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SUPERVIVENCIA DE MASTODONTES,
MEGATERIOSY PRESENCIA DEL HOMBRE EN
EL VALLE DEL MAGDALENA (COLOMBIA)
ENTRE 6000 Y 5000 AP.

por

Gonzalo Correal U. * & Thomasvan der Hammen*

Resumen

Correal U. G. & T. van der Hammen: Supervivencia de mastodontes, megaterios y
presencia del hombre en el Valle del Magdalena (Colombia) entre 6000 y 5000 AP. Rev. Acad.
Colomb. Cienc. 27(103): 159-164, 2003. |SSN 0370-3908.

Un andlisis de la estratigrafia y dataciones de carbono 14 de una excavacion en €l sitio El
Totumo (Tocaima, Cundinamarca, Colombia) donde se encontraron huesos de Mastodontes y
M egaterios en asociacién con artefactos liticos de tipo Abriense, conduce ala conclusion de que
| hombre y 1a megafauna convivieron alin entre 6000 y 5000 antes del presente. Una estatua de
la época temprana de la Cultura de San Agustin (quizas del siglo noveno antes de Cristo)
muestra una cara 0 méscara elefantoide que puede significar que tenian conocimiento de la
existencia de mastodontes todavia en esta época o un recuerdo ancestral (tradicion cultural) de
épocas anteriores.

Palabr as clave: Megafauna, mastodontes. El Totumo, Valle del Magdalena, megaterios.

Abstract

An analysis of the stratigraphy and radiocarbon dating of an excavation in the El Totumo site
(Tocaima, Cundinamarca, Colombia), where bones of Mastodon and Megatherium were found
associated with stone artifacts of the El Abra type, brings to the conclusion that man and
megafauna still cohabited in the area between 6000 and 5000 years before present. A stone
statue of the early San Agustin Culture (perhaps of the ninth century before Christ), shows a
face or mask that seems to represent an elephant; this may mean that they had knowledge of the
existence of Mastodons still in that time, or of an ancestral memory (cultural/ tradition) of an
earlier period.

Key words: Mastodons, Ground stoths, human presence. EI Totumo, Magdalena Valley,
megatherium.

*  Miembros de la Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Fisicasy Naturales.



I ntroduccién

En el afio de 1992 se realizo una excavacion en el si-
tio de El Totumo, unos 3.5 kms al noroeste de Tocaima
(Cundinamarca) donde se encontraron huesos de masto-
donte y megaterio, junto con artefactos liticos.

En esta ocasion se estudiaron los sedimentos visibles
en los perfiles y se recolectaron algunas muestras para
dataciones por € método de carbono 14. Los resultados
de estas dataciones confirmaron suposiciones que tenia-
mos desde hace tiempo, sobre la posible sobrevivencia
de la megafauna pleistocénica hasta en el Holoceno.

Para la descripcion detallada de la excavacion y los
hallazgos de restos de fauna y de artefactos liticos nos
referimos a la publicacion correspondiente (Correal,
2001). Aqui se describen con mas detalle la estratigrafia,
y se dan las dataciones de tres muestras con su posicion
en € perfil y en la excavacién, para luego discutir las
consecuencias de estos datos en cuanto a la posible so-
brevivencia mencionada y a su relacion con otros datos
arqueol 4gi cos.

Laestratigréficay la datacion

Los sedimentos en los que se realiz6 la excavacion,
se encuentran encima de una superficie de erosion de
depdsitos terciarios de arcilla con manchas rojas, relati-
vamente duras (capa 5 en la figura 1). El espesor maxi-
mo de estos sedimentos es de 3 metros, pero hacia el sur
la superficie desciende, por erosion posterior. El perfil
de la pared norte muestra toda la secuencia (Figura 1).
Consta de sedimentos gris, limasos, finos y locamente
presencia de fragmentos en piedra; parecen ser de origen
coluvial. En la parte superior se desarroll6 un suelo ne-
gruzco, de unos 50cm(l en lafigura 1), y gris negruzco
amarillento hasta 75 cm (2). Entre 75 cm y 250 cm €
sedimento es fino, limoso y de color gris (3). Entre 75
cm y 160 cm no contiene fragmentos de piedra (3a),
pero entre 160 y 250 cm si hay algunas (3b). Entre 250
cm y 300 cm se encuentra la capa inferior (4), con pie-
dras, huesos y artefactos. Los huesos y muelas de mas-
todonte y megaterio se concentran en la parte superior
de la capa, donde también se encontré un caracol de
Neocyclotus y en la base, donde se encuentra la concen-
tracion circular (en una hondonada en la superficie anti-
gua) con acumulacion de huesos, muelas y artefactos.
Aunque e sedimento en general tiene caracteristicas
coluviales, la concentracion y asociacion de huesos,
muelas y artefactos en la hondonada, podria ser de for-
macion "in situ"; de todos modos el desplazamiento no
puede haber sido mucho.

En cuanto ala datacion de la secuencia, se dispuso de

tres muestras analizadas en e centro de Investigaciones
de Isétopos de Groningem (Holanda). Colagen de un
hueso de Mastodonte, de la base de la capa basal (4 en
lafigura 1), fue fechado 6060 + 60 AP (Col. 698; GrA-
3008). De la parte superior de la misma capa 4 se fechd
un caracol de Neocyclotus cf. cingulatus (especie terres-
tre) como 5100 + 320 AP (Col. 696; GrN-19818). En la
capa 2 (Figura 1), se encontr6 (75 cm debgjo de la su-
perficie) una lasca prismética en una concentracion de
fragmentos de carbdn vegetal, la cual dio una fecha de
2990 + 40 AP (Col. 699; GrN-19821).

Con estos datos se puede fechar la base en aproxi-
madamente 6000 AP, la capa basal (4) entre 6000 y
5000 AP; €l resto de sedimento (capas 3 hasta 2) parece
haberse formado entre 5000 y 3000 AP, aproximada-
mente, y €l suelo en las capas 2 y 1 durante los Ultimos
3000 afios. Mientras que la capa 4 corresponderia toda-
viaalazona VI del Holoceno, las capas 3 y 2 corres-
ponderian a la zona VI, y la capa 1 con su suelo co-
rresponderian ala zona VIII. En otras partes del pais, la
zona VII corresponderia a un clima relativamente més
seco (que las zonas V1 y VIII), lo que podria explicar 1a
sedimentacién de bastante material coluvial relativa-
mente fino.

Lanaturalezay origen de la capa 4, con muchos hue-
sos, piedras y artefactos, sobre una superficie erodada
més antigua, parece més complejo. Parece haber acu-
mulacién de huesos y artefactos "in situ” o casi "in si-
tu", y laacumulacion de piedras en el sedimento podria
provenir de la cobertura de la superficie de erosion. El
clima més himedo podria eventualmente explicar €
traslado local de material méas grueso en la superficie de
erosion. Parece entonces, que debemos interpretar esta
capa de méaximo 50 cm de espesor y gque se formd en
unos 1000 afios, como una acumulacion "in situ”" de
material poco trasladado con huesos y artefactos
depositados o dejados (casi) "in situ".

Listadefechas 14 C, el totumo (T ocaima)
Col. 699- GrN-19821 2990 + 40

Carbon en € suelo. Cuadricula 5, 75 cm debajo dela
superficie local. Profundidad en la seccion completa 75
cm. En € limite inferior de la capa gris negruzca amari-
llentay el superior de la capa gris fina limosa. Recolec-
t6 G. Correal, (18 Nov. 1992). La muestra se encontrd
asociada con una lasca prismética. Delta 13 C - 25.5.

Col. 698 GrA-3008 6060+60

Hueso de mastodonte. Cuadr. 8, profundidad 125
cm. Debajo de la superficie local. Profundidad en sec-
cion completa 290 cm. Recolectd G. Correal, (Dic. 17,
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1992). Nivel con huesos en la base de la seccion.

Col. 696 GrN - 19818 5100 + 320

Concha de Neocyclotus cf. cingulatus (Gartrépodo).
Cuadr. 8, profundidad 110 cm debajo de la superficie lo-
cal. Profundidad en seccion completa 260 cm. Recolectd
T. van der Hammen, (16 Dic. 1992). En la parte alta de
la capa basal, en € nivel con los huesos de megaterio y
mastodonte. Delta 13C - 10.43

L a sobrevivencia holocénica de la megafauna

Las edades asociadas con € hueso de mastodonte y
con la capa donde se acumularon con huesos de masto-
donte y megaterio, parecen probar la sobrevivenciaen el
valle del Magdalena de estos elementos de |la megafauna
pleistocénica hasta por o menos |la parte final de la zona
VI del Holoceno, entre 6000 y 5000 AP (4000-3000
antes de Cristo; 5000-4000 AC calibrado).

Otro hecho que parece indicar la edad holocénica de
un nimero de hallazgos de huesos de Mastodon y Me-
gatherium provenientes de Fusagasuga, Garzon, Socota
y Soata, es € contenido muy bajo de fldor (entre 0.1y
0.05). Los fragmentos de huesos de megaterio y masto-
donte encontrados en una tumba en Garzén (Biirgl,
1958) teman €l mismo contenido de fltor (0.07%) que €
craneo humano (datos inéditos del segundo autor).

Finalmente, hay un dato interesante y distinto a los
datos anteriores: la representacion de lo que parece ser
una méscara elefantoide en una estatua del Alto de La
vapatas, San Agustin. Lo representé y comentd por pri-
mera vez Preuss (1931), luego Pérez de Barradas
(1943) y Duque Gémez & Cubillos, 1988. Los cuatro
autores lo citan como "la figura masculina con una
trompa como de elefante, montada en la cabeza de otra''.
Dugque Gémez & Cubillos presentan una fotografia
excelente en blanco y negro y en colores, con la leyen-
da "Parte superior de la estatua mas importante del Alto
de Lavapatas. La figura principa lleva encima, acaba
Ilada otra con una méscara que algunos investigadores
han interpretado como la representacion de una cabeza
de elefante". Reproducimos aqui la parte superior de
esta fotografia en colores (Figura 2). Fuerade latrompa,
estan indicados claramente dos colmillos grandes. Para
este conjunto de trompay colmillos no se encuentra otra
explicacion sino que (sea una méascara que) representa
un elefantoide. Duque Gémez y Cubillos (1988) dan a
esta estatua una posible edad formativa inferior (siglo
noveno A.C; hay fechas del lugar de 2630 AP y 2505
AP). En & mismo lugar del Alto de Lavapatas, € mismo

Figura 2. Estatua del Alto de Lavapatas, que representa una figura
masculina, con otro encima con mascara elefantoide (ver trompay
colmillos). Tomado de Duque Gémez & Cubillos, 1988.

Figura 3. Sitio El Totumo. Izquierda himero de megaterio. Centro
Restos de megaterio, mastodonte y artefactos liticos.

Figura 4. Aspecto del depdsito con restos de mastodonte
megaterio, artefactos liticos.



Figura 5. Raspadores. Sitio El Totumo 1



lugar del Alto de Lavapatas, encontraron vestigios de
una ocupacion anterior (fogon) con fecha 5250 + 120
AP. Esta ultima fecha corresponde en edad a la de la
capa 4 de El Totumo, que se describe aqui y que con-
tenia abundantes huesos de mastodonte, megaterio y ar-
tefactos liticos.

Este conjunto de datos del Alto de Lavapatas, parece
corroborar los datos de El Totumo, en cuanto ala sobre-
vivencia de elementos de la megafauna pleistocénica en
€l Holoceno. Quizas al comienzo de la propia cultura de
San Agustin, cercana a 3000 AP (1000 AC), habia toda-
via algunos mastodontes sobrevivientes, o existia toda-
via latradicion cultural heredada de los anteriores habi-
tantes de laregion.
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ASTRONOMIA

EL PROBLEMA RESTRINGIDO
DE LOS TRES CUERPOS
POR SERIES DE LIE

por
José Gregorio Portillat

Resumen

Portilla J.G.: El problemarestringido delostres cuerpos por seriesde Lie. Rev. Acad. Colomb.
Cienc. 27(103): 165-172, 2003. ISSN 0370-3908.

A partir de las ecuaciones diferencial es que describen el movimiento de una particula de masa
infinitesimal sometida al campo gravitacional newtoniano de dos masas comparables que giran
mutuamente en orbitas circulares alrededor de su centro de masas comun (problema restringido
circular de los tres cuerpos), se logra por medio de un operador de Lie, establecer soluciones que
permiten hallar expresiones algebraicas recurrentes | as cual es se utilizan para determinar las compo-
nentes de los vectores posicion y velocidad en términos de series de Lie. Se presenta una compara-
cion entre la solucion por integracion numérica directay la solucion por seriesdeLie.

Palabras clave: Mecanica celeste, Series de Lie, Problema restringido de los tres cuerpos.
Abstract

Starting from the differential equationsthat describe the motion of abody of infinitesimal mass
under the newtonian gravitational field produced by two bodies of comparable mass which orbit in
circular orbits about their common centre of mass (circular, restricted, three body problem), we
obtained, by a Lie-operator, solutions that permit, by recurrent algebraic expressions, to find the
components of the position and velocity vectors by means of Lie series. We present a comparisson
between the numerical direct integrations and the solution by Lie-series.

Key words: Celestial Mechanics, Lie-series, Restricted three body problem.

1 Observatorio Astronémico Nacional. Facultad de Ciencias. Universidad Nacional de Colombia. Apartado Aéreo 2584. E-mail:
gportill @ciencias.unal.edu.co
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- Introduccién

Las series de Lie (SL) constituyen un mecanismo ele-

gante y poderoso para resolver sistemas de ecuaciones.

diferenciales. Con el impulso dado a la investigacién y
exploracién del espacio a comienzos de los afios sesenta
surgié un marcado interés por aplicar las SL a algunos
problemas cldsicos de la mecénica celeste. El trabajo de
Grdéebner (1960) dio origen a una serie de investigaciones
tendientes a estudiar las propiedades de las SL (tales como
su convergencia) y sus aplicaciones a diversos tépicos de
interés. Stumpff (1968) aplicé las SL para algunos ca-
sos concretos; en particular, logré obtener, para el pro-
blema de los dos cuerpos y mediante la introduccién de
una variable independiente, una solucién elegante que per-
mite la convergencia completa de las series a través de fun-
ciones conocidas. Posteriormente, Hanslmeier & Dvo-
rak (1984) estudiaron la potencialidad de las SL como una
modalidad de integracién numérica para aquellos casos en
los que no es posible reducir las expresiones en series a
funciones sencillas conocidas. Poco después, Hanslmeier
(1984) aplicé las SL al problema regularizado de los tres
cuerpos restringido obteniendo expresiones de recurrencia
para la solucién. Delva (1984) utiliz6 las SL en el pro-
blema elfptico restringido de los tres cuerpos, obteniendo
expresiones recurrentes, las cuales fueron utilizadas para
elaborar un programa en Fortran dado a conocer al poco
tiempo (Delva, 1985). Intentos de resolver problemas
cldsicos de la mecanica, recurriendo para ello a las mo-
dernas técnicas computacionales, continuan apareciendo
de tanto en tanto en la literatura. Ejemplo de ello es
el intento de solucién del problema de los n cuerpos por
SL utilizando novedosas técnicas computacionales (Parv,

1993).

Otros investigadores aplicaron las SL en la teorfa de
perturbaciones. En particular Hori (1966) y luego De-
prit (1969) lograron, mediante las SL, evitar la mezcla de
variables nuevas y antiguas en las funciones generatrices,
algo que era comin en la clasica aplicacién del método de
Von Zeipel.

