente;
49) insercion del M. petrohyoideus anterior en el cuerpo ventral del

hioides, vs., en una posicion marginal a dicha estructura;
50) insercion del M. stcrnohyoideus pr6xima al borde lateral del cuerpo

del hioides, vr., con algunas fibras insertas proximas al borde lateral y otras
a la linea media del hioides;

51) M. omohyoideus presente, vs., ausente;
52) M. iliacus externus ocupando menos de la mitad de la longitud del

ilium;
53) el M. tensor fasciae latae se inserta en el ilium detras del extremo

anterior del M. iliacus extern us) vr., con una inserci6n anterior a dicho musculo;
54) las cabezas internas y externas del M. semitendinosus subiguales en

cuanto al desarrollo de la cabeza externa fijada por el tendon a la eabeza in-
terna, vs., con ambas cabezas subiguales pero sin participacion de un tendon
entre ellas;

55) M. adductor longus bien desarrollado inserto proximo a la rodilla,
vr., poco desarrollado e inserto sobre el M. adductor magnus;

61) dientes vomerinos ausentes eon forme a las diferentes especies pero
mostrando eierta eorrelaci6n geografica (cf. LYNCH 1975);

63) frontoparietal fusionado al prootico, vr., no fusionado;
66) falanges terminales en forma de T, vs., simples en forma de T, mas

o menos pronunciadas (cf. LYNCH 1975).
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Adernas Geobatrachus difiere tanto de Pbrynopus como de los restantes
Eleutherodacrylinae por la notable reduccion del primer dedo pedial que como
elemento morfologico solamente se percibe por diseccion,

Los Eleutherodactylinae cuentan con un registro paleontologico par de-
mas fragmentario, que por si mismo virtualmente carece de significacion para
in ten tar postular un modelo hipotetico acerca de la evolucion del grupo y del
historial y origen del genero Geobatracbus, si bien la interpretacion de evi-
dencias indirectas permite postular a manera de hipotesis de trabajo un modelo,
sujeto, desde luego, a confirmacion 0 a las necesarias rectificaciones, un mo-
delo de esta indole conduce a plasmar una conceptualizacion taxonomic a en la
medida en que futura evidencia 10 ratifique y, por ende, esta sujeto tanto a
la disponibilidad de informacion como a la vision necesariamente subjetiva
que al respecto tenga el autor, pero es, sin embargo, una hip6tesis que puede
conducir obviamente hacia una ccnceptualizacion inrrospectiva de la diferen-
ciacion y genesis de los diversos grupos.

Como fundamento para el modelo propuesto se tienen:
a) del grupo de los Grypiscinae (sensu HEYER 1975) se derivaron tanto

los Leptodactylinae como los Phyllobatidae, los Eleutherodactylinae (cf.
LYNCH, 1971: 164, 166, 207, 209; HEYER, 1975: 45), y nuestro analisis com-
binatorial ratifica este postulado. La diferenciacion de los Eleutherodactylinae
con respecto a los Grypiscinae habia ocurrido durante el Paleoceno (cf. HEYER
1975: fig. 11).

b) la parte al menos del macizo de la Sierra Nevada de Santa Marta
ha emergido desde el Paleozoico medio y representa una unidad orografica
autonoma, independiente de la Sierra de Perija y, por tanto, de la Cordillera
Oriental hasta la aparicion de una gran falla y de la fosa del rio Ariguani
(RAASVELDT,1957).

