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Los cladogramas nos permiten detectar distintos modos de especiacion, los cuales difie-
ren en las distribuciones de las apomorfias y en la necesidad de cambios correlacionados con
el habitat. Utilizando la fauna colombiana, excepcionalmente rica de Eleutherodactylus, y
las hipdtesis cladisticas disponibles para 65 especies, se encuentra que la alopatria es predo-
minante (94%). Aunque la mayoria de eventos de la especiacion para estas especies de ranas
no corresponden a cambios del habitat, 1a frecuencia de cambios (uno en tres eventos de
especiacion o uno en cuatro eventos) es notable en comparacion con estimaciones anteriores.
Estos datos también permiten rechazar la idea popular de que la fauna de las tierras altas se
ha derivado de la de las tierras bajas porque, en general, los taxones de las tierras altas estan
relacionados con otros taxones de las tierras altas y no con taxones de las tierras bajas. Hay
un sesgo en el cual los cambios del habitat en los estratos de baja altitud son mas comunes
que en los estratos altos. Este sesgo representaria al fantasma de la ultima glaciacion o indi-
caria que la adaptacion a climas mas calientes es, en cierta forma, mas facil para las ranas
del género Eleutherodactylus que su adaptacion a climas mas frios.

Palabras claves. Cladistica, Eleutherodactylus. especiacion, historia geologica, vicarianza
Abstract

Cladograms allow us to detect different modes of speciation which differ in the distributions
of apomorphies and the necessity of correlated habitat changes. Using the exceptionally rich
Colombian fauna of Eleutherodactvlus and cladistic hypotheses available for 65 species, one
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finds that allepatry is predominant (94%). Although most events of speciation for these frogs
do not correspond to habitat changes, the frequency of changes (one change-per three events
or one per four) is notable relative to earlier estimates. These data also permit one to reject
the popular notion that the highland faunas have been derived from lowland faunas because
in general highland taxa are more closely related to other highland taxa. There is a bias in
that habitat changes to lower elevational strata are more common than those to higher strata.
This bias could represent the ghaost of the last glaciation or may indicate that adaptation to
warmer climates is somehow easier for frogs of the genus Eleutherodactvius than is adaptation

to cooler climates.

Key words. Cladistics, Eleutheroductvius. geological history. speciation, vicariance.

Introduccién

La especiacidn es un concepto clave en la teoria de Ja
evolucion de Charles Darwin pero permanece siendo un
tema relativamente evasivo y raro, dirigido en todos los
sentidos, excepto como un proceso (pero véase Brooks
& McLennan, 1991; Lynch, 1989; Mayden, 1992; Wiley
& Mayden, 1985). Ya no recuerdo cuando las ranas del
género Eleutherodactylus y el interés por la especiacion
se unieron para mi, pero ninguno de los dos ha estado
lejos de mis pensamientos en los 0ltimos treinta anos.

Aunque la especiacion es un proceso a la espera de ser
aceptado y estudiado por medio de experimentos, es tam-
bién un patron, cuyo estudio podria Hevarse a cabo utili-
zando cladogramas y la sistematica tilogenética. Este liltimo
me ha fascinado desde hace muchos afios. Cada nudo en un
cladograma es un evento de especiacion (Fig. 1) y un
ancestro comun. Los organismos actuales y los cladogramas
basados en ellos nos permiten confrontar fos puntos débilos
en nuestras teorias favoritas y exigir un reconocimiento a la
filosofia, especialmente en las ciencias biologicas (Kluge,
1997).

Existe un modelo muy popular de la especiacion
(peripatrico), originalmente formulado por el gran
evolucionista/ ¥ ornitdélogo, Ernest Mayr (Mayr, 1954),
y ahora utilizado en ideas tan disimiles como la del equi-
librio puntuado (Eldredge & Gould, 1973; Eldredge &
Cracaft, 1980). Es una hipdtesis seductora, cuyas bases
no son los datos sino su racionalidad aparente (Lynch,
1989) pero se postula que en un evento de la especiacion,
uno de los linajes derivados serad desplazado ecolbgica y
geogrificamente con relacidn al otro, mientras este 0iti-
mo no se verd modificado como resultado de la especia-
cion (Fig. 2). Los resultados de tal evento de especiacion
serian una especie monofilética y otra parafilética. De-
bemos aceptar que se asume, por falta de evidencia, que
cada producte debe ser una especie (por la autoridad del
“experto’).

Como era de esperarse. este modelo se ensefia como
un hecho virtual en la mayoria de las universidades v
como modelo de la especiacion presente en la mavorta
de los libros de texto, se sugeriria que estd ampliamente
confirmado. Sin embargo, se han aplicado metodologias
cladisticas al modelo (y a los modelos paralelos), dando
como resultado que el modelo peripatrico estd pobremente
sustentado (Brooks & McLennan, 1991; Lynch, 1989).

Se puede reconocer el modelo de Mayr (Fig. 3 a) sélo
s1 la estasis evolutiva en realidad se presenta en uno de
los linajes dertvados. Aun permanece ambiguo el sigmifi-
cado de un ambiente “marginal™ y como se puede medir
la “marginalidad”, pero por el momento se puede acep-
tar el cambio ecologico de Ross (1972) como una aproxi-
macién. En términos cladisticos, Mayr sostiene que para
un evente de especiacion, una y so6lo una de las especies
hermanas presentard una autapomorfia {caracter deriva-
do y no compartido). Esto es equivalente a la sustentacion
de que algo sobre la arquitectura genética de la otra es-
pecie hermana {0 madre) prevenira la adquisicidn de una
autapomorfia, Los argumentos tradicionales (Wiley.
1981) invocan la inercia en poblaciones de tamafos muy
grandes (Fisher, 1930; Haldane, 1937) lo cual podria
superarse bajo la estructura poblacienal imaginada por
Sewell Wright. Si cada especie tiene la habilidad de
adquirir autapomorfias (evoluciona), el modelo de Mayr
fallara porque sera irrealizable descubrir cual de las dos
especies derivativas (Fig. 3 b) era la madre y el ancestro
comin serd hipotético (especies “X").