En la presente comunicacién damos a conocer las
férmulas de recurrencia que permiten determinar, por
medio de las SL, las componentes del vector posicién y
velocidad con referencia a las coordenadas rotantes del
problema circular restringido de los tres cuerpos. Se pre-
senta también una comparacién de resultados utilizando
un integrador numérico cldsico y un programa elaborado
con las férmulas aqui obtenidas.

El operador de Lie y las series de Lie

El operador de Lie es un operador diferencial lineal que
se define de la siguiente forma:

" 3 ) 8
D= ;:1 01'(:)5:_ = 01(1)3_751 + 92(:)@ SRR
a
+9n(,)——61_". (1)

El punto z = (zy,73, - -,Z,) estd contenido en el z-
espacio n-dimensional. Las funciones 6;(;y son holomorfas
(analiticas) dentro de un cierto dominio G, lo que implica
que pueden expandirse en una serie de potencias conver-
gente.

El operador D puede aplicarse a una funcién f(;) (con-
siderada holomorfa en la misma regién que Oi(z) ):

. of

of of
Df = 91(:)5{ + 92(:)5‘1—2 toe +0n(:)£"a

pudiéndose aplicar el operador D cuantas veces se desee
de tal forma que

D*f =D(Df); D" =D(D"f). (2)
Una serie de Lie L, se define como:

oo o . .
Ly = Z ED fy (3)

n=0

donde f(z) es holomorfa en la misma region que ti(z)-

Puesto que:

o0 t"’ t2

n 2 .
Zo—an!D f) = f@ +tDfa) + 5 Dy + - -
"=

¥ que la expansién en series de Taylor de la funcién expo-
nencial es:

t2 2.t
tD _ by 5 R o nn
e’ =1+4tD+ D" + “anD'
n=0
entonces:
Lizz) = €' fiay- (4)

Las SL tienen una propiedad, conocida como el teo-
rema de la conmutacidn, que permite resolver sistemas de
ecuaciones diferenciales. El teorema de la conmutacién
sostiene que para una funcién holomorfa F, en la vecin-

dad de (x1,x2, - -, ) donde la expancién en serie corres-
pondiente converge al punto (X, X3, -, X,,), entonces
o0 tn
F(X)=Y" —D"Fa),
n=0

o, lo que es lo mismo:
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F(etPz) = e!P F (). (5)

Supongamos que se tiene el siguiente sistema de n ecua-
ciones diferenciales:

dz;
@ =% (6)
con z = (x1,%3,-+,Z,). Ahora bien, el operador D

definido por (1) es equivalente al operador dirivada.tem-
poral d/dt. En efecto, puesto que:

d (d:t,-) _ 391(,;) dz;

dt \ dt dz; .dt’

o, de forma equivalente,

d 00z
a;ei(:) = 0y(z) Bz,

se deduce inmediatamente que:

d a

pri oi(z)a_xia (7)

para un mimero n de funciones holomorfas 6;().

Postulemos que la solucién del sistema (6) es del tipo:
T = etDEiy (8)

donde §; son las condiciones iniciales =; para ¢t = 0. Con
el fin de probar esto, diferenciemos la ecuacién (8) con
respecto a t:

dz; d ,p
E - dt(e Et)a

pero, de (7) y (1) es claro que:

dx;
dt

= D(etP¢;) = P D¢,

Al tener en cuenta la definicién de (1) llegamos a D¢; =
0i(c;) pero del teorema de la conmutacién, ecuacién (5),
se desprende,

dx.
d—; = Oi(etpg,)s

o también,

dz;
& 0i(z),

demostrando que (8) es solucién del sistema (6).

El problema restringido de los tres cuerpos

El problema general de los tres cuerpos consiste en en-
contrar para todo tiempo los vectores de posicién y ve-
locidad de tres particulas materiales sometidas a sus mu-
tuas atracciones gravitacionales. Aunque es posible ubicar
el origen de coordenadas en una de ellas, digamos la de

masa m;, de tal forma que se hace necesario sélo encon-
trar los vectores para las otras dos particulas (de masa
my y ms), a las ecuaciones diferenciales resultantes no es
posible encontrarles todas las constantes de movimiento,
i.e., el problema no es integrable analiticamente, ver por
ejemplo Portilla, (2001).

Un caso particular del problema de los tres cuerpos con-
siste en el siguiente: dos de las tres particulas (de masa
m) y mg respectivamente) estan girando en érbita circu-
lar alrededor de su respectivo centro de masas. La tercera
particula (de masa m3) es considerada de masa infinites-
imal frente a las otras dos. Con ello aseguramos que la
particula de masa despreciable no afecta en absoluto el
movimiento de las otras dos, pero, obviamente, el campo
gravitacional de éstas gobierna el movimiento de my. El
problema restringido circular de los tres cuerpos consiste
en encontrar el movimiento de la particula de masa mjy
sometida al campo-gravitacional de dos particulas que gi-
ran en Srbitas circulares alrededor de su centro de masa.

De acuerdo con la mecanica cldsica newtoniana, la
fuerza que se ejerce sobre ms estd dada por:
Gmimgpy  Gmomsp,

3 3
Pi P2

mydy = — (9)
donde @; es la aceleracion de ms con respecto a un sis-
tema de coordenadas inercial fijo en el espacio, g;, g los
vectores posicién de mg3 con respecto a m; y mq respecti-
vamente, p; y pz las normas de los vectores anteriores y G
la constante de gravitacién de Cavendish. Ahora bien, m,
y mg estdn girando en érbita circular alrededor del centro
de masas. Escojamos como origen de coordenadas dicho
centro de masas. El plano de movimiento de estos dos ob-
jetos (descritos por el problema de los dos cuerpos) serd
el plano conformado por los ejes ortogonales cartesianos
Ty ¥y, lo que implica que el eje z es ortogonal al plano de
movimiento. Pero aquf es donde el asunto se torna intere-
sante: definimos el eje = de tal forma que siempre pase por
my y my. Esto significa que los ejes z y y estan rotando
con una velocidad uniforme (recuérdese que el movimiento
es circular) que es igual al movimiento medio N de m; con
respecto a m; (o viceversa) el cual es N = ZT" donde T
es el periodo de rotacién. Pero estar trabajando con un
sistema de coordenadas moviles tiene un precio: el sis-
tema deja de ser inercial y aparecen fuerzas ficticias. El
asunto se resuelve considerando la relaciéon entre la ace-
leracién inercial @; (donde son validas las leyes de New-
ton) y la aceleracién con referencia a los ejes moviles dp.
La relacién entre ellas, para una rotacién uniforme de los
ejes con una velocidad angular & (Spiegel, 1967). es:

d; =adp + A& x V) + & x (B x7), (10)

donde el segundo y tercer término del lado derecho son
llamados respectivamente la aceleracién de Coriolis y la
aceleracién centripeta y & = Nk. Reemplazando (10) en
(9) obtenemos:
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G Gmap:
M +2@ XN +IT X (@ xT) = n;;pl_ 111.:,02

» (1)

]

donde ¥y 7 son los vectores velocidad y posicién de m3 con
- respecto al sistema de coordenadas méviles. Llamando
z1 la distancia existente entre el origen de coordenadas
{el centro de masas) y la posicién de my, z; la distancia
entre el origen y mg, es claro que la distancia a entre los
cuerpos principales esta dada por (ver figura 1) a = z2 —
11. Los vectores aceleracién, velocidad y posicién de ms
con respecto al centro de masas en las coordenadas de los
ejes méviles estdn dados por (prescindiendo del subindice
M para la aceleracién:

a@=F=&i+ij+ ik,

<y

=F =i +9j + zk,
7 =zi+yj+ zk,
donde un punto sobre la cantidad expresa la derivacién

con respecto al tiempo; dos puntos indica doble
derivacion.

Figura 1: Posicién en el espacio de las masas m, mg y
3, ésta dltima de masa infinitesimal.

Las componentes de los vectores existentes entre msz y
my y Mg son:

-

g =(z— a:l)% +yj+ zl},

—

po = (z— 12); +y7+ zk.
Puesto que

& x #= —Nyi + Nij,

& x (& x 7) = —=N?*(zi + y7),

es facil ver que la ecuacién (10) en términos de sus com-
ponentes es:

Gmy(z —x1) Gma(z — x5)
I I3

# = 2Ny + N2z —

]

j= —2Ni 4 Ny Sy Cmay

P 2
. Gmiz Gmyz
z=— - .
P P

Intruduciendo la funcién U definida por:

2
U:_N_(x2 +y2)+_G_"ﬂ+§7_7E’ (12)
2 P1 P2

es facil verificar que las anteriores ecuaciones adoptan la
forma:

U
. _onga Y
’ y+8x’
. . oU ‘
i = 2NE+ o (13)
,_ o
Z*az.

A pesar de que estas ecuaciones admiten una constante
de movimiento que da lugar al concepto de las superficies
de Hill (ver McKuskey, 1963 para los detalles) dicho
sistema no tiene una solucién analitica cerrada. Sin em-
bargo, este sistema de ecuaciones es nuestro punto de par-
tida para ver si en principio podemos obtener una solucién
por series de Lie.

La solucién

Llamando:
dz dy dz
A r_ %Y r_ %
Tr = dt’ y dt’ z dt/ (14)

el sistema de ecuaciones (13) puede escribirse como:

dx’ oUu dy' aUu

— =2Ny + — = = 2Nz’ + ,

dt Viar @ Ty

dz  OU

_— = 15
dt Jz (15)

Las ecuaciones (14) y (15) constituyen las seis ecua-
ciones diferenciales a integrar y son la versidn particular
del sistema genérico representado por (6). La solucién
est dada por la ecuacién (8) en donde el operador de Lie
(1) es:

D dx 3+dy 3+dz a9 111’ a
“\@)oz " \at)oy " \at) oz \at ) o

N dy'\ 0 N dz’\ 0 " dt\ 0 (16
dt ) oy dt ) 92 \dt) ot )
Llamaremos zg, Yo, Zo, £§» Ygs Zg, (componentes carte-

sianas del vector posicién y velocidad) a las condiciones
iniciales de las variables para el tiempo inicial ¢ = 0.
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La solucién para z es entonces:
tD
T = [€7)(Z)g=z,,
lo que explicitamente significa:

t2

I:[l+tD+2!

2, s " a
D +§D ++ED +"'](I)z=@0.

Comenzamos calculando D(z). Es claro, de la definicién
del operador D, que:

D(z) = <(—1d—:> =z

por lo que D{x) =y, = .

El valor de D?(x) equivale a (ver ecuacién (2)) D*(z) =
D(D(z)). Entonces:

Dz) = D() = D (%) = D(') = (%) ,

_ r OU

=2Ny + 5z

— NG+ N _ G(1 — m)a(z —T) Gm(z; 12).
P1 P2

Con el fin de facilitar la notacién escribimos:

01 =G(l —m)(z — z1), o2 = Gm(x — z3),

n=-1/p3, 72 = —1/p3, (17)
de tal forma que:
D*(z) = 2N + N%z + 01T, + 07,
Asi mismo podemos calcular D3(x):
D*(z) = D(D*(z)) = D2N§ + Nz + oy, + o272),
=2ND(g) + N>D(x) + D(o171) + D(oam),

como también D4(z):

D¥(z) = 2ND*() + N*D*(z) + D*(o1m1) + D*(oym).

Generalizando, cualquier D™(x) tiene por expresién:

D™(z) =2ND""*() + N*D""2(z) + D" *(oy 1) +
+ D" ?(g373). (18)

Siguiendo un procedimiento completamente anslogo a lo
anterior es facil verificar que para las soluciones de

Y= [e*P)(y)y=yo z=e"?)(2) =00,

los D™(y) y D™(z) tienen por expresiones generalizadas
las siguientes:

D™(y)= -2ND""2(z) + N*D""2(y) + D" (1) +
+ D™ "2(fam2), (19)

D™(z) = D""2(¢1m) + D" %(gyr).

en donde:
6, = G(1 — m)y, 0, = Gmy,
61 =G(1 —m)z, ¢; = Gmz.

Las soluciones para las componentes cartesianas de la
velocidad estdn dadas por:

& = [e'P)(2) 20, U =1e"P)(9)y 2o
z = ietD](Z')ézz‘o,
Un célculo eiemental permite verificar que:
Dn(I) - Dn+11, Dn(y) — Dn+1y
D™(z) = D"tz
Esto tdltimo permite escribir (18) y (19) como:

D™(z) =2ND™ Yy) + N>D" 2(z) + D" *(o1 1) -
+ D™ *(o3m2), (20)

D™(y) =—2ND" Nz) + N*D""*(y) + D" *(#, ) -
+ D*"*(8,73). (21)

El problema ahora consiste en encontrar expresiones re-
currentes para D™(o;7;), D™(8;7;) y D™(¢i7i) (1 = 1 6 2).
Sea ®; aquel término genérico que representa a o,, f; o
¢;. Entonces podemos escribir:

D™"(®;r;)coni=162.
Entonces:
D((b7T7) = @,D(’T,) -+ TlD(Q%),
de la cual se desprende que:
D¥(®;m;) = @;D*(7:) + 2D(7;) D(®D;) + 7. D2(b,),

Sucesivas aplicaciones del operador permiten ver que se
puede escribir:

D™M(®imi) = (0) D™(7:)D%(®s) + (1) D" ()0 ()

+ (’;) D) DX (@) + - + (") D7) D™ (@ ).
7

o, lo que es mejor:
D*(4,7) = ( ,)D"*J(mzwm,

en donde se esta utilizando D°(®;) -- &, y DY) w7
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A continuacién se determinaran los D™(®;). Pongamos
como caso particular ®; = o;, para i = 1, 2. Por lo tanto:

D(oi) = D(oi(x — z:)) = a;D(x) = o,

donde a; =G(1 —m) y oz = Gm.

Una nueva aplicacién del operador permite obtener:

D*(0:) = D(auz’) = a;:(2Ny' + Nz + 1101 + T202)

Generalizando obtenemos:
D™(0:) = a[2ND™ *(3) + N*D" () + D" *(r101)+

+D"_2(1'202)].

De igual forma obtendremos:
D™#;) = a;[-2ND" (&) + N D" *(y) + D" (11 6:)+
+D" " (1302)],

y también
D™(¢s) = c:[ D™ (rign) + D™ (rah2)].

Los D™(t;) se calculan como sigue. Comenzamos por
determinar D(7;):

D(m;) = D(~1/p}) = D(=p;*) = 3p,* D(p:),
pero, puesto que:

dr Q_p_, d_y Op; ii_z_ dp;

D(p;) = —
(p:) dt 8z dt dy dt 8z’
y como:
Bp,-::r—xi api¥£ opi  z
Oz pi dy pi’ 9z p;’
entonces:
3 \dx dy dz
D)= < |—(z —z;) + 2y + —
(1:) P [dtz 21)+dty+dtz:l.

Es facil verificar que:

dx d dz
D(p?) =2 |—=(z — z; @, %
(p}) [dt (@—z)+ o+ — Z} ;

y como 7; = DU(r) = ~1/p?, tencmos:
3
D(;) = - = D%~ 2
() = 5,7 D°()D(s?).

Una nueva aplicacién del operador D da, después de un
poco de algebra:

3D%:)D*(p?) _ 5D(r:)D(p?)
2p% 2p?

D*(r) = -

Sucesivas aplicaciones del operador permiten obtener la
expresién general:

n

D" (ri) = *é Y [pak D7 ) DY) (22)

t k=1

A cada valor de n corresponde una serie de nimeros
enteros positivos representados por pni. Estos nimeros
cumplen las siguientes reglas:

Pnl =3, Pnn = Pnl +2(TL* 1)»

que corresponden al primero y al tltimo de la sccuencia
para n > 2. Los nimeros intermedios (que no correspon-
den al primero o al ltimo) para cada secuencia de n estan
dados por (para m > 3):

Pn(n—j) = P(n—D)n—(+1)] T P(a=-1)(n—3):

donde j va desde j = 1 hasta j =n — 2.