Como antes se anoto, el escrutinio de los caracteres distintivos de los ge-
neros atribuidos a los Eleutherodactylinae revela que los generos Euparkerella
y H oloaden, propios de las montafias costeras de la region sur-central del
Brasil, son bastante relacionadas entre si, y difieren de los restantes generos
del grupo por la supresion del proceso alar del hioides, y parecen ser bastante
diferenciados de los restantes. No obstante el craneo de Holoaden es bastante
similar al de Niceforonia (= Pbrynopus], aun cuando LYNCH (1971: 157)
considera que se trata de un caso de probable convergencia. No sobra sefialar
que la distribucion de estos generos se ubica en la periferia del escudo bra-
silefio, donde los Grypiscinae sensu HEYER tienen su maxima diversificacion,

La diversificacion basica de los Grypiscinae parece haber tenido lugar en
el sector meridional de America del Sur, y su radicacion evolutiva en el SE
de Brasil, quizas desde el Paleoceno, asociada con la geoflora terciaria Neo-
tropical (HEYER 1975: fig. 11).
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Eliminando de consideracion los generos arriba citados, los dernas generos
de Eleurherodactylinae tienen un areal no circunscrito a dicha region, y estan
estrechamente relacionados entre 51. Para HEYER (1975: 45, fig. 11) los
Eleuthercdactylinae se originaron durante el Paleoceno en [as selvas del SE
del Brasil.

El areal actual conocido de los generos aceptados pOl' LYNCH (1971) Y
HEYER (1975) es como sigue:

Amblypbrynus: Andes de Colombia y Ecuador.
Eleutherodactylus: desde Mexico (Sinaloa y Tamaulipas] hasta e! N.

de Argentina; Bermudas, Anrillas y el S. de Florida (introducido).

Sminthillus: Cuba.
Phrynopus: Andes de Colombia, Ecuador y Bolivia.
Svrrhophus: S. de EE.UU. (region surcentral de Texas), Mexico, desde

Sinaloa, pOl' el S., hasta Belice y El Salvador.

Tomodactylus: Mexico (cordillera volcanics}.
Ahara bien, LYNCH (1971: 148-150) reconoce dos divisiones ("Alpha" y

"Beta") dentro del genero Eleutherodactylus, sin reconocimiento formal no-
menclatural 0 taxonornico, aun cuando para ellas po.irian utilizarse respectiva-
mente, en caso de reconocerse como genero 0 subgenero, los nornbres
Eleutherodactylus y Craugaster COPE 1865. Tales divisiones se definen asi:

Division "Alpha": frontoparietal fusionado con el prcotico; ram as lateral
del paraesfenoides cortas, deflexas hacia arras y sin sohreposicion con los pro-
cesos mediales de los pterigoideos; prev6meres arnpliarnente separados entre si.

Areal: Antillas (desde Bermudas y las Bahamas 0 Lucayas, pOl' el sur
hasta Trinidad; montafias de Guyana) y quizas to do el conjunto de los Te-
puyes en el S. de Venezuela, el N. de Brasil (y Colombia). De las especies

, del areal, E. ruthae (de la Espanola) se singulariza poria carencia de om os-
ternon y porque el proceso zigomatico del escamoso contacta con la maxila.

Division" Beta": frontoparietal no fusionado al prootico; ramas laterales
del paraesfenoides perpendiculares al eje medial del craneo, largos, y sobre-
poniendose a los procesos mediales de los pterigoideos; prevorneres usualmente
en contacto entre si, 0 apenas separados pOl' un estrecho espacio.

Areal: Mexico (piso termico infcrior, desde Tamaulipas y Sinaloa hacia
el sur), America Central, y piso isornegatermico de la region costanera del
Pacifico en Colombia y Ecuador, Amazonia y SE del Brasil.

LYNCH (1971: 150) atribuye significacion [ilogenetica a estos grupos, y
si sus caracteristicas se analizan en cuanto a los restantes gencros de Eleuthe-
rodactylinae se tienen los siguientes datos (LYNCH 1971; HEYES: 1975), con-
signados en la tabla VIII.
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Si los caracteres efectivamente tienen la significacion que LYNCH les atri-
buy6, pueden entonces tentativamente reconocerse los siguientes grupos:

1. condiciones basicamente como en el grupo "Alpha" de Eleutherodac-
tylus: Euparkerella, Holoaden, Sminthillus, Syrrbopbus y Tomodactylus.

2. condiciones basicamente como en el grupo "Beta" de Eleutherodac-
tylus: Amblyphrynus (? datos incompletos), Hylactophryne e Ischnocnema.