La fauna de batracios de Colombia es muy impresio-
nante, pues cuenta con casi 600 especies conecidas ¢n la
actualidad. Las famihias y subfamilias de las tierras ba-
jas de América del Sur estan relativamente poco repre-
sentadas en Celombia, en contraste con otros cuatro
grupos de ranas (Bufonidae, Centrolenidae. Dendro-
batidae, y la tribu Eleutherodactylinii de la familia
Leptodactylidae), para los cuales Colombia tiene un nu-
mero significativo de especies. Cada uno de estos grupos
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Figura 2. El modelo de especiacion adelantado per Ernest Mayr. El

proceso neccsita un desplazamiento ecoldgico y geografico (dispersion
Figura 1. Un cladograma y sus componentes. Cada nude es un ancestro sobre una barrera). El patron es asimétrice con respecto a la distribucién
comin y wn evento de la especiacion y deberia ser soportado por una de las autapomorfias.
sinapomorfia.

UN MODELO DE LA ESPECIACION (de E. MAYR)

”
lo especie se distribuye DISPERSION cruzando
hasta las Ifmites de ios barreros—-flu;o genehco
condiciones marginales mus seleccién fuerte en - oL
y no mds un “ambiente submarginal” Patron cladistico

poblacidn grande la distribucidn

8 de los caracteres
es asiméirica

p=1

dutapo
pequena

Dentro {a distribucion se encuentra difusion _ p
sinapomorfia

Proceso

Figura 3. {a). La distribucion de todos los caracteres para ¢l modelo de Mayr permite la identificacion de una especie actual simultaneamente como un
descendiente y como ¢l ancestro comtn. (b). Cuando cada linaje ticne la posibilidad de evolucionar (adquiere caracteres derivados), nunca se puede
identificar el ancestro comin como una especie actual.

presenta una distribucidén andina. Existe una segunda par- El género Eleutherodactylus es el género més grande
ticularidad de Ja fauna de ranas de Colombia: aproxima- dentro de los vertebrados contando con mas de 600 espe-
damente 1/3 de su diversidad estd comprendida por un cies (Lynch & Duellman, 1997). Para los no herpe-

solo género de ranas (Elentherodactylus). tologos, estas ranas son muy peculiares porque carecen
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de una etapa larval (renacuajos) en su ciclo de vida. En
lugar de esto, las hembras ponen sus huevos en sitios te-
rrestres, usuaimente en la hojarasca hiimeda, y después
de mas o menos un mes, las miniaturas de los adultos
usan un diamante (diente del huevo) para hendir la cép-
sula del huevo vy la ranita sale. Esta biologia reproductiva
se ve favorecida los sitios himedos. En areas geografi-
cas con una época seca prolongada (mas de cuatro me-
ses) o de pocas lluvias, no existen ranas del género
Eleutherodactvius. Aunque se encuentran 200 especies
del género en Colombia, no hay especies en la zona Ca-
ribe (exceptuando en la Sierra Nevada de Santa Marta,
Lynch & Ruiz, 1985) ni en los Llanos Orientales. Estas
ranas se distribuyen desde la parte suroccidental de los
Estados Unidos de Norte América hacia el sur y al orien-
te sobre América Central y las Antillas hasta ¢l norte de
Argentina. Se encuentran especies en las selvas al nivel
del mar y otras por encima de los 4500 metros.

La distribucidn de las especies es muy desigual. En
cuanto a la distribucidén general, de éstas ranas se en-
cuentran menos de cinco especies en un solo sitio. Este
tipo de distribucion separa unos focos muy ricos en es-
pecies (en Colombia occidental. en el Ecuador. La Espa-
fiola). Cada uno de estos focos se encuentra en una zona
montafiosa pero hay zonas montafiosas en otros paises
que no poseen una diversidad de Eleutherodactvius co-
rrespondiente a éstos. En el occidente de Colombia, la
diversidad de estas ranas es notable - 26 especies en las
tierras bajas del Pacifico y mas de 76 especies en la cor-
dillera adyacente por encima de los 1000 metros. Los
sitios mas ricos soportan 20-27 especies simpatricas y
todos estos se encuentran en el occidente colombiano,
La forma en que tantas especies pueden coexistir se cons-
tituye en un problema para los ecOlogos. Mis ntereses
estan enfocados en tratar de entender como y por qué se
han generado tantas especies.