La secuencia de los pnx va, entonces, de la siguiente
manera:

n=1 3

n=2 3 5

n=213 3 8 7

=4 3 11 15 9

n="5 3 14 26 24 11

n==0 3 17 40 50 35 13

n="7 3 20 57 90 RBH 48 15
n=2=. 3 23 77 147 175 133 63 17

y asi sucesivamente.

Necesitamos, finalmente, los valores de D" (p?). Puesto
que p? = (x — z;)% + y? + 22, se tendré que:

D(pZ) = 2|z D(z) + yD(y) + zD(z) — 2, D(x) .
que puede escribirse como:
D(p?) = 2(D°(z)D(z) + D°(y) D(y) ~ D"(2)1)(z)
—x;D(x)].
Una nueva aplicacién del operador DD permite obtener:

D?(p?) = 2|D(z)D(z) + D°(z)D*(x) ~
+ D(y)D(y) + D°(y) D*(y) ~
+ D(2)D(z) + D*(2)D*(z) - «,D*()

Generalizando, se puede encontrar que:
n—1 n— 1

+ D" F(y)D*(y) + D""’“(Z)Dk(z)}

- z,—D"(z)}
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Notamos entonces que los D™(p?) dependen de expre-
siones del tipo D™ % que se han calculado previamente,
por lo que la secuencia de célculo se cierra y se puede
entonces hallar expresiones de orden superior para D(¢).

Ensayos

Se elabor6 un programa en Fortran consistente en una
rutina computacional con base en las expresiones presen-
tadas aqui. El programa parte de unas condiciones inj-
ciales dadas en componentes cartesianas de posicién y ve-
locidad y determina estas componentes para un tiempo
distinto ¢. Los resultados se han comparado con un in-
tegrador numeérico disefiado para resolver eciaciones dife-
renciales utilizadas en mecénica celeste (Everhart, 1985).

Se escogié como sistema de estudio a dos ob Jetos con
masas de 1 y 1/3 de masas solares separados por una dis-
tancia constante de 3.5237737 U.A. (1 U.A. = 1.4959787 x
10! m). Las condiciones iniciales de la particula de masa
infinitesimal son:

z=07UA.
y = —3.051677542 U.A.
z=0.2 U.A.

= 0.0005 U.A./d
¥ = —0.0084512241 U.A./d
#=0.00145241254 U.A./d

donde la unidades de velocidad son U.A. por dia.

La figura 2 muestra la evolucién temporal de la diferen-
cia en valor absoluto entre el radio vector de la particula
infinitesimal calculado de dos formas: con series de Lie y
la integracién numérica.

la solucién sélo es aplicable para valores de ¢t préximos
al instante inicial. En este caso en particular, la solucién
por series de Lie presenta apenas una diferencia inferior a
1 x 107° w.a. en los primeros 100 dias posteriores al ins-
tante inicial, lo que puede considerarse hasta cierto punto
razonable. Para valores pequeiios de ¢, los términos ¢ /n!
son muy pequenos comparados con los D™(£),. Por esta
razoén, se requieren pocos valores n (los términos de la se-
rie) para que las mismas converjan. A medida que t crece,
es necesario incluir términos adicionales de las series (ma-
yores valores de n) para lograr la convergencia. Sin em-
bargo, independientemente de que se alcance la convergen-
cia de los valores, se observa una rapida “degradacion” de
los resultados, en el sentido de que éstos se van apartando
de los valores hallados con la integracién numérica. Para
nuestro sistema de estudio, al cabo de 250 dfas la diferen-
cia de r alcanza los 1x 72 u.a. Para 260 dias, las series ya
divergen.

Por otro lado, se ubicé la particula en uno de los puntos
de Lagrange. Se escogi6 el L4:

T = 0.880943425 U.A.
y = 3.051677542 U.A.

z=0 U.A.

z=0UA./d
y=0U.A/d
2=0U.A/d

En tal caso se obtiene que D'(x) = D'(y) = D'(z) = (.
La integracidn por series de Lie permite ver que en efecto
la particula permanece ubicada en el punto en cuestion,
incluso para valores de tiempo elevados. La serie converge
para valores muy pequefios de n. Esto no debe sorpren-
der, pues los términos recurrentes son de la forma D" (<)

0.00040 T T T T que a su vez dependen de D(£). Pero se ohserva que ya
0.00035 |- B para 8000 dfas las series divergen.
; 0.00030 |- . Se realizaron pruebas con otro sistema. Se escogié uno
g 0.00025 - i conformado por dos objetos masivos con masas de 1 v 1/3
a4 de masas de la Tierra separadas por una distancia cons-
g 000020 |- 4 tante de 20 radios terrestres (1 R.T. = 6378.14 km). Las
- § condiciones iniciales de la particula de masa infinitesimal
x « 000015 |- - son:
E E 0.00010 | 4 _
'3 x =10.00750758 R.T.
000005 7 y = 0.2702625605 R.T.
10,0000 ! ) 1 z = 0.1831450212 R.T.
g 0 50 100 150 200 r = 2.08594431 R.T./d

Tiempo (dias)

¥ = 20.3428317 R.T./d

. . . z = 1.76124037 R.T./d
Figura 2: Diferencia en valor absoluto del radio vector i /

calculado entre la solucién por series de Lie y la

. P - donde la unidades de velocidad son R.T. por dia.
Integraciéon numérica.

Es evidente el comportamiento exponencial de la dife-

rencia, que de entrada indica que que las series son diver-

gentes para valores del tiempo t — oo. Esto revela que

Los resultados son andlogos a los anteriores. Para valores
pequenos de t (=~ 0.0001 dia) los resultados son excelentes,
pero, a medida que crece el tiempo, los resultados se van



172 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOLUMEN XXVII, NUMERO 103-JUNIO DE 2003

degradando y llega un momento en el que las series diver-
gen. En este caso ello ocurre en ¢ = 0.22 dias.

Conclusién

Las series de Lie, aplicadas al sistema de ecuaciones
diferenciales aqui descrito, permiten, mediante una se-
cuencia de operaciones algebraicas, llegar a expresiones
relativamente sencillas de obtener por un procedimiento
mecénico, aun para érdenes elevados. Es evidente que sélo
mediante un programa de computacién se puede hacer
debido uso de estas expresiones recurrentes. Sin em-
bargo, su utilidad esta restringida a valores pequeiios del
tiempo. Qué tanto de tiempo, depende de las condiciones
iniciales. Sin embargo, las series divergen tarde o tem-
prano para valores de t cada vez mas crecientes. La rapida
degradacién de los resultados en funcion de tiempos cada
vez més crecientes puede explicar que Delva (1985) haya
adoptado como variable independiente no al tiempo sino a
la anomalia verdadera de uno de los cuerpos masivos con
relacién al otro.

A pesar de esto, la solucién presentada aqui puede apli-
carse sin pérdida razonable de exactitud en aquellos sis-
temas en los que la particula sin masa estd muy cerca de
los puntos de Lagrange. El programa permitiria observar
la estabilidad e inestabilidad de la posicién en dichos sitios
dentro de intervalos de tiempo limitados.

Agradecimientos

El autor desea expresar sus sinceros agradecimientos
al profesor Eduardo Brieva por la atenta lectura del
manuscrito que le permitié realizar significativas y ttiles
recomendaciones.

El presente trabajo se inscribe dentro del proyecto de
investigacién No. 803580 de la Divisién de Investigacion,
Universidad Nacional de Colombia.

Bibliografia

Delva, M. 1984. Integration of the Elliptic Restricted Three-
Body Problem with Lie-Series. Cel. Mech. 34: 145-154.

Delva, M. 1985. A Lie Integrator Program and Test for
the Elliptic Restricted Three Body Problem. Astron.
Astrophys. Suppl. Ser. 60: 277-284.

Deprit, A. 1968. Canonical Transformations Depending of
a Small Parameter. Cel. Mech. 1: 12-30.

Everhart, E. 1985. An Efficient Integrator that Uses Gauss-
Radau Spacings. Dynamics of Comets: Their Origin and
Evolution, Carusi & Valsecchi (edi.): 185-202.

Grébner, W. 1960. Die Lie-Reihen und ihre Anwendunge,
Springer-Verlag, Berlin.

Hanslmeier, A., Dvorak, R. 1984. Numerical Integration
with Lie-series. Astron. Astrophys. 132: 203-207.

Hori, G. 1966. Theory of General Perturbations with Un-
specified Canonical Variables. Publications of the As-
tronomical Society, Japan. 18: 287-296.

Parv, B. 1993. Lie Series and Computer Algebra Treatment
of the n-Body Problem. Romanian Astronomical Jour-
nal, 3, No. 2.

McCuskey, S. W. 1963. Introduction to Celestial Mechan-
ics, Addison-Wesley, Reading (Massachusetts).

Portilla J.G. 2001. Elementos de astronomia de posicién,
Unibiblos, Bogota.

Spiegel, M. 1967. Schaum’s Outline of Theory a1.d Prob-
lems of Theoretical Mechanics, Schaum Pub. Co., New
York

Stumpff, K. 1968. On the Application of Lie-Series to the
Problems of Celestial Mechanics. NASA TN D-4460.



BoTANICA

NOVEDADES COLOMBIANAS EN EL GENERO
PENTACALIA (SENECIONEAE, ASTERACEAE)

por

Santiago Diaz — Piedrahita! & Sandra Obando?

Resumen
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(Senecioneae, Asteraceae). Rev. Acad. Colomb. Cienc. 27 (103): 173-180. 2003. ISSN 0370 —
3908.

Se describen eilustran tres especies y una variedad nuevas del género Pentacalia para Colom-
bia. El subgénero Pentacaliaincluyefrutices con tallos aéreos, aveces en parte subterraneos, tallos
y ramas frecuentemente escandentesy a veces erguidos, a este pertenecen Pentacalia sisavitensisy
lavariedad de P. trianae. El subgénero Microchaete incluye arboles, fritices o fruticul os general -
mente erectos, aveces postrados, y a él pertenecen P. robertii y P. yanetharum. Adicionalmente se
discuten sus diferencias con las especies mas afines.

Palabras clave: Pentacalia, Senecioneae, Asteraceae, Colombia, Taxonomia.
Abstract
Three new species of Pentacalia (Asteraceae, Senecioneae) and anew variety of P. trianae are

described and illustrated. P. sisavitensis has its nearest affinity with P. ucumarina S. Diaz & G.
Méndez and belongs to the subgenus Pentacalia. P. robertii and P. yanetharum belongs to the

subgenus Microchaete. Commentaries are given relative to their affinities and differences.

Key wor ds: Pentacalia, Senecioneae, Asteraceae, Colombia, Taxonomy.

Con posterioridad a la publicacion de la monografia
del género Pentacalia paraColombia (Diaz & Cuatrecasas
1999) han aparecido nuevas especies pertenecientes a tal
taxén, tomado en sentido amplio, tal como se expuso en
la citada monografia.

Diaz & Pedraza (2002) propusieron una nueva espe-
cie perteneciente al subgénero Pentacalia con lo cual el
namero de especies colombianas se fijo en cincuenta y
una. Nuevos especimenes que han ingresado al Herbario
Nacional Colombiano (COL) han puesto de presente tres

1 Academia Colombiana de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales, Apartado 44763 Bogot4, D.C. Colombia. acadhistco@tutopia.com

2 Instituto de Ciencias Naturales. Universidad Nacional de Colombia. Apartado 7495 Bogota, D.C. Colombia. sandraobando@eudoramail.com
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nuevas especies y una variedad. Una de ellas (P.
sisavitensis S. Diaz & S. Obando) y lavariedad (P. trianae
(Klatt) Cuatrec. var. villosa S. Diaz & S. Obando) pertene-
cen al subgénero Pentacalia, las otras dos (P. robertii S.
Diaz & S. Obandoy P. yanetharum S. Diaz & S. Obando),
por sus caracteristicas, son ubicables en el subgénero
Microchaete; estas novedades se describen y discuten a
continuacion.

Pentacalia sisavitensis S. Diaz & S. Obando, sp. nov.
Fig. 1

Pentacaliae ucumarianae S. Diaz & G. Méndez similis
sed ligulis staminodioribus distincta.

Typus. COLOMBIA, Norte de Santander, Cucutilla,
Vereda El Carrizal, sector Sisavita, 2300 — 2500 m alt.,
21- Marzo — 2002. H. Mendoza, A. Prieto, A. Robles & F.
Pulido 14611. Holotypus COL, Isotypus FMB.

Plantas escandentes, ramas de ca 1.5 m, semiapoyantes.
Tallos canaliculados, marrén en seco, con restos de indu-
mento villoso. Hojas discoloras, carnosas, coriaceas en seco,
pecioladas, peciolos de 1.2 — 1.5 cm, canaliculados, con
indumento villoso aplicado, caduco, abaxialmente cilin-
dricos, ligeramente ensanchados en la base. Lamina foliar
eliptica, 5.5 — 6 cm long x 3 — 3.5 cm lat, glabra, &pice
obtuso, tenuemente cuspidado, base angostada, ligeramente
asimétrica, nervio medio con escasos restos de indumento
caduco, canaliculado por la haz, prominente por el envés,
nervios secundarios cinco a seis por lado, alternos, impre-
sos por la haz, prominulos por el envés, divergiendo en
angulo de 50 — 55 grados, desvanecidos hacia la margen,
reticulo inconspicuo, margen entera, levemente sinuada.

Inflorescencias dispuestas en paniculas corimbifor-
mes pluricéfalas. Pedinculos y pedicelos cubiertos de
indumento villoso blanquecino, caedizo. Pedinculos
hasta de 6 — 8 cm long, decrecientes hacia el apice,
subtendidos por pequefias bractéolas rigidas, angosto
ovadas hasta 6 mm de long, fimbriadas. Pedicelos hasta
2 cm long, decrecientes hacia el apice. Capitulos radia-
dos de 8 mm de alto x 6 mm de lat; caliculo formado por
5 — 7 bractéolas angosto triangulares, 1.5 — 2 cm long X
0.4 —-0.5cm lat, villosas en el dorso. Involucro formado
por trece filarias, a veces doce por fusién de dos interio-
res, angosto ovadas a angosto obovadas, subiguales, las
cinco exteriores hasta de 3.8 mm long x 1 mm lat,
dorsalmente villosas, con margenes tenuamente esca-
riosasy el apice penicilado, lasinteriores 7 — 8, de 3.8 —
4 mm long x 1.5 mm lat, similares a las exteriores pero
con las margenes mucho mas anchas. Flores femeninas
liguladas, 9 por capitulo, 5—7 mm long, porcién tubular

de 2 mm largo, ligeramente ensanchado en la base, ligulas
de3 -4 mmlong x 1.3 — 1.5 mm lat, amarillas, ovadas,
cinco nervadas y con 3 dientes apicales callosos,
dorsalmente papilosos, estaminodios 5, de 0.7 mm long,
delgados, puntiagudos, porcién libre del filamento de
0.4 mm long. Ramas estigméticas de 1.1 — 1.5 mm long,
truncadas en el apice con escasos pelos colectores
penicilados. Aquenio glabro de 1 mm long, cinco costi-
[las, papo piloso, setas estrigosas de 3.8 — 4.2 mm long,
unidas en la base. Fldsculos hermafroditas, 18 — 19 por
capitulo, corola rojiza, funeliforme, pentalobulada, de
4.5 mm long, porcion tubular de 2 mm long, ligeramente
ensanchada en la base, |6bulos angosto triangulares, 2
mm long x 0.4 mm lat, ensanchados y papilosos en el
dorso de la porcién apical, anteras de 3 mm de long,
emergentes, apéndice apical 0.3 mm long, tecas de 1.8 —
2 mm long, caudas hasta de 0.4 mm long, porcion libre
de filamentos ca 1 mm long. Ramas estigmaticas de 1.2
mm long, truncadas y tenuemente papiloso peniciladas
en el dpice. Aquenio glabro y con cinco costillas de 1
mm de long, papo piloso, setas soldadas en |a base de 4
— 4.5 mm long.