3. condiciones que combinan las asignadas para ambos grupos, pero que
difieren en cuanto a la fusion de los frontoparietales can los prooticos: Geob,,-
trachus y Pbrynopus.

Si bien la fusi6n de los frontoparietales y prooticos seria una condici6n
derivada segun HEYER (1975: 16), los prevomeres separados entre si son
considerados primitivos (HEYER, id.) y un contacto entre las alas laterales
del paraesfenoides (perpendiculares el eje longitudinal del craneo] can los
procesos mediales de los pterigoideos seria un caracter primitivo si se tiene
en cuenta la condicion existente en Pipidae (contacto, 0 casi contacto, LYNCH
1973), podria sugerir una condici6n estructural primitiva, se tiene que no
habria concordancia 0 correlacicn entre los estadios primitivos 0 avanzados
que coexisten entre las dos divisiones de Eleutherodactylus, si bien en cuanto
a los prevorneres el caso de reducci6n secundaria puede haber operado, y no
hay de momenta criterio claro para evaluar la condici6n del paraesfenoides
y el pterigoideo. Lo anterior implica que de momenta no hay fundamento
claro para discernir con base en tales caracteres cual de los tipos "A Ipha"
o "Beta" represente la condici6n ancestral.

Cierta evidencia indirecta puede apoyar la idea de que la condici6n
"Alpha" de Eleutherodactylus fuese la primitiva, aceptando en este caso que
la fusion 0 no de los frontoparietales y prcoticos quizas pueda haber estado
sujeta a heterocronia 0 pedornorficmo. En efecto, aceptando que la diferencia-
cion basal de los Eleutherodactylini ocurrio en America del Sur, cabe reparar
en que la distribuci6n actual de la divisi6n "Alpha" revela un areal mucho
menos arnplio que la division "Beta", siendo adem as discontinuo y limitado a
regiones con una ecuabilidad climatica.

Estas tres condiciones pueden sugerir que la divisi6n "Alpha" haya podi-
do preceder cronol6gicamente a la "Beta", aparte del heche de que los generos
de Leptodactylidae mas primitivos, segun LYNCH (1971), hoy subsisten en
las areas con mayor ecuabilidad climatica, y ctro tanto ocurre en otros grupos
animales (vgr. en Caenolestidae y Nasuella, ct. HERSHKOVITZ 1969).

Por otra parte, quizas no carezca de significaci6n ante la estrecha afinidad
entre los generos considerados el hecho de que coinciden morfo16gicamente
con la divisi6n "Alpha" generos como Euparkerella y Holoaden, asi como
Sminthillus, Syrrhophus y T omodactylus; mientras que Phrynopus y Geoba-
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TABLA VIn

Estadios de los caracteres analizados correspondientes a Eleutberodactylinae.
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TABLA VIII (cont.]
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53 0 0 3 3 0 1 0 1 3 3 3
54 3 3 3 3 0 1 3 3 0 0 1
55 1 0 1 1 2 0 1 1 1 1 0
56 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
57 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
58 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0
59 0 0 0 0 0 2 2 0 0 1 0 2
60 2 3 0 0 0 0 0 0 0 0 3 3
61 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 2 1
62 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0
63 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1
64 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
65 1 0 0 0 2 2 0 0 0 0 1
66 0 2 2 2 2 2 0 0 0 1 2 2
67 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
68 3 0



484 CALDASIA, VOL. XII, N9 59 MAYO 2 DE 1979

tracbus, limitados a areas con alta ecuabilidad climatica cornbinan caracteres
de ambas divisiones, 10 cual es sugestivo de que puedan representar una ccn-
dicion ancestral a nivel de la tribu.