Estas ranas presentan una alta variacion (Figs. 4-15).
El dimorfismo sexual en cuanto al tamafio es tal, que las
hembras adultas generalmente miden 130-140% del ta-
mafio de los machos adultos. Las especies mas pequenias
(tres especies cubanas) apenas alcanzan 0 mm de longi-
tud rostro-cloacal (LRC) y en Colombia se encuentran
tres especies miniatura (hembras adultas de 42-17 mm
LRC). en el Choco biogeografico y sobre la Cordillera
Occidental. En cambio. las especies mas grandes miden
hasta 110-120 mm LRC. Hay especies terrestres, tanto
grandes {por ejemplo, £. biporcatus), como pequenas,
que carecen de discos expandidos (por ejemplo, £ man-
tipus. Fig. 14). La mayoria carecen de palmeaduras (Eleu-
therodactvius quiere decir dedos sin palmeaduras) pero

algunas especies chocoanas tienen palmeaduras pediales
extensivas (por ejemplo, £ zvgodactvius, Fig. 9). Cas
todas son nocturnas, incluso, las de paramos. Se encuen-
tran dos grupos de especies “cabezonas™ (Fig. 7}, asi como
también especies muy delgadas con miembros alargados,
y otras con miembros muy cortos. La mayoria tienen dis-
cos digitales apreciables pero otras carecen de discos solo
en los dedos manuales, v otras carecen de discos en cual-
quier dedo (Fig. 6).

La Amazonia es una area de una diversidad biolagica
considerable (tanto como el Chocd biogeografico); sin
embargo, si se comparan las listas de especies de locali-
dades distintas en tales areas. pronto se nota que las lis-
tas no difieren de manera apreciable. atn cuando las
distancias entre las localidades son grandes (Duellman
& Thomas, 1996). La diversidad de estas selvas de las
tierras bajas es una diversidad alfa (gran nimero de es-
pecies simpatricas) con poca diversidad beta (una diver-
sidad que se refleja en el reemplazo geografico de las
especies). La fauna guayanense difiere netamente de la
de la Amazonia por tener una diversidad alfa relativa-
mente baja pero una diversidad beta alta (Duellman.
1997). La tauna de la zona andina es parecida a la de la
guayanense y disimil con la de la Amazonia o el Choco
biogeografico. Superpuesto al patron de fa diversidad beta
esta la disminucion en ¢! namero de las especies cuando
se asciende por las faldas andinas. En los paramos. la
fauna de ranas es modesta (generalmente menos de diez
especies).

La concentracidn masiva de la diversidad de especies
en una area geografica tan pequena recuerda al un clecto
archipiélago (Udvardy, 1969) pero éstas son cordilleras
masivas. En las cordilleras, las especies de ranas. espe-
cialmente det género Eleutherodactvius, tienen arcas de
distribucion pequerias y exhiben una diversidad beta alta.
asemejiandose al area de un archipi¢lago de islas. El ni-
vel alto de endemismo significa que estas cordilleras re-
lativamente jovenes han sido un verdadero crisol de Ia
especiacion.

Dos casos paradigmaticos

Dos casos que tnvolucran ranas del genero Efcuthe-
rodactvlius nos permiten confrontar de inmedianto cud-
les son precisamente los problemas en este asunto, Una
rana que identifiqué (Lynch, 1986 a) como £. yaigei
{Dunn) se distribuye desde Costa Rica hasta los alrede-
dores de Buenaventura asi como también por las cxtre-
midades nortefias de las cordilleras Central v Occidental
y el valle del Rio Magdalena (Fig. 16). Las ranas de es-
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Figura 16. La distribucion de Flewtherodactiius gaigei en Colombia (los
simbolos representan uno o mas registros). Circulos, el patrén de matices
de café; cuadros. patron de negro con lineas dorsolaterales de amaritlo:
triangulo, patrén de negro uniforme. La linea de puntos muestra la cota
de fos 1000 musnm, La escala cs a 300 kms.

tas poblaciones son 1dénticas morfoldégicamente (dentro
de lo que puedo determinar) pero presentan tres patrones
de coloracion. Todas las del Choco biogeografico son ne-
eras, ety contraste con los matices de café observados en
tas poblaciones del medio Magdalena (Fig. 5) y las
estribaciones norteiias de la Cordillera Central y 1a Oc-
cidental. Todas las poblaciones del Chocd biogeografico
(exceptuando a la de Amparradd, Antioquia) presentan
lineas dorsolaterales de un color amarillo brillante. El
anico individuo disponible de Amparrado presenta una
coloracion negra uniforme. Utilizando el método de com-
paracion con ef grupo ajeno, la coloracidén negra es la
condicion derivada, tal como la condicidn de lineas
dorsolaterales amarillas (aparentemente es un patron
mimético de adultos y/o juveniles de las ranas altamente
toxicas del género dendrobatido Phyilebates; Lynch,
1986 a). Las tres poblaciones comparten las peculiarida-

des morfoldgicas, dentro del grupo de E. conspicillatus,
de dimorfismo sexual en la forma del timpano, los dedos
largos y delgados, y la forma del paladar. Estas caracte-
risticas las considero como sinapomorfias uniendo las dis-
tintas poblaciones (definidas o bien geograficamente, o
por la combinacion de la geografia y los patrones de co-
loracion).