Etimologia: el epiteto especifico alude a la region
geogréfica de donde proviene la especie, Sisavita, en €l
departamento de Norte de Santander.

Comentarios

Esta especie conocida hasta ahora Gnicamente por la
coleccion tipica, muestra su mayor afinidad por Penta-
caliaucumarina S. Diaz & G. Méndez, de lacual se sepa-
ra por presentar menor nimero de nervios foliares,
capitulos ligeramente menores y particularmente flores
femeninas con estaminodios bastante notabl es. L os fldscu-
los hermafroditas, de acuerdo con los datos anotados por
los recolectores, son de color vino tinto.

Pentacaliatrianae (Klatt) Cuatrec. var. villosa S. Diaz &
S. Obando, var. nov. Fig. 2

Frutex ramis ultimis plus minusve flexuosis medullo-
sis, folia alterna petiolata supra laete viridia, glabra,
subnitida, subtus dense adpresse villosa.

Typus: COLOMBIA, Santander, Municipio El Encino,
Vereda Rionegro, microcuenca de las Quebradas Chon-
talesy Aguas Claras. 2900 m alt., 12 - Diciembre — 1999.
R. Galindo —T, et al. 213. Holotypus COL.

Etimologia: el epiteto hace referencia al tipo de indu-
mento que cubre de manera densa el envés de la lamina
foliar.



DIAZ — PIEDRAHITA, S. & S. OBANDO: NOVEDADES COLOMBIANAS EN EL GENERO PENTACALIA. . . 175

/\ Imm.

A &8

| e;.: (i

| . { ;‘:u - _
' { 0.5 mm
) [
3 H
G

oA

Figura 1. Pentacalia sisavitensis S. Diaz & S. Obando, sp. nov. A. — Hoja; B. — Capitulo; C. — Filarias externa (izquierda) e interna (derecha);
D. — Bractéola del caliculo; E. — Flor radial ligulada; nétense los estaminodios; F. — Flésculo; G. — Detalle de una antera; H. — Detalle de un
I6bulo de la corola. Tomado de la coleccién tipica: H. Mendoza et al 14611 (COL).
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Figura 2. Pentacalia trianae (Klatt) Cuatrec. var. villosa S. Diaz
& S. Obando, var. nov. Tomado de la coleccién tipica R. Galindo —
T, et al. 213. Holotypus COL. Fotografia Alejandra Correa.

Comentarios

Lanueva variedad se conoce Unicamente por la colec-
cion tipica recolectada en la Vereda Rionegro del Muni-
cipio de Encino, en tanto que la variedad typica muestra
una amplia distribucion que cubre gran parte de la cordi-
llera Oriental, asi como los subparamos y bosques altos
de las cordilleras Central y Occidental. La nueva varie-
dad difiere claramente por presentar abundante indumen-
to villoso en el envés faliar, en contraste con el envés
glabro o apenas con pelos diminutos sobre el nervio me-
dio y las venas del reticulo de la var. typica.

Pentacaliarobertii S. Diaz & S. Obando, sp. nov.
Fig. 3

Pentacaliae elatoideae affinis a qua imprimis differt
laminae conformatione (concava vs. plano convexa), mi-
nore copia flosculorum (18 vs. 27 — 55) et phyllariis (7 vs.
8 — 13) capitulum efformantibus, setis papporum ipsis
maioribus.

Typus: COLOMBIA, Santander, Municipio de Guacas,
VeredaEl Portillo, paramo del Almorzadero, camino entre
la escuela del Portillo y el Alto de Perico, 3900 - 4000 m
alt., 20 - Marzo —2000. R. Sanchez, C. Anturi, & D. Torres
4692. Holotypus COL, Isotypus HECASA.

Fratices erectos de ca. 1 m de dto, bien ramificados, ta-
Ilos negros, con escasos pelos negruzcos, densamente
cicatricosos cuando vigjos, cicatrices notorias y prominen-
tes, formadas por las vainas persistentes de las hojas caidas.
Hojas alternas, arregladas en espiral, lamina angosto — elip-
tica, 12 — 22 mm long x 2 — 3 mm lat, céncava, gruesa,
glabra, haz con pequefios y abundantes tubérculos glandu-
losos, envés con glandulas similares, aguda en el apice,
cuneada en la base ligeramente angostada en un pseudo-
peciolo y luego ensanchada en una vaina semiampl ectante,
margen con pequefios dientes en la mitad superior.

Inflorescencias dispuestas en corimbos terminales sim-
ples, apretados, y que no sobrepasan la longitud de las
hojas, formados por ca. cinco capitulos; pedinculosy pedi-
celos hasta de 5 mm, caliculo formado por 5 bractéolas
angosto ovadas, agudas en el pice y con las margenes
villosas en la mitad inferior, de 3.8 — 5.0 mm long x 1.0 —
1.5 mm lat. Capitulos acampanados, de 10 mm alt, involu-
cro formado por 7 filarias, crasas, amarillentas, las cuatro
externas angosto — ovadas, agudas y con escasos pelos
villosos en labase delacaradorsal, de5.8 mmlong x 1.5—
2.5 mm lat, las tres internas algo mas anchas, angosto
ovadas, membranosas, con las margenes ligeramente
escarioso ciliadas haciael apicede5.3—-5.5mmlong x 2.0
— 2.3 mm lat., receptaculo plano ca. de 2.5 cm diam,;
flésculos 18 por capitulo, corola amarillento palido, por-
cion tubular de 1.8 mm long, ensanchada en la base, 16bu-
los angosto triangulares de 0.7 mm long x 0.4 mm lat,
papilosos en la porcion dorsal del dpice, anteras caudadas
de 2 mm long, apéndice apical de 0.3 mm long, conectivo
de 0.5 mm long, porcién libre de los filamentos 0.5 mm
long, estigma bifido, ramas estigmaticas de 1 mm long,
acanaladas en lamitad, aguenio de2 mmlong x 0.5 mm lat,
papo de 5.9 — 6.3 mm long siempre sobrepasando lasflores.

Etimologia: el epiteto especifico hace homenaje al
biélogo Luis Roberto Sanchez, primer recolector de esta
interesante especie.

Comentarios

Pentacaliarobertii S. Diaz & S. Obando, conocida solo
por la coleccion tipica, presenta su mayor afinidad con P.
elatoides (Wedd.) Cuatrec especie que crece en la misma
region y altitud. P. robertii se diferencia de P. elatoides,
entre otras caracteristicas, por las siguientes: tallos bien
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Figura 3. Pentacalia robertii S. Diaz & S. Obando, sp. nov. A. — Hoja; B. Perfil foliar en seccién transversal; C. — Capitulo; D. — Bractéola del
caliculo; E. — Filaria externa; F. — Filaria interna; G. — Flosculo. Tomado de la coleccion tipica: R. Sanchez et al 4692 (COL).
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Figura 4. Pentacalia yanetharum S. Diaz & S. Obando, sp. nov. A. — Hoja; B. — Capitulo; C. — Filaria externa; D. — Filaria interna; E. —
Flésculo; F. — Porcién apical de una cerda del papo. Tomado de la coleccién tipica: S. Y. Galvan et al. 1225 (COL).
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ramificados y densamente cicatricosos, con escasos pelos
negruzcos, laminafoliar concava, corimbos apretados que
no sobresalen de la longitud de las hojas y con menor
ndmero de capitulos, menor nimero de filarias (7 por ca-
pitulo), menor ndamero de flésculos (18 por capitulo), en
contraste con los tallos poco ramificados y con cicatrices
espaciadas provistos de abundante indumento (pelos
cinéreos o blanquecinos), los corimbos gréaciles formados
por 10 — 15 capitulos y que sobrepasan claramente lalon-
gitud de las hojas, involucro formado por 8 — 13 filariasy
flésculos 27 — 55 por capitulo. Una caracteristica particu-
lar exhibida por la nueva especie, es la notable longitud
de las cerdas del papo que sobrepasan en mas de un mm la
longitud de las flores.

Pentacalia yanetharum S. Diaz & S. Obando, sp. nov.
Fig. 4

Pentacaliae novolanatae affinis a qua imprimis differt
laminae conformatione (elliptica petiolata vs. anguste —
elliptica pseudopetiolata), capituli inflorescentiam effor-
mantibus (calyculo nullo vs. 3 — 7 bracteolato), squamis
paucioris (8 —9 vs. 12 — 13).

Typus. COLOMBIA, Norte de Santander, Cucutilla,
Vereda El Carrizal, pdramo El Romeral, alrededor de la
laguna El Pico. 7°24'04.6" N, 72°51'55.2" W, 3900 m
alt., 26 - Febrero—2002. S. Y. Galvan, N. Y. Ortiz, & W. O.
Villamizar 1225. Holotypus COL, Isotypus FMB.

Frutices, ramas vigjas cubiertas por las vainas coriaceas
de las hojas desprendidas. Hojas rigidas, coriaceas, alternas,
apretadas en las ramas terminales, cortamente pecioladas,
peciolos de 2 — 3 mm long, ensanchados en una vaina
abrazadoray persistente. Laminafoliar eliptica, 13—17 mm
long, 5 — 8 mm lat, aguda en €l apice, base redondeada,
margen entera, cubiertaaamboslados de indumento villoso,
cinéreo, las hojas vigjas glabrescentes, especiamente en la
haz, nervio medio conspicuo en €l envés.

Inflorescencias terminales formadas por ca de cinco ca-
pitulos, capitulo de 1.2 — 1.3 cm alt y el pedinculo cade 2

mm de long, receptaculo plano; involucro formado por 8 —
9 filarias, las exteriores angosto ovadas, agudas en el api-
ce, de 5.5 mmlong x 1.5 mm lat, dorsal mente cubiertas por
indumento villoso, las interiores ovadas, de 5.5 mm long x
4 mm lat, la porcién dorsal engrosada, villosas, con las
maérgenes ensanchadas, membranosas y escarioso ciliadas
hacia el &pice. Flores tubulosas hermafroditas, 53 por capi-
tulo, corola amarilla, porcion tubular 1.5 mm long, ensan-
chadaen labase, porcién delacorolade 4 mm, 16bulos 0.8
—1 mm long x 0.4 mm lat, crasos y papilosos en el apice,
anteras con la base caudada, apéndice apical puntiagudo
0.3 — 0.4 mm long, sacos polinicos 1.5 mm long, porcion
libre de los filamentos de 2 mm long, conectivo alargado,
ramas estigmaticas de 1.5 mm long, truncadasy ligeramen-
te papilosas, ovario delgado de 2.5 —2.8 mm long x 0.6 mm
lat, puntiagudo en la base, cerdas del papo ensanchadas en
el apice, de 6 — 6.5 mm long.

Etimologia: el epiteto especifico hace homenaje a S.
Yaneth Galvany N. Yanet Ortiz, quienes junto con William
O. Villamizar recolectaron por primeravez esta especie.

Comentarios

Pentacalia yanetharum, sélo conocida por la coleccién
tipica, es afin a P. novolanata, de la que difiere, entre otros
caracteres, principalmente por: laformadelalaminafoliar
eliptica peciolada vs. angosto eliptica pseudopeciolada, €l
involucro con menor nimero defilarias, 8 —9filariasvs. 12
— 13 filarias; ausencia de caliculo vs caliculo formado por
3 — 7 bractéolas, e indumento villoso vs. lanoso.
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BOTANICA APLICADA

ANALISIS DE ALGUNOS COMPONENTES DE
RESISTENCIA EN LOS HIBRIDOS DE BANANO Y
PLATANO FHIA 01, FHIA 17Y FHIA 21 A LAS
SIGATOKAS NEGRA (MYCOSPHAERELLA FIJIENSIS
MORELET) Y AMARILLA ( M. MUSICOLA LEACH)

por
Oscar Ivan Molina-Tirado?, Jairo Castafo-Zapata, Ph.D?
Resumen

Molina-Tirado O. |. & J. Castafio-Zapata, Ph.D: Andlisis de algunos componentes de resis-
tencia en los hibridos de banano y plétano fhia 01, fhia 17 y fhia 21 a las sigatokas negra
(Mycosphaerella fijiensis Morelet) y amarilla (M. Musicola Leach). Rev. Acad. Colomb. Cienc.
27(103): 181-190. ISSN 0370-3908.

Para obtener informacion sobre los hibridos de banano FHIA 01, FHIA 17 y pldtano FHIA 21
y de las variedades de banano Gros michel y platano D. harton, que permitiera determinar su
reaccion aMycosphaerellafijiensisy M. musicola; sellevo acabo el presente estudio en una casade
malla, en lagranjaMontelindo de la Universidad de Caldas. Se inocul6 M. fijiensisy M. musicola,
para evaluar la respuesta de los genotipos a las sigatokas a través de las variables, periodo de
incubacion (Pl), tiempo de evolucién delos sintomas (TES), tiempo de desarrollo delas enfermeda-
des (TDE) y tasa de desarrollo (r) de las sigatokas. Se utilizé un disefio aleatorio FHIA 01, FHIA
17y FHIA 21, presentaron |os periodos méas largos de Pl y TESy TDE comparados con |los valores
obtenidos en Gros michel y D. harton; ademés los hibridos presentaron una r més lenta de las
sigatokas, caracteristica de genotipos resistentes.

Palabras clave: Resistencia, banano, platano, sigatokas, Mycosphaerella fijiensis, Mycospha-
erella musicola.

Summary

Thisresearch was carried out to obtain information about the hybrids of banana FHIA 01, FHIA
17 and plantain FHIA 21 and the varieties of banana Gros michel and plantain Dominico hartén,
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respect to their reaction to Mycosphaerellafijiensis and M. musicola. The study was conducted into
ascreenhouse at the experimental station of Montelindo of the University of Caldas. Inocul ations of
M. fijiensis, M. musicola were made to evaluate incubation period (1P), times of sympton evolution
(TSE) and disease development (TDD) and, rate of disease development (r) of black and yellow
sigatokas. A completely randomized plot design was used. In FHIA 01, FHIA 17 and FHIA 21, M.
fijiensis and M. musicola had the longest IP, TSE and TDD as compared with the values obtained in
Gros michel and D. harton. Furthermore, the hybrids showed an r of both sigatokas more slowly,

characteristic of resistant genotypes.

K ey wor ds: Resistance, banana, plantain, sigatokas, Mycosphaerella fijiensis, Muycosphaerella

musicola.
Introduccién

La sigatoka amarilla (Mycosphaerella musicola Leach) y
la sigatoka negra (Mycosphaerella fijiensis Morelet), son las
enfermedades foliares de mayor importancia econémicaen €
pladtano y € banano, debido a que provocan desdrdenes signi-
ficativos en € crecimiento vegetativo de la planta, la cual
sufre a un severo deterioro del dreafoliar y en la productivi-
dad del cultivo, a disminuir su capacidad de fotosintesis.