Aceptado 10 anterior, cabria postular el siguiente modele hipotetico, ex-
cluyendo Euparkerella y H oloaden:

a. una filada ancestral a Phrynopus y a Geobatracbus quizas habria dado
origen a los Eleutberodactylus del grupo "Alpha".

b. esta filada se habria extendido durante el Terciario (una 0 dos in-
vasiones?), en favor de conexiones rransitorias (como las que existieron du-
rante el Mioceno cf. HERSHKOVITZ 1966) a America Central y Norteamerica,
dando por resultado la diferenciacion de Syrrhophus y Tomod actylus, y posi-
blemente durante el Plioceno Superior habria sobrevenido [a invasion 0 inva-
siones del grupo "Beta" de Eleutherodactylus y de Ischnocnema.

c. durante el Terciario (Mioceno?) 0 can posterioridad a 10 largo del
arco Antillano habrian ocurrido des 0 mas invasiones de Eleutberodactylus,
una de las cuales habria dado lugar al genero Sminthillus.

d. posiblernente en tierras bajas, con dimas humedos isomegatermicos de
America del Sur, se diferenciaron tanto el grupo "Beta" de Elcutherodactylus
como l scbnocnema, posiblernente en un irea al sur del area de origen de
Eleutherodactylus, division "Alpha", y reemplczaron en parte el areal de este
grupo, invadiendo a America Central y Mexico tardiarnente durante 0 des-
pues del Pliocene Superior.

e. ante la exitosa colonizacion del grupo "Beta", inrnigrantc mas recientc
a! noroeste de Sudamerica, y conccmitante can la orogenesis andina activa en
el Mioceno y particularmente en el Pliocen8 y Pleistoceno, el area! del grupo
"Alpha" se hizo discontinuo, ocupando progresivamente las altas montanas
(T epuyes y Andes de Colombia, Ecuador y Peru [Venezuela? J), con una ac-
iva especializacion.

f. Phrynopus ° su antecesor, no arboricola, habria ocupado durante d
Terciario las areas montanosas intertropicales.

Representacion del grupo, aceptando que la separaClOn del macizo de
la Sierra Nevada de Santa Marta y la Cordillera Central habria ocurrido
durante el Mioceno (RAASVELDT 1956), habria ocupado dicho macizo 3ntes
de tal separacion, ha6iendo, bajo un proceso de aislamiento y diversificacion,
dando pOl' resultado la diferenciacion de Geobatrachus. Invasiones posteriores
del macizo favorecidas desde 12 Sierra de Perij a 0 bajo un regimen climatico
mas humedo que el actual ha6rian permitido el estab!ecimiento alii y diferen-
ciaci6n subsecuente de 6 especies de Eleutherodactylus *.

* Resta recalcar a cual de las das divisiones del genera pertenecen las espeCies
alli existentes.
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El macizo de la Sierra Nevada de Santa Marta corresponde a un basa-
mento paleozoico con intrusiones igneas, rocas del cual han sido detalladas
como de 1.350 millones de afios AP. (BERGT 1971), Y el cual desde el Pa-
leozoico moderno ha sido una masa emergente (GANSSER 1955; WOKITTEL,
1957). Durante el jura-Triasico se depositaron alrededor de este nucleo se-
dimentos continentales y a finales del Cretaceo 0 durante el Paleoceno expe-
rirnento un [evantamiento (W/OKITTEL 1957). La Sierra de Perija presenta
una estructura geologica muy diferente (\VDKITTEL 1957) y su levantamien-
to inicial es posterior al de la mayor pare de la Sierra Nevada (KROGZEMIS
1968). Durante el Terciario estuvo circundada en parte pot' mar y sobrevino
una sedimentaci6n cuyo resultado se aprecia en los sedimentos marinas que
bordean e1 macizo al S y E (IGAC 1973). Entre tanto el rio Magdalena
cor ria paralelo a la vertiente de la Cordillera Central, pero hacia el Miocene
sobrevino la ralla de Santa Marta, que separo el macizo ell' la Sierra Nevada
de Santa Marta de la Cordillera Central. Segun RAASVELDT(1956), esta Falla
condujo a un desplazamiento del macizo a 10 largo de la misma de no menos
de 120 km. hacia el N, y favorcci6 su [evantamiento. El basarnento de la
Sierra as! mismo se disloco del basarnento de la Guajira por la Falla de Oca
en sentido E.-W. (ROD 1956), y existen indicios que durante el Miocene el
macizo tenia aun una elevaci6n baja al igual que algunos sectores de los
Andes.