Cuando estaba considerando la nominacién
taxonomica de las poblaciones distintas fenotipicamente
de las areas del oriente del Chocd biogeografico, busqué
cualquier tipo de diferencia morfolégica, sin tener éxito
(Lynch, 1986 a). El no haber encontrado ninguna dife-
rencia no es razon suficiente para decir que estas ranas
son idénticas morfologicamente, pero me representd una
sorpresa, no obstante mi experencia de 30 de afios con
ranas del género Eleutherodactylus (nunca he encontra-
do un par de especies que no pudiera distinguir por mor-
fologia). Sin embargo. el reto de teoria era lo més serio
— ¢ como afirmaria que las entidades “reunidas” por la
ausencia de caracteres derivados constituyen en una en-
tidad? Mi dectsion final se basd en hacer lo posibie por
evitar tomar decisiones arbitrarias (la division de una
entidad monofilética en un subconjunto monofilético, del
Choco biogeografico, y uno parafilético, del medio Mag-
dalena. es arbitraria). Las poblaciones aparentemente
permanecen distribuidas alopatricamente (lo usual para
animales) y no podia utilizar la opcion ecoldgica (la
simpatria) para concluir que tienen que ser especies dis-
tintas. El método mas moderno para resolver cuestiones
sobre el estado de las especies es uno potencialmente
atil, aun cuando la alopatria es ta explicacién dominante
de la especiacion (Mavr, 1942, 1954, 1963, 1970, 1982,
1997}, Una manera menos arbitraria es necesaria para
juzgar interrogantes sobre el estado de lag especies cuando
las poblaciones son alopatricas, en comparacion con “el
grado de diferencia”™ El caso de E. gaigei seria citado
como “evidencia” positiva para el modelo de Mayr (1954)
aunque concibo las poblaciones como coespecificas (para
evitar arbitrariedad).

El segundo caso tiene que ver con las ranas del grupo
E. galdi (Lynch, 1996; Lynch & Rueda. 1997). ¢n el
cual las cuatro especies que lo conforman se encuentran
alopatricamente en Colombin y el Ecuador (Fig. 17). El
cladograma (Fig. 18) para las cuatro especies esta total-
mente resuelto y es mas interesante porque en este caso
pueden 1dentificarse las autapomortias de cada una de
las especies, El hecho de que las autapomorfias tfueran
identificadas para las cuatro especies se opone a las pre-
dicciones del modelo peripatrico (ese diria que tnica-
mente fa mitad de las especies tendria autapomorting, v
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Figura 10. Elewtherod Tus bowlengeri, Ucumari, Risaralda, ICN Figura 11. Eleutherodactylus brevifrons, Finca San Pedro, Yalle del

36074, hembra, 32.2 mm LEC, Cauca. ICN 35909, macho, 16.1 mm LRC.

Figura 12. Eleutherodacrvius hetvelus, Guatapé, Antioguia. ICN 41664, Figura 13. Elewtherodactylus lemur Guatapé, Antioquia. ICN 40791,
hembra, 25.6 mm LRC. macho, 17.7 mm LRC.

Figura 14. Elentherodactvius mansipus. Guatapé, Antioguia. ICN 41479
macha, 23.4 mm LRC
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Figura 17, Las distribuciones de las cuatro especies del grupo
Eleutherodactvius galdi. Circulos, E. galdi; evadros, E. dovslasi;
triangulos. E. deficarus: triangulos invertidos. E. tribulosus. La linca de
puntos mucstra la cota de los 1000 m.s.n,m, La linea s6lida indica la cota
de los 3000 m,s.n,m, La ¢scala ¢s a 400 kms.

eso implicaria la necesidad de explicar por qué es posi-
ble, en la primera bifurcacidn, cada linaje esté apoyado
por su apomorfia, siendo simétrico con respecto a la
evidencia[los caracters derivados]).

Bajo el modelo implicito de evolucion de Mayr (1954
et seq.). uno deberia encontrar los cladogramas asimé-
tricos (Fig. 19 a), trazando un mapa de la regla de la
progresion de Hennig (1966), o encontrar las politomias
(multifurcaciones) no resueltas (Fig. 19 b). Esta 0ltima
posibilidad fue citada por Wiley & Brooks {(1982), sin
desarrollar los argumentos de por qué ocurriria, como
soporte indirecto a sus hipétesis de la Evolucion como
una forma de Entropia. El modelo de Mayr genera ilu-
siones acerca de que los mamiferos son mas avanzados
que los reptiles, los anfibios, los osteictios, ete., es decir,
un grupo monofilético por encima de una serie de grupos
parafiléticos (o privativos), “probando” la teoria de la
evolucion para los que necesitan tales pruechas.

Figura 18. Cladograma de las especies del grupo Eeutheradacnins
gelddr. Notese que cada taxon terminal tiene su autapomorfia. | as
apomortias: 1. El dedo quinto abreviado. 2. Manchas blancas v negras cn
las superficies ocultas. 3. Ramo zigomatico profundo. 4. Tubérenles
grandes sobre el vientre. 5. Fusion de la véricbra VIII vy el sacra. 6.
Cresta elevada en la parte posterior del frontoparietal. 7. Tubérenlos
ascos en los margenes laterales de los frontoparietales,

progresion” = — "‘grupo"_pxivutivo
A B C DE F A B C

5
WY

||CI|

=

F

Figura 19, Dos conseeuencias de fa forma de fa evolucion implhiait con

base ¢n el modelo de especiacion de Emest Mayr. (a). Un resultado que

se parece a la progresion evolutiva. (b). Un resultado no restringido en ¢l

cual un linaje carece de apomortias v {os otros as tienen (puede producir
grupos privativos, definidos por In ausencia de evidencial,

En las ranas del grupo £. galdi. no hay cambios
ecoldgicos obvios (pero esto puede reflejar mi incapaci-
dad de identificarlos} porque todas las especies (Fig. 8)
viven en el bosque andino en altitudes comparables (o
hay un cambio entre el bosque andino bajo v los bosgues
andinos medianos, véase lo anterior). Aunque alzunas
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localidades para E. gaigei se sitian en dreas de precipi-
tacion muy alta y otras en arecas mucho menos himedas,
la variacidon entre las localidades hace dificil aseverar
cual cambio ecoldgico seria concordante con los tres
patrones de coloracion. En el caso de las ranas del grupo
E. galdi, una hipdtesis de especiacion mas consistente
seria la del modelo de vicarianza (Lynch, 1989). Ese
modelo de especiacion también se parcce al modelo ge-
neral, por lo menos para los vertebrados (Lynch, 1989;
Miner & Dimmick, MS)

El grado al cual los cambios ecologicos trazan un
mapa de eventos de especiacion es critico para cualquier
evaluacion de modelos de especiacion. Ross (1972), re-
seflando sus datos de varios grupos de insectos, sugirio
que se encontraria un cambio ecologico entre treinta ca-
sos de especiacion (una cifra no consistente con el mo-
delo de especiacién de Mayr, 1954, sino aparentemente
consistente con el modelo de vicarianza).