Existen dos tipos de resistencia de las plantas a las
enfermedades. En el primer tipo de resistencia, el
hospedante resiste el establecimiento de una relaciéon pa-
rasitica exitosa mediante la restriccion del sitio de infec-
ciény el proceso de infeccidn, resistencia que en algunas
ocasiones es denominada especifica (Nelson 1997a). En
el segundo tipo de resistencia, €l hospedante resiste la
colonizacion y crecimiento del parasito, una vez ocurri-
do el proceso de infeccidn, resistencia que ocasionalmen-
te se le llama resistencia horizontal o resistencia no
especifica (Nelson 1977a).

El mejoramiento de plantas, se ha basado fundamen-
talmente en la resistencia vertical. Este tipo de resisten-
cia puede ser introducido con relativa facilidad dentro de
los cultivares y sus efectos son clarosy obvios. Quiza esta
sealarazon por la cual los fitomejoradores la han escogi-
do (Stevenson & Jones 1953; Van der Plank 1975).

Por otro lado, la resistencia horizontal funciona me-
diante lareduccion de latasa de desarrollo (r) delaenfer-
medad (Nelson 1977b). Una reduccion en la tasa de
desarrollo de la enfermedad puede resultar de mecanis-
mos del hospedante que retardan la penetracion y expre-
sién de sintomas o periodo de incubacién, incrementan €l
periodo de latencia, restringen la cantidad de tejido que
es colonizado desde un solo sitio de infeccion y reducen
lacantidad y duracion de la esporulacion (Nelson 1977b).
La resistencia horizontal es relativamente dificil de in-
troducir en cultivares debido a la complejidad de su he-
rencia. Sus efectos son a menudo obscuros y no siempre
se manifiestan inmediatamente.

L a preocupacion por la corta duracion de las enferme-
dades de aquellas variedades con genes de resistencia
vertical ha llevado a los investigadores a buscar nuevas
alternativas. El Mildeo polvoso de los cereales (Erysiphe
graminis DC) y el Afiublo del arroz (Magnaporthe grisea
Hebert), son buenos ejemplos de enfermedades que han
sido controladas por un corto periodo de tiempo median-
te genes mayores o resistencia especifica (Ou 1977;
Roberts & Caldwell 1970).

Algunos investigadores han observado que plantas
presumiblemente dotadas de resistencia horizontal, a
menudo obtienen expresion de sintomas mas tardiamente
gue plantas susceptibles. Por gemplo, Luke et al. (1972),
observaron “roya tardia’ en algunos cultivares de avena
y sefialaron que los sintomas de la roya de la corona
(Puccinia coronata Corda var. avenae W.P. Fraser &
L edingham) aparecieron 10-20 dias méstarde que en plan-
tas susceptibles. Hooker (1967), atribuy6 el desarrollo
lento de la roya del tallo del trigo (Puccinia graminis
Pers: Pers. f.sp. tritici Eriks & E. Henn.) adiferencias pe-
quefas pero significativas en el periodo de incubacioén,
pustulas pequefias, y poca esporulacion.

El retardamiento de la tasa de desarrollo de enfermeda-
des parece ser uno de los principales atributos de la resis-
tencia horizontal. Tal efecto ha sido observado por varios
investigadores. Asi por gjemplo, han sido descritosy carac-
terizados los desarrollos lentos de laroya del tallo del trigo
( P. graminis tritici), de laroya comin del maiz (Puccinia
sorghi Schwein) (Hooker 1967), del mildeo polvoso del
trigo (E. graminis) (Roberts& Caldwell 1979), delaRoya
de la avena (P. coronata avenae) (Luke et al. 1972), de la
roya de la cebada (Puccinia hordei G. Otth) (Parlevliet
1975, 1976; Parlevliet & Omeren 1975), del afiublo del
arroz (M. grisea) ( Bidaux 1976; Villareal 1980) y del ti-
zon tardio de la papa [Phytophthora infestans (Mont.) de
Bary] (Guzmén et al. 1960; Guzman 1964; Latin et al.
1981; Niederhausen & Cervantes 1956).

Las evaluaciones de resistencia en bananos y platanos a
enfermedades como |as sigatokas negray amarilla hechas en
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el campo, estan limitadas por |os factores medioambientales
predisponentes (clima, sueloy otras enfermedades) que afec-
tan la expresion de la resistencia; por consiguiente, la eva
luacién en el campo debe validarse por las comparaciones
multilocales, lo cual requiere un nimero grande de observa-
ciones, que conducen a nuevos programas de investigacion
tendientes a aumentar la eficacia del proceso de evaluacion
de la resistencia; por tal motivo, se han desarrollado técni-
cas de inoculacién artificial bajo condiciones controladas,
lo cual representa un aporte ala simplificacion de los proce-
dimientos de seleccion en e campo.

Esta investigacion tuvo como objetivo analizar, bajo
condiciones semicontroladas, algunos componentes de
resistencia en los hibridos de banano y platano FHIA 01,
FHIA 17y FHIA 21, alassigatokas amarillay negra. Estos
componentes fueron: periodo de incubacién de M.
musicola y M. fijiensis, tiempo de evolucion de sintomas
y tiempo de desarrollo de las sigatokas negray amarillay,
tasa de desarrollo de ambas enfermedades.

Materiales y métodos

La presente investigacion se desarroll6 en una casa de
malla con un nebulizador activado por un comando de
control modelo TC-1800 LX II, ubicado en la granja
Montelindo, donde se evalué |la respuesta a las sigatokas
de los diferentes genotipos de pldtano y banano por me-
dio de inoculaciones artificiales con conidios de P.
fijiensis y P. musae.

Para |la preparacion del inéculo se hizo primero el ais-
lamiento y purificacion de M. fijiensis y M. musicola a
partir de la recoleccion de 100 g de tejidos foliares
necrosados. El tejido se mantuvo por 48 h en bolsas plés-
ticas con servilletas hUmedas para simular una camara
humeda que promovierala descarga de ascosporas (Stover
1963, citado por Du Pont 1982). Después de laincubacion
los tejidos se sustrajeron de las bolsas plésticas y se nu-
meraron con tinta indeleble, luego, de cada uno cortar
cinco porciones de aproximadamente 4 cm?, se identifi-
caron y numeraron de 1 a5y fueron pegados con grapas
en circulos de papel filtro de 9 cm de didmetro, marcados
con €l nimero de la hoja, correspondiendo a cada papel
filtro cinco porciones. Cada papel filtro con las porciones
de tejido necrosado fue sumergido en agua corriente por
5 miny luego colocado en una caja Petri con agar agua al
3%, dejando que €l envés de las porciones de hoja queda-
rafrente al agar, lugar donde normal mente se encuentran
mas peritecios (M ateus et al. 1987).

Durante 1h se realiz6 la descarga de ascosporas, se
marcaron los lugares que correspondian a la descarga de

cada porcién y se voltearon las cajas Petri, luego se retird
el papel filtro con las porciones de hojas y finalmente las
Cajas se observaron en un microscopio compuesto marca
Nikon Alphaphot Y5 usando |os objetivos 10X y 40X para
localizar las zonas de descarga de ascosporas (Du Pont
1982).

Luego con un atrapa-esporas consistente en un anillo
de aluminio con dos lados rectos y dos curvos, que se
acopla al objetivo 10X y esta provisto de un aro circular
en el extremo através del cual pasalaluz del objetivo, se
marc6, sobre el medio, el lugar donde se encontraban las
ascosporas y cada una de éstas, con una aguja de disec-
cion, se separd y transfirid junto con un trozo pequefio de
agar agua a una cagja Petri con medio PDA (papa, dextrosa
y agar 39 g L* de agua). Lo cultivos monosporicos se
incubaron en completa oscuridad a 25 °C en una incuba-
doramarca DIES modelo D 39 durante 20 dias, para obte-
ner micelio. Unavez obtenido éste, seretiré con unapinza
la coloniay se colocé dentro de un tubo de ensayo con 1
mL de agua destilada estéril y se agité durante 1 min para
fragmentar el micelio. Luego se tomaron 0.5 mL de la
suspension del tubo de ensayo con el micelio fragmenta-
do para sembrar uniformemente en cajas Petri con medio
de cultivo jugo V-8 agar (100 mL de jugo vegetal V-8, 0,2
gde CaCO,, 20 g de agar L* de aguay pH 6) (Mourichon
et al. 1987; Beveraggi et al. 1992). Los cultivos fueron
incubados a 20 °C con luz continua durante 2 semanas,
estimulando |la produccién de conidios de los anamorfos
de M. musicola y M. fijiensis (Romero & Sutton 1997).

Para la identificacion de P. musae y P. fijiensis se to-
maron conidios del cultivo puro con una aguja de disec-
cion estéril y se montaron sobre un portaobjetos con
lactofenol (Fenol 20 g, &cido lactico 20 mL, glicerol 30
mL y aguadestilada20 mL) (Castafio-Zapata 1998), para
observar através de un microscopio compuesto en el ob-
jetivo 40X la presencia de una cicatriz (hilio) en el punto
de unién del conidio con el esporodoquio caracteristico
de P. fijiensis, caracteristica morfoldgica que permite di-
ferenciar a esta especie de P. musae (M ateus et al. 1987,
Jones & Mourichon 1993; Mourichon et al. 1997;
Aguirre et al. 1998). Realizada la identificacién de cada
hongo se hizo la preparacion de la suspension conidial
para la inoculacion en la casa de malla, afiadiendo 5 mL
de agua destilada estéril alas cajas con V-8 agar donde se
encontraban los conidios de P. fijiensis y P. musae. Luego
con la ayuda de un pincel se realizé un barrido en la su-
perficie, para verter la suspension en un Beaker de 200
mL de capacidad, filtrandola primero a través de una gasa
doble. A la suspension yafiltrada se e adiciond Tween 80
(0.02 %) y gelatina (Royal) (1%), con €l fin de mejorar la
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distribucién y la adherencia de los conidios a la superfi-
cie de la hoja, respectivamente. La concentracién de la
suspensién conidial se determiné promediando dos lec-
turas hechas en un hemocitometro marca Nikon llevando
ésta hasta una concentracion de 5 x 10° conidios mL de
agua (Jacome & Schuh 1993). La suspension de conidios
con la combinacion de P. fijiensis y P. musae, se hizo
mezclando 100 mL de cada una de las suspensiones ya
calibradas.

El material de siembra utilizado provenia de colinos
de aproximadamente 700g. Los colinos se sembraron
en bolsas de 2 Kg de capacidad sobre las canaletas del
nebulizador. Se planed un experimento con un disefio
aleatorio con arreglo bifactorial de tratamientos (5x3),
que permitié establecer la variacion debida a los si-
guientes factores: A. Genotipos Gros michel, FHIA 01,
FHIA 17, D. harton y FHIA 21 y B. Inéculos de M.
musicola (5x10% conidios mL! de agua), M. fijiensis
(5x10% conidios mL* de agua) y M. musicola + M.
fijiensis (5x10%conidios mL* de agua). El andlisis esta-
distico se realizd con el programa SAS (Statistical
Analysis System para DOS versién 6.0), complemen-
tado con las pruebas de comparacion multiple de
Duncan al 5% de probabilidad. Se tuvo un total de 15
tratamientos, producto de la combinacién de los facto-
res, con 3 repeticiones cada uno, para un total de 18
unidades experimentales por material evaluado. Se uti-
lizaron como testigos Gros michel y D. harton, mate-
riales altamente susceptibles a las sigatokas.

La inoculacion en la casa de malla se hizo 2 meses
después de la siembra, cuando las plantulas tuvieron 3
a 4 hojas expandidas (Mourichon et al. 1987) y sobre
el envés de la hoja més joven abierta (Hoja No.1) . Se
utilizé un aspersor marca DeVilbiss No 15 con una pre-
sién constante de 2 Kg cm?, lo cual permitio la forma-
cion de una capa uniforme de gotas pequefias sobre la
superficie. Las aspersiones se hicieron conservando una
distancia de 20-25 cm de la hoja (Jacome & Schuh
1993). Hecha la inoculacion, las plantulas se cubrieron
en su totalidad con bolsas plésticas transparentes de 70
x 50 cm durante 48 h, simulando una camara himeda
que favorecio la germinacion de los conidios y €l esta-
blecimiento de los hongos (Jacome & Schuh 1993;
Orjeda, 1998).

A partir del tercer dia después de la inoculacion se
hicieron evaluaciones semanales en |la casa de malla
para registrar las siguientes variables: Periodo de incu-
bacion (PI), que es el nimero de dias desde el momen-
to de la inoculacion hasta la aparicion de los primeros
sintomas; tiempo de evolucion de los sintomas (TES),

gue es el nimero de dias desde la aparicion de los pri-
meros sintomas hasta el estado de mancha con centro
necrosado; tiempo de desarrollo de la enfermedad
(TDE), que corresponde al nimero de dias entre el
momento de la inoculacion y la aparicion de manchas
necrosadas (maduras) en la hoja (Orjeda 1998) y tasa
de desarrollo (r) de las sigatokas, determinada por la
ecuacion:

1 Loge X1 - Loge Xo
t-t, 1-Xs 1-Xo

r =

donde: t, = tiempo final, t| = tiempo inicial, X, =
severidad final y X = severidad inicial (Castafio-Za-
pata 2002).

Resultadosy discusion

De la informacion obtenida se determind que el
periodo de incubacion (Pl) de M. fijiensis mostro dife-
rencias estadisticas significativas entre los bananos ino-
culados. En FHIA 01, M. fijiensis tuvo un periodo de
incubacién de 18 dias, casi 10 dias mas largo que en
Gros michel, en el cual fue sélo de 8,2 dias; por su
parte, en FHIA 17, este mismo hongo mostré un Pl de
15,3 dias, 7 dias méas que en el testigo. Cuando los
materiales fueron inoculados con M. musicola, el Pl
fue més corto en FHIA 01y FHIA 17 con 153y 14
dias, respectivamente, y nuevamente, el Pl en Gros
michel, fue mas corto con 9,7 dias (Tabla 1).

El tiempo de evolucién de los sintomas (TES) de la
sigatoka negra, en los bananos FHIA 01 y FHIA 17
fue de 59,5 y 57,4 dias, superando en 36,5 y 34,4 dias,
respectivamente, el periodo en Gros michel. EI TES
de sigatoka amarilla en FHIA 01 y FHIA 17 fue de
56,3 y 55,8 dias, comparativamente mas cortos que el
periodo de sigatoka negra con 3,2 y 1,6 dias menos,
respectivamente. En Gros michel, el TES de sigatoka
negra fue més corto con 23 dias que el alcanzado en
sigatoka amarilla con 25,6 dias. No obstante, en FHIA
01 y FHIA 17, el TES de sigatoka amarilla fue mas
largo que en Gros michel en 30,7 y 30,2 dias, respecti-
vamente (Tabla 1).

En general, en FHIA 01 y FHIA 17, los periodos
de incubacién y tiempo de evolucién de los sintomas
fueron ligeramente mas cortos para M. musicola, que
para M. fijiensis. En Gros michel, los periodos de
incubacion de ambos hongos y de evolucion de sinto-
mas de ambas sigatokas fueron mas cortos, en compa-
racién con FHIA 01 y FHIA 17. Estos periodos fueron
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Tabla 1. Periodo de incubacién de Mycosphaerella fijiensis, M. musicola y la mezcla de ambas especies, tiempo de
evolucion de los sintomas y tiempo de desarrollo de las sigatokas negray amarilla en los hibridos FHIA y testigos.
Mycosphaerella fijiensis Mycosphaerella musicola M. fijiensis+ M. musicola
GENOTIPO
pIY TES TDE PI TES TDE PI TES TDE
FHIA 01 18,07 &% 595a 775a 153a 56,3 a 716a 180a 51,0a 69,0 a
FHIA 17 15,3b 574a 72,7b 140a 55,8 a 69,8a 142b 46,8 b 61,0b
Gros michel 82c 230b 31,2c 97b 256b 35,3b 87c 237¢c 32,3¢c
FHIA 21 18,6a 50,0 a 68,7 a 155a 45,8 a 61,3a 178a 432 a 61,0a
D. harton 10,0b 32,0b 420b 11,7b 35.2b 46,8 b 11,3b 32,8b 442 Db

1) PI= Periodo de incubacién; TES= Tiempo de evolucién de los sintomas y TDE= Tiempo de desarrollo de la enfermedad.