Cabe, pues, la posibilidad de que el antecesor de Geobatrachus se derive
de un Eleutherodactylinae, cuya difusion geografica ocurrio desde la Cordi.
llera Central. A esta posibilidad EC cpondria la ecesis de la Sierra de Perij a,
a 10 cual se opone la aparente ausencia de un genero arin 0 posible antecesor
en dicha Sierra, asi como en la Sierra de Merida.

Durante el Plioceno y el Pleistoceno sobrevino la orogenesis mas activa,
con un levantamiento del macizo del orden de 2.000-3.000 mts. (cf. WOKITTEL
1957).

Sobrevinieron asi mismo las grandes oscilaciones clirnaticas del Pleisto-
ceno, e! hecho de que no se hay-an demostrado evidencias de las glaciaciones
cuaternarias iniciales (GANSSER 1955; RAASVELDT1957) ha sido indicio de
que para entonces la Sierra tenia una elevacion insuficiente para que se rna-
nifestasen estes fenomenos de manera que la orogenesis habia continuado
durante el Pleistoceno.

OPPENHEIM (1941), GANSSER (1955) y RAASVELDT(1957) han estu-
diado las glaciaciones en el macizo. Segun RAASVELDT,rastros de las glacia-
ciones atribuidas al Wiirmiense (0 Wisconsiniano) son~ demostrables hasta
un os 3.000 mts. de elevaci6n, mientras que el nivel actual de las nieves per-
petuas es de unos 4.750 mts. en la ladera N. y de unos 5.100 mts. en la ladera
S., diferencia que obedece a cambios de pluviosidad, ya que la ladera SE. de
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la Sierra es menos humeda, El limite altitudinal actual de los bosques se situa
a 3.800 mts., pero en rnuchos sitios se halla apenas a 2.900 mts., 10 cual se
atribuye a accion antropogena (HERRMANN 1971). Dicho sea de paso, 10
anterior indica que el limite superior altitudinal de Geobatrachus walkeri pu-
diera ser muy por encima de los 3.300 mts.

Durante los periodos interglaciares del Pleistoceno, en los cuales hubo
un incremento de temperatura y disminucion de las lluvias con una drastic a
reduccion de ambientes mesicos, al menos parte del macizo constituyo un
refugio humedo, postulado por BROWN et al. (1974) con base en sus estudios
de mariposas del genero Heliconius, pero no identificado por HAFFER (1974),
si bien todos los endemismos, por cierto numerosos, del macizo son tipicarnente
higrofilos. Los fenomenos por entonces acaecidos ciertamente pudieron redu-
cir la extension de bosques humedos del macizo, posiblemente restringiendolos
un tanto altitudinalmente, en tanto que las montafias favored an acumulacion
de nieblas y Iormacion de frentes de condensacion, sin eliminar un habitat
para elementos higrofilos rnontanos y quizas a ello se debe la virtual ausencia
de endemismos tetrapodos exclusivos del piso rermino inferior del macizo.
Esta situacion contrasta con la hallada en las montafias del macizo, asi de 99
especies de aves, 14 corresponden a especies endemicas (5 de las cuales no
son asignables a superespecies de mas amplia distribucion] , 46 a subespecies
endemicas y 40 no muestran diferenciacion geografica acusada en el macizo
(HAFFER 1974: tabla 11.3). En cambio las condiciones durante la maxima
fase de las glaciaciones (Wiirmiense 0 Wisconsiniano) habrian provocado al
nivel de! mar un descenso de la isoterma anual de 3° - 4° por debajo de la
actual, que para Santa Marta es de 27°C., un incremento en la pluviosidad,
una depresion altitudinal de las "zonas bioticas" y un descenso del nivel de
los glaciares y de la neviza (0 neve) a unos 3.000 mts., con el concomitante
descenso de la isoterma anual entre los 2.000-3.000 mrs, de unos 7_9°C (hasta
HOC) en latitudes intertropicales (para una discusion pormenorizada del tern a
consultese a HAFFER 1974). Asumiendo que los lirnites altitudinales actuales
de Geobatrachus se sinian entre 1.750 y 3.000 mts., a 10 cual corresponden
isotermas anuales calculadas de ca. 16-17 a 8°C., por entonces los [imites alti-
tudinales superiores e inferiores del genero habrian descendido un os 1.000
mts. por debajo de los actuales, 10 cual, adernas favorecido por el incremento
de pluviosidad habria ampliado apreciablernente el areal potencial del genero.
Durante el Holocene, aun cuando con oscilaciones climaticas menores, el areal
del genero se replego a los lirnites actuales que pueden haber sido modificados
por deforestaci6n.