Durante los tltimos afios, he venido recopilando un
conjunto de datos para las ranas del género
FEleutherodactvlus en las cordilleras colombianas. Den-
tro de algunos clados, como los de las ranas del grupo £.
thymelensis, todos los taxones se encuentran en el mis-
mo habitat pero en sitios diferentes geograficamente
(Lynch et al. 1997:242), y no hay cambios ecologicos
aparentes. En otros casos, como el del grupo E. loustes
{Fig. 20), hay una evidencia fuerte a favor de un cambio
ecologico.

Entre los conjuntos de datos disponibles para mi. hay
una propension muy fuerte (casi uniforme) a que las es-
pecies hermanas sean alopatricas (el tema central del ar-
gumento- largo de Mayr, 1942-1997). Los patrones de
distribucion y los parentescos vistos en las ranas del gru-
po E. anomalus (Fig. 21} y del grupo £. acatallelus son
tipicos. En cada caso, hay evidencia de reemplazo
altitudinal pero del modo estrictamente geografico. Ade-
mas, las distribuciones son normalmente restringidas a
nivel altitudinal y atenuadas geograficamente (Fig. 22).

Dos casos de simpatria entre especies hermanas estan
disponibles (Lyneh, 1998). Dentro del grupo de E.
sulculus, la especie E. xyvlochobates sdlo se conoce en la
Serrania de los Paraguas, mientras su especie hermana,
E. chrysops, se conoce desde los Farallones de Cali hasta
la Serrania de los Paraguas. No se puede afirmar que las
dos sean especies simpatricas ecologicamente en la Se-
rrania de los Paraguas (tal vez porque cada una es una
especie rara} pero la macrosimpatria sugiere que se pue-
den encontrar como simpéatricas ecoldgicamente con mas
trabajo de campo. El segundo caso incluye un par de ra-

e hybotragus
A jaimei
® |oustes

T 77
F
{

!

Figura 20. Las distribuciones de las especies del grupo
Eleutherodactvius loustes. La linea de puntos muestra la cota de los
1300 m.s.n.m.

nas minusculas, especies hermanas putativas, £. myops y
E. quantus, que estan en simpatria en dos localidades de la
Serrania de los Paraguas pero en cada localidad una espe-
cie diferente es predominante (instnuando una diferen-
ciacion ecoldgica).

Normalmente, as ranas del género Eleutherodactyius
se distribuyen a manera de bandas (Fig. 21) sobre la Cor-
dillera Occidental. Llegamos a esa conclusidn por haber
trazado una serie de perfiles altitudinales a lo largo de la
Cordillera Occidental, y por el hallazgo de dichas espe-
cies ocupaban los mismos rangos altitudinales dentro cada
perfil (Lynch, 1998). Esto sugiere que las ranas estan
limitadas geograficamente por la altitud o la temperatu-
ra, uno de sus conceptos correlativos obvios. Con hase
en el razonamiento de Janzen (1967) y la evidencia ex-
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Figura 21. Dingramas de las distribuciones de las especies del grupo Elettherodacivius anonetus sobre un tende gue representa ka Cordillera Ocerdental
vista desde el Pacifico. La izquierda es el norte v el mapa cubre 7° de latitud y tienc una exageracion vertical de 35 veces.

perimental de Zweifel {1968), sugiero que el éxito en el
desarrollo temprano de los embriones esta limitado a los
dos valores de temperatura (el inferior y el superior).
Unicamente este tipo de argumento puede explicar el pa-
trén tan marcado de distribucion observado en tantas es-
pecies de centrolénidos y Elentherodactylus (y también en
otros grupos de ranas).

Utilizando esta hipotesis y los limites inferiores y supe-
riores de las distribuciones para la rica fauna de ranas
eleuterodactilinas en el occidente de Colombia (Lynch,
1998}, dividi un perfil altitudinal idealizado en cinco enti-
dades (Fig. 23), identificindolas por las letras A-E. Uno
puede evaluar el grado en el cual los cambios ecologicos
corresponden a los eventos de especiacion cuando se subs-
tituye el nivel altitudinal por los nombres de los taxones en
un cladograma.

Siete cladogramas incluyen cuatro especies o masy los
otros dos incluyen tres especies cada uno. Los otros diez

grupos de especies ofrecen datos solamente para pares pu-
tativos de especies hermanas y son mucho menos informati-
vos. En los casos de estos diez pares de especies hermanas
putativas, siete pares (appendiculatus-sitverstonei, bellona-
mars, calcaratus-kelephus, deinops-torrenticola, juanchoi-
helvolus, myops-quantus, y ptochus-suetus) ocupan el
mismo nivel altitudinal (BB, CC) mientras que los otros
tres pares (hufoniformis-necerus, capitonis-verecundus, v
phalarus-sp) ocupan niveles adyacentes (AB. BC).