2) Promedios de tres repeticiones y dos plantas.

3) Promedios acompafiados de letras diferentes denotan diferencias estadisticas significativas, segin el rango de comparacion multiple de

Duncan a 5% de probabilidad.

tan largos en ambos hibridos que permitieron expresar
Su resistencia a sigatoka negra y algun grado de sus-
ceptibilidad a sigatoka amarilla, lo cual coincide con
Aguirre et al. (1998), quienes observaron que FHIA
01 es resistente a sigatoka negra e inicialmente resis-
tente a sigatoka amarilla.

En FHIA 01, sigatoka negra tuvo un tiempo de
desarrollo (TDE) mas largo con 77,5 dias, que la
sigatoka amarilla con 71,6 dias. Un comportamiento
similar se presentd en FHIA 17, donde sigatoka negra
tuvo un TDE de 72,7 dias y la sigatoka amarilla 69,8
dias; no obstante en FHIA 01, ambas sigatokas tuvie-
ron los periodos de desarrollo mas largos. En Gros
michel, sigatoka negra tuvo un TDE mas corto con
31,2 dias con relacién a sigatoka amarilla que presen-
t6 35,3 dias.

En FHIA 01y FHIA 17, las sigatokas negra y ama-
rilla presentaron los periodos de desarrollo més largos,
demostrando que estos materiales son resistentes a la
sigatoka negra e inicialmente resistentes a sigatoka
amarilla, mientras que en Gros michel las sigatokas
tuvieron los periodos de desarrollo mas cortos (Tabla
1), lo cud infiere que Gros michel es un material alta-
mente susceptible a la sigatoka negra y susceptible a la
sigatoka amarilla, coincidiendo con los estudios de
Aguirre et al. (1998).

La respuesta de los materiales inoculados con M.
fijiensis + M. musicola mostr6 diferencias estadisticas

significativas para las variables Pl y TES; en FHIA
01, se presentaron |los valores mas largos con 18 y 51
dias, seguido por FHIA 17 donde M. fijiensis + M.
musicola tuvieron un Pl de 14,2 diasy un TES de 46,8
dias. En Gros michel, ambos hongos presentaron los
periodos mas cortos con 8,7, 23,7 y 32,3 dias, respec-
tivamente (Tabla 1).

En el pldano FHIA 21, M. fijiensis tuvo un Pl mas
largo con 18,6 dias, superando en 3,1 dias a M.
musicola, mientras que el periodo de incubacion de la
mezcla de M. fijiensis + M. musicola fue de 17,8 dias.
L os periodos de incubacion de M. fijiensis, M. musicola
y M. fijiensis + M. musicola fueron 8,6, 3,8 y 6,5 dias,
respectivamente mas cortos en D. harton que en FHIA
21. En D. hartdn, el Pl de M. fijiensis y de M. musicola
fue similar con 10 y 11,7 dias, respectivamente.

Los TESy TDE en FHIA 21, fueron mas cortos
para sigatoka amarilla (45,8 y 61,3 dias) que para
sigatoka negra (50 y 68,7 dias). Los mismos periodos
fueron 3,2 y 4,8 dias mas cortos para sigatoka negra
que para sigatoka amarilla respectivamente; en D.
harton, no obstante, el TES y TDE de ambas sigatokas
fueron més largos en FHIA 21 que en €l testigo (Tabla
1), evidenciando que FHIA 21 es un platano resistente
alasigatoka negray parciamente resistente ala sigatoka
amarilla. EI comportamiento presentado por D. hartén
concuerda con los resultados de Aguirre et al. (1998),
guienes encontraron que los periodos de incubacion de
M. fijiensis y tiempo de desarrollo de |la sigatoka negra
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eran mas cortos que el periodo de incubacion de M.
musicola y el tiempo de desarrollo de la sigatoka ama-
rilla en D. hartén, lo cual indica que D. harton es mas
susceptible a sigatoka negra que a sigatoka amarilla

La tasa de desarrollo de las sigatokas negra'y amari-
lla en € banano FHIA 01, indico que este material tiene
mayor resistencia a la sigatoka negra que a la sigatoka
amarilla (Figura 1A); evidencidndose que en este hibri-
do, la sigatoka negra tuvo una tasa de desarrollo més
lenta (r=0,21), mientras que la de la sigatoka amarilla
fue més rpida (r=0,25) (Figura 1B). En FHIA 17, la

sigatoka negra tuvo una tasa de desarrollo similar a la
sigatoka amarilla con 0,22 y 0,21, respectivamente.

En general, FHIA 01 y FHIA 17 son mas resisten-
tes a M. fijiensis que a M. musicola, debido a que la
sigatoka negra presentd un tiempo de desarrollo de la
enfermedad mas largo, de 77,5y 72,7 dias en FHIA 01
y FHIA 17, respectivamente, indicando ademas que
FHIA 01 es més resistente que FHIA 17, al presentar
un tiempo de desarrollo de sigatoka negra 4,8 dias mas
largo que en FHIA 17 (Tabla 1). Lo anterior se corro-
boré, al comparar la tasa de desarrollo de la sigatoka
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Figura 1. Tasa de desarrollo de: A. sigatoka negra, B. sigatoka amarillay C. sigatoka negra + S. amarilla, en los hibridos FHIA 01
y FHIA 17 y la variedad Gros michel inoculados bajo condiciones de casa de malla.
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negra en FHIA 01 (r=0,21) y FHIA 17 (r=0,22) con
Gros michel (r=0,71), indicando que FHIA 01 y FHIA
17 son altamente resistentes a M. fijiensis, debido a
gue la sigatoka negra tuvo las tasas de desarrollo mas
lentas en los hibridos. La sigatoka amarilla tuvo tasas
de desarrollo mas lentas en los hibridos FHIA 01 y
FHIA 17, con 0,25 y 0,21, respectivamente, que en
Gros michel con 0,56, lo cual indic6 que FHIA 01 y
FHIA 17 son resistentes a la sigatoka amarilla'y Gros
michel susceptible a ambas sigatokas (Figuras 1A-B).

FHIA 01 y FHIA17, exhibieron un mejor compor-
tamiento respecto a Gros michel, el cual mostr6 alta

susceptibilidad a la sigatoka negra a alcanzar una tasa
de desarrollo de 0,71 en s6lo 7 semanas. En Gros michel,
la sigatoka amarilla alcanzé una tasa de desarrollo de
0,56 en solo 9 semanas (Figuras 1A-B). La tasa de
desarrollo de la sigatoka amarilla en FHIA 01 y FHIA
17 fue més rgpida que la de sigatoka negra, 1o cual
indicé que ambos hibridos son més resistentes a la
sigatoka negra que a la amarilla (Figuras 1A-B). Cuan-
do Gros michel fue inoculado con M. fijiensis + M.
musicola; la tasa de desarrollo alcanzada por ambas
sigatokas fue de 0,71, sin embargo, en FHIA 01y FHIA
17, ambas enfermedades presentaron una tasa de desa-
rrollo de 0,22 y 0,19, respectivamente (Figura 1C).
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Figura 2. Tasa de desarrollo (r) de: A. sigatoka negra, B. sigatoka amarillay C. sigatoka negra + S. amarilla, en el hibrido FHIA 21
y la variedad D. harton inoculados bajo condiciones de casa de malla
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Es evidente la relacion que existe entre los periodos
de incubacion de M. fijiensis y M. musicola y la tasa
de desarrollo, tiempo de evolucién de los sintomas y
tiempo de desarrollo de las sigatokas negra y amarilla.
Tal es el caso de M. fijiensis que mostré tener un PI,
TES y TDE mas cortos en Gros michel y una tasa de
desarrollo mas répida con 0,71, comparado con los
bananos FHIA 01 y FHIA 17 en donde present6 un P,
TES y TDE mas largos y tasa de desarrollo de la en-
fermedad mas lenta en el mismo lapso de tiempo (Fi-
gura 1A). Un patréon similar se observé para M.
musicola. En ambos hibridos se presentaron un PI, TES
y TDE maés largos y tasas de desarrollo més lentas com-
parativamente con Gros michel. Lo anterior se puede
corroborar tomando el tiempo que tarda una hoja de
FHIA 01y FHIA 17 en dejar de ser funcional, en pre-
sencia de M. fijiensis, M. musicola o M. fijiensis + M.
musicola frente a Gros michel (Figuras 1A, B,C).

La tasa de desarrollo de la sigatoka negra fue mas
lenta en el platano FHIA 21 (r=0,21) que en D. harton
(r=0,59), indicando que D. harton es susceptible a esta
enfermedad y FHIA 21 resistente (Figura 2A). Cuando
los materiales fueron inoculados con M. musicola, la
respuesta fue diferente, observandose que FHIA 21 fue
ligeramente més afectado por este hongo, ya que la tasa
de desarrollo de la sigatoka amarilla fue mas rapida con
0,23. En D. hartén, la sigatoka amarilla tuvo una tasa
de desarrollo de 0.30 (Figura 2B), indicando que M.
fijiensis es méas agresiva que M. musicola. Alun bajo la
presion de las sigatokas negra y amarilla, en FHIA 21,
estas dos enfermedades presentaron una tasa de desarro-
llo de 0,22 que comparada con €l testigo, donde la tasa
de desarrollo fue de 0,34, significa que hubo una menor
presencia de las sigatokas en FHIA 21 (Figura 2C), in-
dicando que D. hartén es un material altamente suscep-
tible a sigatoka negra y susceptible a sigatoka amarilla
y, FHIA 21 resistente a ambas enfermedades.
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El primer esbozo del Istmo de Panama se iniciaen el Mioceno medio. Su formacion incide en la
paleogeografia, en las caracteristicas de lafauna marina, asi como de laflora. El levantamiento de la
CordilleraOriental, que seiniciaentre 12.9y 11.8 Ma, tiene su méximaintensidad entre 5y 2.5 Ma,
originando cambiosen lared hidrogréficadelosriosAmazonas, Orinocoy Magdalena. El registro deun
episodio frio enla Sabanade Bogotd, datado en 2.7 Ma, podria corresponder alaglaciacion del Plioceno
superior. Formado el Istmo (3.5-3.1 Ma) se produce €l gran intercambio faunistico entre América del
Nortey Américadel Sur. Duranteel Pleistoceno sedesarrolla, en el Litoral Caribe de Colombia, unaserie
deformaciones arrecifal es de edades comprendidas entre 300.000 y 124.000 afios.
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Abstract

The first outlines of the Isthmus of Panama began in the middle Miocene. Its formation had
impacts on paleography. The elevation of the Cordillera Oriental, which began between 12.9 and
11.8 million years ago, had its maximun intensity between 5 and 2.5 million years ago, causing
changesin the hydrographic networks of the Amazon, Orinoco and Magdalenarivers. The record of
acold epoch in the Sabana de Bogot4, dated at 2.7 million years ago, may correspond to aglacial
stage of the upper Pliocene. The formation of the Itsthmusled to the great faunal exchange between
North and South America. During the Pleistocene, along the Caribbean coasts of Colombia, aseries
of coral reefs, dated between 300.000 and 124.000 years, formed.
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I ntroduccion

L os dos eventos mas significativos que tuvieron lugar
en el Mioceno tardio y a principios del Plioceno fueron la
crisis de salinidad en el Mediterraneo y la formacion del
I stmo de Panama en América Central.

La importancia de ambos eventos queda manifiesta
por los copiosos trabajos que en los diversos campos de
la geologia se han publicado en las dos Ultimas décadas.
Ambos procesos tienen una marcada influencia a escala
mundial.

Laformacion del |stmo de Panamafue gradual. Seini-
cia en el Mioceno superior permitiendo todavia, unas
Veces con restricciones, otras con una mayor facilidad, la
circulacion entre el Mar Caribe y el Océano Pacifico.

La interrupcion de la comunicacion aporta un cambio
importante en la paleoceanografia. Serefuerzalacorrien-
tedel Golfo, influye enlaglaciacion del Hemisferio Norte
y se configuran las nuevas provincias pal eozoogeogréficas.
Al mismo tiempo la formacién de un puente intercon-
tinental entre las dos Américas facilita | os desplazamien-
tos de la fauna continental en ambos sentidos.

Colombia por su posicién geograficatiene unaimpor-
tancia capital en el conocimiento de los procesos
geol égicos durante laformacion del Istmo. A travésde la
Cuenca del Atrato se establecia cierta comunicacién en-
tre el Océano Pacifico y las cuencas del Mar Caribe.

Labioestratigrafia estd basada casi exclusivamente en
los foraminiferosy unos pocos datos sobre ostracodos. En
muchas areas la informacion procede casi exclusivamen-
te de sondeos realizados por la industria del petréleo y
los datos son fragmentarios. En general, faltan listas com-
pletas de la fauna y los datos numéricos son escasos y
dificiles de evaluar. Las sucesivas revisiones de las
unidades litoestratigréficas han dado lugar a un rejuve-
necimiento importante de | as dif erentes secciones estrati-
gréficas (Porta,1962, 1970, 1974; Duque-Caro,1967,
1971, 1975, 1990a y 1990b; Bordine, 1974).

A pesar de que las listas publicadas, tanto en lo que se
refiere a foraminiferos como a moluscos no son comple-
tas, es interesante hacer una comparacion entre las sec-
ciones mas completas de Colombia y una primera
aproximacién con areas vecinas. Se podran plantear algu-
nas cuestiones y los datos representaran un hito en el co-
nocimiento histérico de la region.

No se han incluido los datos de laregion de La Guaji-
rapor ser menos conocidos, por laausenciade datos cuan-

titativosy por presentar una probleméatica particular. Tam-
poco se han tratado |os moluscos de los LIanos relaciona-
dos con lafauna de Pebas, por sus connotaciones propias.

Situacién geoldgica

Dos grandes unidades geomorfol6gicas destacan en
Colombia: laCordilleradelosAndesy losLlanosal orien-
te (Figura1A). Laregion delos Llanos se extiende al pie
dela Cordillera Oriental y esta surcada por diversosrios:
Arauca, Metay Guaviare, que son afluentes del rio Orinoco,
Apaporis, Caquetay Putumayo lo son del rio Amazonas.

LaCordillerade los Andes, con una orientacién gene-
ral Norte-Sur, estaformada a su vez por tres unidades que
de E aW son: laCordilleraOriental, la Cordillera Central
y la Cordillera Occidental. Tres grandes rios recorren la
CordilleradelosAndesde S. aN.: el rio Magdalena, el rio
Caucay el rio Atrato.

Al Oeste de la Cordillera Occidental se encuentra el
denominado Bloque del Chocd. Comprende parte de Amé-
rica Central desde el lado oriental de la Zona del Canal,
hasta la latitud de 4° Norte, que se sitla en las proximida-
des de Buenaventura. El Bloque del Choc6 comprende los
Arcos de Dabeiba, Baudd, y la Cuenca del Atrato.

Placas tectonicas

América Central constituye una franja relativamente
estrecha, formada por Panamé, Costa Rica, Nicaragua,
Honduras y Méjico, que une América del Norte con
Sudamérica. Actualmente separael Mar Caribe del Océa-
no Pacifico.