En resumen, Geobatrachus es un genero monotipico, confinado al ma-
cizo de la Sierra Nevada de Santa Marta, en un area con elevada ecuabilidad
climatica que representa el producto de la diferenciacion de una filada de
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los Eleutherodacrylinae, favorecido por el aislamiento geografico, Quizas las
caracteristicas mas notables del genero se asocian con sus habitos terrestres,
sin adaptaciones arboricolas ni acuaticas evidentes y con habiros semifosoriales.
EI desarrollo directo es una adaptaci6n probablemente adquirida por sus
antecesores que Ie permiti6 ocupar areas con accidentada topografia y [imi-
tadas oportunidades para el exito de un desarrollo larvario acuatico. La con-
dici6n firmisternal y la perdida del tend6n accesorio del M. glutaeus magnus,
con sus caracteristicas que singularizan el genero dentro de los Eleutherodac-
tylinae, al igual que la reducci6n de claviculas y su aspecto externo en general,
si bien muestra una notable semejanza superficial con algunos Microhylidae,
recuerda tambien el hallado en generos tales como Phrynopus y Eupsophus.
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ANEXO TABLA I

Dimensiones de 34 machos de Geobatracbus walkeri.

Ejemplar No. LRC LC AC LF LT LTP

1 16.0· 6.0 6.0 7.5 7.0 11.3
2 17.5 5.0 6.4 7.5 7.0 11.2

18 18.5 6.7 6.7 6.4 6.4 9.1
20 19.0 7.9 6.0 7.2 7.2 10.5
21 16.2 6.0 5.8 7.6 5.1 10.0
22 19.0 7.0 7.9 7.0 7.4 12.2
23 18.5 6.0 7.4 9.2 7.8 11.7
28 17.2 7.0 6.9 8.9 7.4 12.4
29 17.8 6.3 5.2 6.3 6.7 10.5
30 14.8 5.2 5.0 6.4 5.5 9.5
31 16.5 6.4 5.3 7.5 6.9 10.8
33 18.4 7.1 6.5 8.0 7.0 10.5
35 16.7 7.9 5.7 7.7 6.4 12.1
36 18.0 7.4 6.3 9.2 7.4 13.0
38 22.7 6.9 5.7 7.5 7.2 10.5
43 18.0 6.0 6.6 8.6 6.7 11.8
45 21.7 6.7 6.9 9.4 8.4 13.8
48 19.9 5.6 6.2 8.1 7.4 13.1
49 19.0 6.5 6.5 8.2 7.9 12.0
50 18.5 5.8 6.2 9.4 7.9 12.0
52 17.7 5.2 5.9 7.5 6.9 12.0
53 18.4 5.4 5.7 7.9 7.7 12.1
54 19.8 5.8 6.0 7.9 7.0 12.2
55 17.0 5.2 5.7 7.3 7.3 11.9
56 15.4 4.8 5.4 7.4 6.3 11.0
68 20.0 6.1 7.0 9.0 7.9 12.0
69 19.4 5.0 5.8 5.9 5.5 9.3
70 18.7 6.2 6.2 8.4 6.4 10.6
71 18.5 6.0 6.2 7.6 6.2 10.1
72 20.4 6.6 7.0 8.4 7.4 12.3
73 20.4 6.5 7.0 8.5 7.7 12.7
74 19.6 6.8 7.0 8.7 7.9 12.0
75 19.6 7.5 7.3 8.7 7.8 13.5
76 19.3 6.1 6.0 8.3 7.5 12.7
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ANEXO TABLA II

Dimensiones de 50 hembras de Geobatrachus walkeri.