Mucho mas informativos son los cladogramas de gru-
pos de tres o méas especies. Las cuatro especies del grupo
E. anomalus [(aromalus cheiroplethus) (anatipes
zyvgodactylus)] estan conformadas por dos pares (AB y
AA) mientras que cinco de las seis especies del grupo £
curtipes [crvophilins ({(curtipes gentrvi) (buckleyi
(satagius xestus)))] ocupan los paramos (E) y una espe-
cie (E. gentryi) se presenta en el bosque alto-andino (D).
L.as cuatro especies del grupo E. diaphonus [{diaphonus
diogenes) (albericoi lichenoidex)) comprenden dos pares
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Figura 22. Mapa de las distribucionces de las especies del grupo
Eleutherodactvius sulcatis.

(BB y BC), al igual que las cuatro especies del grupo E.
galdi [(galdi tribulosus) (delicatus douglasi)] (BC y CC).
Las cuatro especies del grupo E. sulcidus [sulculus ( ca-
cao (chrysops xviochobates))] se encuentran en el nivel
C vy todas las seis especies del grupo E. thymelensis
forecesi thvmelensis (simoterus (simoteriscus (racemus
obmutescens)))] se encuentran en el nivel E. El grupo £
sulcatus (nueve especies) es complejo y su cladograma
{Lynch, 1997) esta bastante resuelto {{aticorpus sulcatus
(cerastes helonotus ({cadenai ingeri) (cornutus (necopi-
nus ruizi))))]. Dos pares de especies hermanas aparecen
en el mismo nivel (CC y CC) y la especie hermana (E.
cornutus) de uno de los pares aparece en el nivel B, a
igual que las dos especies relacionadas con ese grupo de
cinco especies (una tricotomia). En la base del
cladograma se encuentran dos especies, una en el nivel
A y la otra en el B (otra tricotomia). Cada uno de los dos
conjuntos de tres especies, es decir, el grupo de E.
acatallelus [siopelus (acatallelus sp B)| y de E. loustes
[loustes (jaimei hyvbotragus)] incluye un par de especies
hermanas en niveles adyacentes con la hermana del par
en uno de esos niveles [C (CB) y B {BA)].

Figura 23, Diagrama de un perfil de una cordillera dividida en pisos
altitudinales (basado en los limites inferiores v superiores de las especies
del género Eleutherodactvlus, principalmente de la
Cordillera Occidental de Colombia).

El habitat no es un caracter primario para la sistema-
tica y no puede ser polarizado independientemente de
los cladogramas. Como consecuencia, los diez conjuntos
de especies hermanas putativas representan solamente
datos descriptivos. Para los otros nueve conjuntos, pode-
mos optimizar ¢l habitat sobre el cladograma para obte-
ner una estimacion mas parsimoniosa de los habitats de
los ancestros cuando dos o mas habitats estan ocupados
por las especies del grupo (siete de nueve casos). En es-
tos siete casos, la optimizacion da como resultado que ¢l
nivel A es primitivo para el grupo E. anomalus (Fig. 9),
el nivel B lo es para los grupos E. diaphonus y E. lousres.
el nivel C para los grupos E. acatallelus y E. galdi (Fig.
8), y el nivel E para el grupo E. curtipes. El par de
tricotomias en el cladograma primario del grupo E.
swlearus, cuando se combina con sus distribuciones
ecologicas, indica que los dos estados-ancestrales mas
basales no pueden ser determinados con precision. Sin
embargo, un subclado de cinco especies del grupo E
swleatus (Fig. 7) tiene al nivel C como su condicidn an-
cestral {Fig. 24).

Una vez las condiciones ancestrales estan idennfica-
das, se puede subir a través de los linajes filogenéticos, a
fin de ubicar los sitios donde se producen cambios, lo
cual se puede determinar anicamente por las identifica-
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Figura 24. Cladogramas de siete grupos de Eleutheroductvluy en los cuales el hibitat (véase Fig. 23) ¢s substituide por Jos nombres ¥ la condscion del
habitat para los ancestros cstd determinada por fa parstmonia. (a) Grupo £ cnrtipes, (b) grapo E. Ioostes, (€} grapo £, suleatus, (d)} grupo E. anomealus. (€)
grupo E. acarallelus, (f) grapo £ diaphonus, (g) grupo E. galdi. Cuando 1a decision ¢s ambigua, sc incluyen las dos posibilidades (p. ej. A/B)

ciones definitivas de! habitat (Fig. 25). Estan identifica-
dos dos cambios sin ambigiiedad hacia arriba (grupos E.
anomalus y E. diaphonus), asi como uno ambiguo (gru-
po E. sulcatus). También se han identificado cinco cam-
bios sin ambigiiedad hacia abajo (grupos E. acatallelus,
E. curtipes, E. galdi, E. loustes, y E. sulcatus) y uno am-
biguo (grupo E. sulcatus). El nimero de cambios sin am-
bigiiedad en e] habitat (siete) es bajo con relacion al
namero de eventos resucltos de la especiacion (28) pero
alto con relacién a la estimacion de Ross (1972).

Los diez pares de especies hermanas putativas apor-
tan datos nuevos a los previos porque atn sin disponer de
una estimacion de cuél estado es primitivo, hay diferen-

cias del habitat en tres pares, lo cual quiere decir que
debe haber tres cambios adicionales (sin saber la direc-
cion) para estos diez eventos de especiacion. Utilizando
los pares de especies hermanas putativas (un cambio/ tres
eventos de especiacidn) o los cladogramas {un cambio/

cuatro eventos de especiacion). encontramos resultados
comparables.