Desde un punto de vista geol6gico, América Central y
el norte de Sudamérica presentan una estructura comple-
ja. Al occidente de Colombia se realizalatriple union de
la placa Sudamericana, la placa Nazca, la placa Cocos y
la placa Caribe (Figura 1B). La evolucion de estas placas
en el tiempo ha condicionado en gran medida la evolu-
cion paleogeografica de esta zona.

Durham (1985) hace hincapié en la importancia del
movimiento de la placa tectonica del Caribe hacia el E,
como habian sefialado Sykes et al. (1982), para explicar
la“faunarelicta del Nedgeno” de Colombiay Venezuela
sefialada por Petuch (1981). Indica ademas en este senti-
do la presencia del equinido Mellitella, una forma pacifi-
caque se encuentraen el Grupo Tubaray en el Pleistoceno
de Venezuela

Durante el Mioceno medio se formé un rosario deislas,
denominadas por algunos autores Arco de Panaméa-Choco,
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Figura 1. A) Principales unidades morfolégicas en Colombia. B) Situacion de las Placas tecténicas en el borde NW de América del Sur y
América Central. En gris se ha sefialado la microplaca de Panama. Basada en datos de Kellogg & Vega, 1995 y Mann & Kolarski, (1995).
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que permitiala comunicacion del Mar Caribe con el Océano
Pacifico. Estas condiciones pudieron facilitar €l primer in-
tercambio defaunaterrestre entre Américadel Nortey Amé-
ricadel Sur. Mastarde el Arco de Panamé Choco colision6
con el norte de Sudaméricay en €l Plioceno inferior seinicia
€l desarrollo del actual 1stmo de Panama que dibuja un noto-
rio arco en su union con el norte de Colombia.

La complegjidad tecténica del area ha sido puesta de
manifiesto recientemente, entre otros por Mann &
Kolorsky (1995). Panama y Costa Rica constituyen el
Bloque de Panamay formarian una microplaca denomi-
nada microplaca de Panaméa-Costa Rica (Adamek et al.,
1988; Kellogg & Vega, 1995). Algunos autores incluyen
parte del noroeste de Colombia en esta unidad.

El Blogue de Panama se habria separado de la Placa
Caribe y su limite viene determinado por el borde norte
del cinturén deformado de Panamd. El Iimite sur con la
Placa Nazca corresponde al borde sur del mismo cinturén.

La zona oriental de Panama y la zona noroccidental
de Colombia son unade |as areas més activas en cuanto a
sismicidad (Kellogg & Vega, 1995).

Duque-Caro (1990a) ha sefidlado en el Arco de Dabeiba
la presencia de bloques con una microfaunadel Cretacico
superior y del Paleoceno. En este Ultimo se han reconoci-
do diversas especies de Morozobella y Subbotina. Esta
fauna esta relacionada con latitudes mas septentrionales
como Guatemalay Méjico, lo que sefiala su caracter exo-
tico que se acrecion6 a la Cordillera Occidental en el
Mioceno medio. Se trata de un blogue exético sin afini-
dad litogenética con América del Sur.

Cuencas sedimentarias

Relacionado con este trabajo se consideraran algunos
aspectos estratigraficos de las regiones del Chocdy valle
inferior del Magdal ena, que contienen una sedi mentacion
béasicamente de origen marino, y de la Sabana de Bogota
con una sedimentacion continental.

Regién del Chocé

L os datos tecténicos sobre la region noroccidental de
Colombia son mas abundantes y recientes que los referi-
dosalaestratigrafiay paleontologia. A parte delostraba-
jos de Nygren (1950) y Bandy (1970), destacan los de
Case et al. (1971), Duque-Caro (1990a), Mann &
Kolorsky (1995), y Kellog & Vega (1995).

Por |o que respecta a |la estratigrafia y paleontologia
sefialamos |os trabajos de Haffer (1967), Bandy (1970) y

Duque-Car o (1990b). Los datos de Bandy estan relacio-
nados con la construccion de la Ruta Panamericanay li-
mitados a la zona fronteriza con Panamay el Golfo de
Darién.

LaCuencadel rioAtrato

Esta cuenca es quizas la méas conocida. Se extiende
por el valle del rio del mismo nombre, situado al oeste de
la Cordillera Occidental. Esta cuenca estaintegrada en el
cinturén que se prolonga hacia Panama donde constituye
parte del istmo del mismo nombre que separa el Océano
Pacifico del Mar Caribe.

Duque-Caro (1990b) sigue la nomenclatura
litoestratigréfica de Haffer (1967) con algunas modifica-
ciones y describe varios conjuntos de foraminiferos que
permiten determinar las condiciones paleoecolgicas y
pal eoceanogréficas. Posteriormente en el Mapa Geol dgico
del departamento del Chocé (Cossio, 1994) se adaptan en
gran parte las unidades de Duque-Car o (1990b).

La sucesion litoestratigrafica esta basada en dos se-
cuenciasdiferenciadas: laPre-Cuencadel Atratoy laCuen-
ca del Atrato. En la primera se incluyen las formaciones
Uvay Napipi y en la segunda las formaciones Sierra 'y
Munguidé.

En laFigura 3 se han representado las unidadesy con-
juntos de foraminiferos bentonicos descritos por Duque-
Caro (1990b), registradas en la perforacion del pozo
Opogado-1, con una breve descripcion de la litologia, y
la posicion de la fauna de moluscos descrita por Oinomi-
kado (1939). Aungue originalmente este autor no asigna
la fauna a ninguna formacion, la cartografia del Mapa
Geologico del departamento del Chocéd (Cossio, 1994)
permite situarla en la Formacion Munguido.

Formacion Napipi.- Estaformada por mundstone con
intercalaciones nodulares y lenticulares de calizas que
descansan sobre la formacién Uva. El espesor esta com-
prendido entre 600 y 1.400 m, segun los afloramientos.
Laedad corresponde al Mioceno medio (ZonaN9 aN11).
L os foraminiferos plancténi cos son menos abundantes que
en laFormacion Uvay aumentan las formas arenaceas. Se
depositd en un medio de aguas ricas en nutrientes organi-
cos, fondo andxico y aguas profundas.

La formacién Napipi contiene Melonis pompilioides
y Gyroidina soldani que son indicadores de aguas pro-
fundas. La presencia de Uvigerina representada por va-
riasespeciesy laocurrenciade piritafromboidal sefialarian
un fondo de caracter andxico y una alta productividad en
las aguas superficiales.
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Figura 3. Cuencas sedimentarias y principales unidades estructurales en la region septentrional de Colombia.
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Formacion Sierra.- Consta de dolomias calcareas en
la parte inferior y mudstone con areniscas y niveles
carbonatados en la parte superior. La secuencia tiene un
espesor de unos 804 m en el pozo Opogado-1, pero oscila
entre 1.000 y 1.800 m en otras secciones. Contiene abun-
dantes foraminiferos plancténicos y benténicos. La edad
es Mioceno medio - Mioceno superior (Zona N13-parte
inferior delaZonaN17). Duque-Caro (1990b) hadistin-
guido tres conjuntos de foraminiferos benténicos y unas
condiciones de anoxia

Formacion Munguidé.- Es discordante sobre la For-
macion Sierra. Predominan los niveles de mudstone gri-
ses con intercalaciones de areniscas. Contiene niveles
carbonaceos y niveles de moluscos. Su edad es dificil de
precisar por la ausencia de marcadores planctonicos. La
base corresponderia a Mioceno superior (ZonaN17) y el
techo al Plioceno Basal (ZonaN19). Duque-Car o (1990b)
considera que el techo de la formacion no seria mas mo-
derno que el LAD de Globorotalia margaritae. Evento
que se situaria en 3.4 Ma de acuerdo con Bergreen et al.
(1995). Si se considera que la extincion de Dento-
globoquadrina altispira tiene lugar a 2.9 Ma. (Cotton,
1999), la parte mas superior de la Formacion Munguidd
podria corresponder al Plioceno medio como se ha indi-
cado en la Figura 3.

Se han distinguido dos conjuntos de foraminiferos. La
microfauna cambia bruscamente en relacion con la For-
macion Sierra. Disminuye la batimetria hasta cotas infe-
rioresa 150 m. y existe unaimportante entrada de materia
orgénica a la cuenca.

Lafaunadeforaminiferos

En el Mioceno medio las faunas de foraminiferos del
noroeste de Colombia presentan un alto grado de seme-
janza con €l area del Caribe, debido a la comunicacion
entre ambos dominios.

En la parte alta del Mioceno medio y en el Mioceno
superior (Formacion Sierra) la influencia de la corriente
de California llega a la region del Atrato y se prolonga
hasta el Golfo de Guayaquil. La Formacién Munguid6
marca una somerizacion y la comunicacion entre el Océa-
no Pacifico y el Caribe se restringe paulatinamente hasta
que emerge completamente el Istmo de Panama.

Valleinferior del Magdalena

El Valle Inferior del Magdalena estalimitado al Este por
el Macizo de SantaMarta, a Sur por las estribaciones de las
Cordilleras Central y Occidental, y al Oeste por losanticlino-
rios de San Jerénimo, San Jacinto y Luruaco (Figura 4).

El lineamiento de El Romeral o Falla de Romeral, se-
para dos dominios geol dgicos bien diferentes. En el do-
minio oriental los sedimentos mas antiguos pertenecen al
Oligoceno y descansan sobre la corteza continental no
plegada que forma el area o region estable. El dominio
occidental comprende sedimentos més antiguos que des-
cansan sobre la corteza oceanica plegaday corresponde a
la regién inestable.

La Falla de Romeral se conoce de antiguo (Grosse,
1926), perofueron Barrero et al. (1969) quienesleasigna-
ron su actual estatus. Lafallase puede seguir hastael Ecua-
dor en un trazado de méas de 800 km. En realidad se trata de
una paleosutura que seiniciaen el cretacio inferior.

En el Valle Inferior del Magdal ena se han diferenciado
varias cuencas sedimentarias ocupadas por depdsitos ter-
ciarios. Los limites entre las diferentes cuencas no estan
bien definidos en superficie. Lazonaal orientedelaFalla
de Romeral esta ocupada por sedimentos del terciario su-
perior. Aqui se han separado dos depresiones que corres-
ponden a la Cuenca de San Jorge y a la Fosa de Plato.
Algunos autores prefieren utilizar el nombre de subcuen-
cas. El limite entre ambas no es muy preciso.

La zona del Arco de Cicuco-Magangué en lineas ge-
nerales sirve de limite entre las dos cuencas. Se trata de
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Figura 4. Situacion de las secciones litoestratigraficas en la region
septentrional de Colombia. 1) Tubara. 2) Puerto Colombia.
3) Arroyo Juan de Acosta. 4) Arroyo Saco. 5) Usiacuri. 6) Pioj6.
7) Hibacharo.
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un alto del basamento con una orientacion Este-Oeste
sobre el que se depositaron facies carbonatadas como las
Calizas de Cicuco. Asi la Cuenca de San Jorge, que es la
mas meridional, se encuentra limitada por la Cordillera
Central al orientey al sur, y a norte por el Arco de Cicuco-
Magangué y el rio Magdalena.

La Fosa de Plato esta situada mas al norte y queda
limitada al oriente por la Serrania de Santa Marta y al
norte por la zona de Barranquilla. En su parte oriental
presenta también un alto, el Alto de El Dificil.

Sobre el dominio oceénico se encuentran dos cinturo-
nes tectonicos: el de San Jacinto y el del Sind. Ambos con
unadireccion general NE-SW. El Cinturdn de San Jacinto
consta de anticlinales y sinclinales alargados, apretados
y estrechos. Los €jes de las estructuras cabecean y esta
disposicién da lugar a la formacién de cuerpos en forma
deisla, separados por zonas planas. Asi aparecen de Sur a
Norte: S. Jerdnimo, S. Jacinto y Luruaco. L os sedimentos
pertenecen al Terciario inferior (turbiditas del Eoceno
medio y niveles carbonatados del Eoceno superior) y en
los nucleos de los anticlinales pueden aflorar estratos del
Cretécico superior.

El Cinturén del Sind tiene un trazado paralelo al ante-
rior. Constade anticlinales escarpadosy sinclinales|axos.
Estaformado por sedimentos de edad Mioceno y Plioceno.
Al sur comprende €l area del rio Sind y en el extremo
norte la region entre Cartagena y Barranquilla. En esta
Ultima existen varios volcanes de lodo, algunos de ellos
todavia activos. Mas detalles sobre los cinturones se en-
cuentran en Duque-Caro (1978; 1984).

Cuenca de San Jorge.- Tiene unagran extension y po-
tencia de sedimentos con variadas facies que se distribu-
yen desde el Oligoceno al Pleistoceno. En ella se localiza
laseccion de EI Carmen-Zambrano que constituye una sec-
cion clasica en €l terciario de Colombia. Fue estudiada
inicialmente por Petters& Sarmiento (1956) establecien-
do una zonacién a base de foraminiferos bentonicos. Pos-
teriormente se hicieron otras biozonaciones (Burgl, 1961;
Duque-Caro, 1968, 1971; Porta, 1962, 1970; Stone, 1968;
Duque-Caroet al. (1996).

La seccion se inicia al oeste de la poblacién de El
Carmen y se puede seguir de forma bastante continua por
la carretera de EI Carmen a Zambrano hasta la margen
derecha del Rio Magdalena. Su espesor se ha calculado
en unos 5.385 m, segun Petters & Sarmiento (1956).
Consta de una sucesi6n de sedimentos principalmente fi-
nos que descansan sobre el Eoceno. A pesar de presentar
variaciones litol 6gicas nunca se habia publicado (dado a

conocer de una manera formal) una nomenclatura
litoestratigrafica.

Duque-Caro et al. (1996) aplican con algunas varia-
ciones las unidades de Notestein (1929) que figuran en
informes internos de la Texas Petroleum Company. La
estratigrafia de esta seccion es completada para algunas
formaciones, con secciones levantadas en los arroyos Al-
férez y San Jacinto.

Aungue la seccion abarca desde el Cretaceo superior
hasta el Cuaternario, para el objetivo del trabajo se con-
sideraran solo las unidades que pertenecen al Terciario
superior.

En la Figura 5 se han representado las unidades
litoestratigraficas empleadas por Duque-Caro et al.
(1996). Estas unidades se han relacionado con las zonas
de foraminiferos de Petters & Sarmiento (1956), |as zo-
nas de Blow (1969) y las edades y zonas de Berggren et
al. (1995). Se han sefialado también los principales nive-
les que contienen fauna de moluscos.

La parte de la seccidon que se trata se inicia con la
Formacién Rancho en la que predomina una sedimenta-
cion de areniscas compactasy arcillas arenosas. Su espesor
aumenta hacia el S. En |la carretera de Carmen-Zambrano
mide unos 970 m.

Segln comunicacioén personal del Dr. Duque-Caro,
recientemente la parteinferior de la Formacién Rancho se
ha separado en una unidad independiente denominada
Formacion Porquero que comprenderia la zona de
Guttulina caudriae de Petters & Sarmiento (1956). La
Formacién Rancho quedaria asi restringida a la parte que
corresponde a las Zonas de Planulina karsteni y
Sigmoilina tenuis.