Ejemplar No. LRC LC AC LF LT LTP

3 17.5 6.0 6.2 7.0 6.6 11.0
4 20.8 8.5 8.5 9.3 7.6 12.2
5 21.6 7.9 7.0 9.6 8.2 12.8
6 21.0 7.0 7.6 8.9 7.4 12.1
7 18.7 7.0 7.5 8.3 7.5 12.0
8 20.3 7.6 8.3 8.6 7.8 133
9 20.9 7.4 7.5 9.6 7.9 12.5

10 20.8 10.2 8.1 10.0 8.0 14.5

12 22.:> 7.3 8.2 9.9 8.6 13.2

13 24.0 9.5 8.4 9.0 8.2 13.4

15 20.0 6.0 7.0 9.8 7.3 12.1

16 21.0 7.8 7.8 8.4 7.5 12.0

17 20.5 5.2 7.7 ~.8 7.7 11.0

19 21.2 8.9 6.2 8.0 8.0 11.0

24 20.0 7.2 7.4 9.0 8.3 12.0

25 21.0 6.0 7.9 10.0 8.7 14.2

26 18.0 5.8 6.8 9.0 8.6 13.2

27 21.4 7.3 7.6 8.4 8.0 12.3

32 20.1 8.1 6.8 9.6 8.4 13.0

34 20.0 7.2 6.7 10.2 8.3 13.4

37 20.5 6.5 6.4 9.9 8.8 12.8

39 21.6 5.7 6.9 8.8 8.3 13.9

40 22.0 6.2 7.1 9.7 8.4 13.9

42 20.6 7.0 6.9 8.8 7.5 13.6

44 18.8 5.4 6.0 8.4 7.5 12.3

46 21.0 6.5 7.0 9.8 8.4 13.0

47 20.0 6.4 6.8 9.9 8.6 13.2

51 20.0 6.0 6.4 9.5 7.0 12.0
77 19.3 5.8 7.2 8.0 7.7 13.1

78 22.5 7.3 7.7 8.0 8.0 12.7

79 23.0 7.8 8.6 8.8 8.1 14.4

80 19.5 5.7 6.9 7.7 7.4 11.5

CALDASIA - 8
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ANEXO TABLA II (conr.)

Ejemplar No. LRC LC AC LF LT LTP

81 20.0 7.0 8.0 7.9 7.6 12.3

82 21.6 6.7 7.6 7.6 7.3 11.7

83 20.0 7.0 7.0 7.9 7.2 12.0

84 19.2 7.1 7.0 7.9 7.3 12.8

85 20.0 6.2 6.9 8.2 7.2 12.5

86 20.3 5.4 6.9 8.4 7.4 10.8

87 20.3 6.4 7.0 7.9 7.5 12.4

88 21.8 6.3 7.6 7.7 7.8 12.4

89 19.5 6.8 7.3 7.5 7.9 13.0

90 19.9 6.0 6.8 8.2 7.6 12.6

91 20.6 7.0 7.4 8.0 7.8 12.9

92 22.0 7.0 8.2 8.0 7.8 13.8

93 21.8 7.3 7.7 8.0 7.4 12.2

94 20.4 6.5 7.0 8.0 7.4 12.2

95 21.8 7.5 7.6 8.5 6.9 11.8

96 24.0 7.8 8.1 8.7 8.8 14.2

97 19.4 6.0 6.4 7.7 7.5 13.0

98 20.0 6.8 7.0 7.8 7.5 10.7
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