E! Gnico tipo de cambio posible para los paramos es
un cambio hacia abajo y el Gmico para las selvas es un
cambio hacia arriba, mientras que para los bosques
andinos cualquier cambio es posible. Examinando los
datos disponibles, parece ser que la frecuencia de cam-
bios del habitat no se da al azar con respecto al habitat
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Figura 25, Cladogramas mostrando los sitios de cambios ecologicos. Las flechas hacia Ja derecha representan cambios hacia arriba mientras que las
flechas hacia la izquierda representan cambios hacia abajo. Las topologias de los cladogramas estan basadas cn los cladogramas primanios de nueve
grupos del genero Elentherodacivius. (1 Grupo enrtipes, (it) gropo loustes, (1) grapo sifcatus, (iv) grupo anomalus. (v) grapo acatallelis, (vi) grupo
diaghomus, (vii) grupo galdi, (viii) grupo suleudio, (iX) grupe thymelensis.

ancestral y se aproxima a las expectativas de Mayr (1954) {hay tinicamente un grupo disponible de las tierras ba-
en bosques andinos bajos pero no se aproxima en otros }as) pero el patrén me parece real.
niveles (Tabla 1). Los pares de especies hermanas putati-

vas también parecen concordar con esta conclusion (UHD Explicaciones Generales de los Datos
A/B, dos B/C).

Me parece que de estos datos surgen cinco explica-

En estos datos, hay un sesgo numérico en los cam- .
Y £ 4 ciones generales.

bios hacia abajo (5 + 17) versus arriba (2 + 1), pero
también hay una desviacion en relacion con la altitud
(los cambios hacia abajo se presentan, en su mayor par-
te, en estratos mas altos, y los cambios hacia arriba prin-
cipalmente en estratos bajos). Una parte de este sesgo es
una consecuencia del efecto de los limites (ver atras), y
otra de la desigualdad en las distribucicenes de los grupos

La Alopatria es el Factor Principal en la Especiacion.
Dentro de las 65 especies mencionadas en este trabajo,
hay unicamente dos casos que reflejarian la especiacidn
simpatrica. Aunque aqui no hago esfuerzo directo por dis-
tinguir la especiacidén peripatrica de la vicarianza. la
frecuencia baja {6%) de la especiacion simpdtrica es con-
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Tabla 1. Cambios ecoldgicos en relacidn con el nimero de eventos de especiacion, en varios pisos altitudinales. para los datos de nueve cladogramas
de ranas del género Flentherndactyius.

Habitat ancestral Nimero de grupos Cambios Nitmero de eventos de especiacion Frecuencia de cambios
E 2 1 abajo 10 10%%
C 3 2 abajos 12 17%
B 3 1 (+1?) arrbiba.
2 (+17) abajos 9 56%
A 1 | arriba 3 33%

sistenite con mi anterior evaluacion {(Lynch, 1989) usan-
do aves, peces, y otras ranas.

Ecologica. La forma particular de las distribuciones
me parece explicable al involucrar la hipdtesis probable
(es decir, rechazable) de que las primeras etapas del de-
sarrollo de las ranas tropicales son muy sensibles a cam-
bios de la temperatura ambiental (tal vez con mayor
fuerza en pisos mas altos, extrapolado de Janzen, 1967).
Dicha hipdtesis proporciona los limites abidticos infe-
riores y superiores de las distribuciones. La forma de las
distribuciones de las especies andinas no esta restringida
a las especies de Eleutherodactvius sino parece ser gene-
ral (Ruiz-C. et al., 1996) pero se necesita un analisis
ordenando los taxones en modos reproductivos distintos
para ver si algunos modos (por ejemplo, desarrollo di-
recto y terrestre) son mas sensibles que otros.

Novedad de los Grupos en el Area. Los pocos cam-
bios aparentes en direccién ascendente se encuentran en
especies del subgénero Craugastor, un grupo predomi-
nantemente {94%) de América Central. Presuntamente,
estas son especies inmigrantes recientes a Colombia, des-
pués de la unién pliocénica de América del Sur y Améri-
ca Central. Estos son los 0nicos casos de cambios de las
tierras bajas por encima de los flancos andinos, y consti-
tuye una explicacion filogenética que me parece mas ra-
cional que una adaptativa independiente que pasa por alto
los parentescos.

La Historia Geolégica. Hay un patron reiterativo
(Fig. 26) entre ¢l sector central de la Cordillera Occi-
dental y la parte norte de la Cordillera Central (CC).
Cuatro pares de espectes aparentemente hermanas mues-
tran el mismo patrén (deinops-torrenticola, juanchoi-
helvolus, ptochus-suetus, y ruizi-necopinus). Un gquinto
par {albericoi-lichenoides) difiere solamente porque tie-
ne un cambio ecologico concomitante (BC) pero mues-
tra el mismo patron geografico. Ya que esto se presenta
en cuatro (0 cinco) clados separados, es una evidencia

fuerte para una explicacién eco-geoldgica Umnica. Hasta
el momento no he tenido éxito en la identificacién de un
patron geografico comin dentro de la Cordillera Occi-
dental, para el cual mi base de datos es mucho mas gran-
de, pero muchos taxones quedan a la espera de un anilisis.

Figura 26. Arcas de endemicidad vistas en cinco grupos del género
Eleutherodacivins (lineas solidas). Los simbolos representan las
distribugiones conocidas para un par de especies, £, hefvolis
{cuadros) y £ juanchoi (circulos). La linea de puntos muestra la cota
de los 1000 m.s.m,
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Un segundo aspecte de la historia geologica es perti-
nente en estos datos. Se ha dicho frecuentemente que la
fauna andina deberia ser joven y deberia ser derivada de la
fauna de las tierras bajas. No puedo hablar directamente
sobre la primera asercion, lo cual me parece el mismo error
avanzado por los estudiantes de las islas (cuyo argumento
es como sigue: como la tierra tiene Gnicamente tantos mi-
llones de afios, los taxones que la ocupan no podrian tener
mas afios). E! argumento de que los taxones andinos se
derivan de las tierras bajas estd relacionado también con
la analogia de las islas, pero podemos confrontar esto di-
rectamente utilizando cladogramas (Lynch, 1986 b; Lynch
& Duellman, 1997). El hecho de que los grupos discuti-
dos en este trabajo son predominantemente andinos (Gini-
camente cuatro grupos tienen parientes en las tierras bajas)
es contrario a la suposicion (0 mito) de los origenes de las
tierras bajas. En el caso de dos de los grupos bajo estudio
{de E. loustes y E. sulcatus), el habitat ancestral es andino,
no de tierras bajas (y para los otros dos grupos, el argu-
mento de la novedad del grupo en el drea es igualmente
efective). Ademds, estos cuatro casos incluyen Gnicamen-
te selvas y el bosque andino bajo. Como tal, apenas pro-
porcionan un soporte para esta idea (o mito) popular.

Las hipotesis filogenéticas no estan disponibles para
la mayor parte de la fauna colombiana de ranas, pero lo
que esta disponible es la aseveracion de que la mayoria de
los grupos de las tierras bajas no tiene ningin pariente de
los Andes v la mayoria de los grupos andinos no tienen
ningun pariente en las tierras bajas (Lynch ef al., 1997),
Para los grupos que comparten los Andes vy las tierras ba-
jas (tal como Eleutherodactvlus), se requiere de mas
cladogramas para distinguir entre mitos y postbilidades.

La historia biogeografica del grupo £, sulcatus es
compleja y un subclado (cornutus (necopinus ruizi)) es
congruente con las tres cordilleras (oriental{central oc-
cidental)}. Lynch (1997) surgirio que un par de especies
{cadernai ingeri) representa una manifestacion (en el sen-
tido de Nelson & Platnick, 1981) del subclado cornutus-
necopinus-ruizi, en el cual la tercera especie (de la
Cordillera Central) era o extinta o desconocida. Su hipé-
tesis estd sujeta a ser rechazada potencialmente (si se
descubre, y no es la especie hermana de £. cadenai) o a
no serlo (si es extinta, y no se puede descubrir). Sin em-
bargo. debido a que el grupo de E. swlcatus esta tan cla-
ramente asociado con los Andes v muestra cierto patron
redundante de Areas, surgiero que los eventos iniciales
de especiacion fueron pre-andinos, tal vez apareciendo
en las colinas o en los arcos de islas, y que los eventos
posteriores correspondieron al surgimiento de las cade-
nas montafiosas durante las orogenias andinas.

Glaciacion. La perturbacion general mas proxima a
estos ambientes fue la serie de eventos de glaciacidn que
en su momento genero ciclos hiimedos y secos, influven-
do en la distribucidn de los bosques (Haffer. 1969;
Simpson, 1979) y en los niveles del habitat sobre el
transecto altitudinal (Van der Hammen, 1974; Van der
Hammen & Cleef, 1986).

La disminucidn de la humedad ambiental tendria etec-
tos dramaticos sobre la capacidad de las ranas
cleuterodactilinas de permanecer en un area, y el aumento
daria paso a la expansion de la distribucion de las dreas
hoy cerradas por deficiencias de humedad. Si mi hipote-
sis sobre la importancia de temperaturas (en sitios mas
altos) en la delimitacidn de las distribuciones es correc-
ta, entonces. ¢l descenso o el aumento de la temperatura
global tendria un efecto directo sobre las distribuciones
de las especies de Elewtherodactylus. independientemente
del supuesto efecto de la estructura de la vegetacion {res-
pondiendo a la pregunta planteada por Lynch &
Duellman, 1980). En el curso de los eventas glaciales,
los paramos disminuyeron los limites de los flancos
andinos, y en el curso de los periodos interglaciales. se
retiraron dichos tlancos hacia arriba (Simpson, 1979: Van
der Hammen & Cleef, 1986).

Los efectos glaciales (descensos o ascensos de las
zonas ecologicas) obviamente proveen un mecanismo
poderoso para explicar cualquier patron y este es el pun-
to débil de cada uno de tales mecanismos. La desviacion
hacia los cambios descendentes representaria el fantas-
ma del altimo ciclo glacial y/o sugeriria que la adapta-
cion a un clima mas caliente podria ser méas facil (de
alguna manera) para las ranas del género Eleuthero-
dacrvins que la adaptacion a un clima mas frio. Esta ulti-
ma posibilidad representa otro argumento en contra de la
opinien popular de que la fauna de las tierras altas es
derivada de la de las tierras bajas.

No he probado nada aqui utilizando estos datos. Mas
bien, espero haber integrado una buena cantidad de da-
tos y una serie de hipotesis previas-distintas. Unicamen-
te mas datos y pruebas mas precisas (tal vez de hipotesis
mejor articuladas) ros capacitardn para conseguir una
hipotesis menos rechazada de la Historia Natural, para
la cual los datos biologicos y los datos geologicos repre-
senten estimaciones independientes de la unica historia
del planeta y de Ia vida {Rosen, [975).
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