Un hiatus que abarca las zonas N11 y N12 de Blow
(1969) separa la Formacion Rancho de la Formacion Je-
sus del Monte. Esta Gltima unidad es principal mente arci-
Ilosa con intercalaciones de areniscas y contiene la zona
de Bulimina carmenensis. En su base destaca
morfol égicamente un paquete de 45 m de areniscas
micaceas con restos de hojas y moluscosy formael Miem-
bro Areniscas de Mandatl. L a seccién terminacon laFor-
macion Zambrano caracterizada por arenas feldespéticas
con un alto contenido en carbonatos biogénicos y con
intercalaciones de arcillasy limos. En esta formacion son
frecuentes los niveles de moluscos. Su espesor es de unos
350 m, pero puede alcanzar los 500 m. La Formacién
Zambrano contiene las zonas de Uvigerina subperegrina
y Ammonia beccarii.
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Lafaunadeforaminiferos

La composicién de los foraminiferos sefiala un medio
tipicamente marino con unaaltadiversidad de especies. Los
géneros Cibicides, Bulimina y Uvigerina estan muy bien
representados, siendo Bolivina el principal componente.

Los foraminiferos de la zona de Sigmoilina tenuis se-
flalan un medio neritico externo (200-300 m). Abundan
las formas aglutinadas como Haplophragmoides,
Cyclamina y Bathysiphon que sugieren un fondo anéxico
con un bajo contenido en oxigeno.

En la Zona de Bulimina carmenensis se reduce |la pro-
fundidad y hay una deteriorizacion del medio por aisla-
miento del mar abierto. Esta deteriorizacion se acentla
en laZona de Uvigerina subperegrina con una fuerte dis-
minucion del nimero de especies y se inicia la instala-
ci6én de un régimen salobre.

En la Zona de Ammonia beccarii se registra un medio
somero. El nimero de especi es disminuye considerablemente
y los moluscos se hacen muy abundantes. Hacia el techo de
lazonay al oriente de Zambrano, en la margen derecha del
rio Magdalena, se instala un medio definitivamente salobre
con Cerithium, Nerita, Dreissensia y Mytilopsis.

Gruposmorfolégicosen losforaminifer osbenténicos

Aunque Petters & Sarmiento (1956) dan tan sblo da-
tos semicuantitativos del nimero de ejemplares de las
especies, a partir de la tabla de distribucion se pueden
realizar algunas eval uaciones.

Se ha procedido ala agrupacién de los foraminiferos
en grupos morfol égicos siguiendo los criterios de Corlis
(1985; 1991; Corliss & Chen, 1988 y Rosoff & Corlis,
1991). Los grupos morfol dgicos evitan los problemas de
las sinonimias en el tratamiento cuantitativo, dado que
no existen revisiones actualizadas de la microfauna. Al
mismo tiempo ofrecen informacion ecoldgicay permiten
determinar las variaciones entre la infaunay epifauna.

L os grupos morfol 6gicos que se emplean en este tra-
bajo corresponden alos Planispiralesredondeados, Ovoi-
des apalanados, Cilindrico fusiformesy Esféricos para
lainfaunay los Trocospirales redondeados, Milidlidos,
Trocospirales planoconvexos y Trocospir ales biconve-
xos paralaepifauna. El género Lenticulina se haconside-
rado como un elemento de la epifauna de acuerdo con
Rosoff & Corlis(1992).

En toda la seccion de Carmen-Zambrano domina la
infauna con valores siempre superiores a 50%. La base
de la seccién presenta una fluctuacion poco acusada en-

tre los dos grupos. A partir de la Zona de Siphogenerina
bassispinata hastalamitad inferior delaZonade Bulimina
carmenensis se aprecia una tendencia gradual y continua
del dominio de la infauna donde se alcanzan valores del
70 y 90%. Después la epifauna se hace mas dominante
con fuertes fluctuaciones que llegan al 80%.

EnlaFigura5 se han representado |as variaciones del
grupo de cilindrico fusiformes que es el que aporta un
mayor peso especifico (siempre por encima del 40%) al
grupo de lainfauna. Lavariacion de este grupo guarda un
paralelismo con el del resto de lainfauna. Los otros gru-
pos de la infauna tienen escasa representacion.

En cuanto a la epifauna dominan las formas trocospi-
rales. Milidlidos y Lenticulina son minoritarios e inician
su regresion a partir de la Zona de B. carmenensis. Sin
embargo Lenticulina aumenta en esta zona 'y domina en
laZonade Uvigerina subpergrina (valores de hasta 30%).
En la Zona de Ammonia beccarii faltan tanto los Milio-
lidos como Lenticulina. La parte superior delazonacare-
cedeforaminiferos.

Laregion entre Cartagenay Barranquilla

Los primeros esbozos de caracter general sobre la
estratigrafiay paleontologia de estaregion se inician con
el trabajo de Anderson (1929) y constituyen el punto de
referenciaparatodael area. Ander son establecié tresgran-
des unidades litoestratigréficas con la categoria de gru-
po: Grupo Las Perdices, Grupo Tubara y Grupo Galapa
(La Popa). El grupo Tubara es el mas significativo por la
abundancia de moluscos. Aungue el nombre de Tubara
fue introducido por Anderson en 1926, no es hasta 1929
cuando lo define y establece diversos horizontes. M-N,
0O, P Q, R, S,y T. Posteriormente se han interpretado de
manera diversa los términos introducidos por Ander son.

Laelaboracién del mapa fotogeol gico por Raasveldt
(1954) (inédito) introduce nuevas unidades litoestrati-
gréficas que aparecen publicadas por Burgl et al. (1955).
En el mapa que acomparfia el 11 Field Trip sobre estare-
gion, Bueno (1970) complementalaestratigrafia con nue-
vas unidades.

Ademas de los mencionados, son varios los trabajos
gue se ocupan de la region. Destacan los referidos a la
micropal eontologiay facies (Redmon, 1953; Porta, 1962;
Duque-Caro, 1965; Van den Bold, 1966; Duque-Caro,
1972a; 1972b; Porta, 1974; Bordine, 1974; Duque-Caro,
1975; 1976).

Dentro de estaregion se trataran las secciones de Arro-
yo Saco, alrededores de Tubara, y Puerto Colombia. Tam-
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bién se comentaran algunas observaciones puntuales so-
bre otras localidades.

Bueno (1970) sefiala y describe someramente las si-
guientes unidades litoestratigraficas aplicadas en esta area.

La Formacion Gallinazo formada por areniscas masi-
vas de grano grueso a conglomerético. Hacia el techo
shalesy arenas fosiliferas. El espesor es de unos 800 m.

Formacion Hibacharo. Consta de arcillas, limos con
intercalaciones de areniscas con niveles de yeso y algu-
nos fosiles. Su espesor puede alcanzar los 1.000 m.

Formacion Piojo. Presenta shales micéaceas de color
verde a oscuro que alternan con arcillas arenosas. Espesor
de unos 300 m.

For macién Tubar &. Contiene areniscas masivas, com-
pactas de grano fino a medio con abundantes moluscos.
300 m de espesor.

For macién Saco. Consta eminentemente de shales con
algunos bancos fosiliferos. 800 m de espesor.

Formacién Juan de Acosta. Formada por areniscas ma-
sivas de grano medio afino, de color amarillo, conintercala-
ciones de conglomerados y limolitas limoniticas. 500 m.

Formacién Chorrera. Areniscas masivas de grano
medio afinoy fosilifera. 1.100 m.

Formacion Sabanalarga. Predominan las arcillitas
con algunas intercalaciones de areniscas poco compac-
tas. 250 m.

En laFigura9 se dalaequivalencia entre las diversas
nomenclaturas, la extension vertical de las secciones es-
tudiadas por Bordine (1974) y correlacionada con la cro-
nologia de Berggren et al. (1995).

La Seccién de Arroyo Saco

Representa otrade | as secciones consideradas clasicas
gracias al trabajo de Burgl et al. (1955) y posteriormente
al de Bordine (1974). Laseccion aflora de forma bastante
continua siguiendo el arroyo del mismo nombre; aunque
Bordine ladenomind Arroyo Piojé. El espesor es aproxi-
madamente de unos 1.800 m.

Es posible establecer con cierta precision la equivalen-
ciaentre los datos de Burgl et al. y los de Bordine referi-
dosalamismaseccion en el trazado del Arroyo Saco (Figura
6). Enlatablal se han resumido los datos de ambos autores.

Sin embargo, se plantean ciertas discrepancias. Estas
se deben al empleo de un mismo término en sentidos dife-

rentes y por la extension de un mismo nombre a facies
distintas, si bien sus edades pueden ser las mismas.

Bordine en su columna estratigréfica (Fig. 34) sobre la
seccion, no utiliza ningn nombre de Formacion, aungue si
aparecen en los esquemas generales de las Figuras 9 y 10.

La primera aparicion de G. margaritae tiene lugar en
el techo de la Subzona de S. sphaeroides (muestra 377).
De acuerdo con los datos de Berggren et al. (1995) este
evento se sitla a 5.6 Ma, en el Mioceno mas superior
(base de la Zona PL 1a) y corresponderia a la Formacion
Pioj6. La mitad superior de la Formacién Pioj6 y la For-
maci6n Tubard corresponderian al Plioceno inferior.

En la Seccion de Arroyo Saco G. nepenthes desaparece
enlaparte superior delaSubzonade G. multicamerata (mues-
tras 78-79). G. nepenthesdesaparece a4.18 Ma (parte altade
la Zona PL1a, techo de la zona N19, segln la escala de
Bergreen et al., 1995). Labase del Plioceno medio se situa-
riaen lamitad superior delaFormacién Saco. Bor dinesitiia
labase del Plioceno medio ligeramente masarriba (M. 401).

Duque-Caro (1975) revisd algunas placas de la sec-
cion de Arroyo Saco y coloco la parte inferior de la sec-
cion en las Zonas N16-N18 de Blow.

L os foraminifer os

En las listas de foraminiferos planctonicos de Bur gl et
al. (1955), y de Bordine (1974) faltan varios de |l os taxones
gue se utilizan para la biozonacion reciente. En parte esta
ausencia es sin duda debida a las condiciones ambientales.

La sucesion se caracteriza por un medio de plata-
forma externa con abundantes plancténicos y Uvige-
rina en la parte inferior que se va somerizando hasta
un medio de plataforma interna en la que abundan los
niveles de moluscos. La parte alta de la seccion care-
ce casi por completo de foraminiferos y son abundan-
tes los ejemplares de Scapharca grandis que indicaria
un medio muy préximo a un manglar.

Tabla|. Comparacién del nimero de especies citadas por
Burgl et al. (1955) y Bordine (1974) y nimero de especies
comunes entre ambos autores en la Seccién de Arroyo.

BURGL etal.[BORDINE

(1955) (1974)
N° de especies planctonicas 19 41
N° de especies bentonicas 50 74
N° de especies planctonicas
comunes 6
N° de especi es bentonicas
comunes 12
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Variaciones entre los grupos morfolégicos en la

Seccion de Arroyo Saco

Al igual que sefialamos para la seccién de Carmen-

Zambrano no existen datos cuantitativos precisos que

permitan un andlisis estadistico adecuado. Los datos re- INFAUNA ‘ EPIFAUNA

presentados en la Figura 7 estan basados en los valores 2000— l l l l o g
guefiguran en lastablasde Bordine (1974). Se han utiliza- Q5

do los mismos grupos morfol 6gicos que en la seccion de % 1.8 g
Carmen-Zambrano. 1900 1 @

Los elementos de la infauna son los méas abundantes 1800— — %
en toda la seccién con valores superiores al 70%. En la / 2
Subzonade S. spaheroidesy en lamitad de la Subzona de 1700 g
G. multicamerata se puede observar un tramo con un do- 0]
minio casi absoluto de la infauna. Estos dos intervalos 1600— /// U]
corresponderian alos momentos en que existe una mayor g
profundidad. Otro intervalo con un dominio de lainfauna . c
se apreciaen el limite con la Subzona de P. primalis. Sin 1400— - 125 ﬁ
embargo aqui coincide con una intercalacion de unos 50 / 1875
m, con un régimen de aguas mas someras, de plataforma 1300 7777 § e
interna'y con ciertas influencias de condiciones salobres
como parece indicar la abundancia de Scapharca grandis 1200
y sin foraminiferos. CF

En la infauna al igual que en la seccion de Carmen- 1100
Zambrano el grupo de los cilindrico- fusiformes es el
mayoritario. 900—

Entre la epifauna los Milidlidos y Lenticulina tienen 800— e —
representacion en la parte inferior de la seccién, pero a _ ] ”
partir del Plioceno inferior apenas si son testimoniales y 700— ®
desaparecen en el Plioceno medio. > §

Las secciones en los alrededores de Tubara 600—1 = g

En la poblacion de Tubara se localiza el tipo del Gru- _ § g °
po Tubara, o Formacién Tubaré en su sentido més restrin- 500 153 %
gido, de Ander son (1929). o

. . 300 g

Los primeros datos sobre foraminiferos de esta area o
corresponden aRedmond (1953) y selocalizan en el Arro- 200 N
yo Hornos y Bordine (1974) van den Bold (1966) dio a 0 2|0 4|O 6|O E!O 100%
conocer un conjunto de ostracodos procedentes de las
proximidades de Tubara. Seccion Arroyo Saco

Redmond (1953) dio a conocer los foraminiferos del
Arroyo Hornos. Separ6 una zonainferior y unazonasupe-
rior. El conjunto de las dos zonas abarcan segun el autor

los Horizontes O-S de Ander son (1929).

B | et al. (1955) h t inl t Figura 7. Seccién estratigréfica de Arroyo Saco. Distribucion
urghetal. ( ) acen notar que segun la cartogra- de la infauna y epifauna basada en grupos morfoldgicos de

fia de Raasveldt lalocalidad de Tubara se encuentra so- foraminiferos benténicos, a partir de la lista de foraminiferos
bre sedimentos que pertenecen a la Formacién Saco. citada por Bordine (1974). CF= Cilindro-fusiformes.
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Bueno (1970) no indica nada al respecto. En su mapa
la poblacién de Tubard aparece sobre la Formacion del
mismo nombre. Tampoco Bordine (1974) hace ninguna
mencion al comentario de Burgl et al. (1955).

Bordine (1974) estudié dos secciones en lamismare-
gion: la seccion de Arroyo Tubaray la seccion del flanco
oriental del Sinclinal. La parte inferior de la seccién de
Arroyo Tubara contiene G. nepenthesy Bordinelacoloca
en el Mioceno superior-Plioceno inferior. Laotraseccion,
localizada en el flanco oriental del Sinclinal de Tubara,
ocuparia una posicién estratigraficamente mas altay co-
rresponderia a Plioceno medio.

Duque-Caro (1975) sefialo que la seccion tipo de
Tubard (Horizontes O-S) estudiada por Redmond (1953)
contiene una fauna plancténica que permite situarla entre
las Zona N16-N18 de Blow (1969) y que seria Mioceno
superior-Plioceno inferior por lo menos.

De acuerdo con estos datos se confirmaria que una
parte de la Formacién Tubara seria equivalente a la For-
macion Saco en la seccion del Arroyo Saco.

Esto indica con claridad que el término Tubara, consi-
derado adn en sentido restringido, como Formacion
Tubara, no es sincronica en todas las secciones. Este he-
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Figura 8. Relacién entre infauna y epifauna de foraminiferos benténicos en diversas secciones de la Cuenca de Plato. Grupos morfol 6gicos
basados en la lista de foraminiferos de Bordine (1974). CF= Cilindro-fusiformes.
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cho se apreciaen lasFiguras8y 9 deBordine (1974). Sin
embargo, no hace ninguna mencion al respecto, a pesar
de laimportancia que desde el punto de vista de la geolo-
giaregional tieney especialmente paralacorrelacion entre
diferentes cuencas.

Hay que tener en cuenta que todas estas unidades
litoestratigréaficas se han considerado siempre como inde-
pendientes y en posicion estratigréfica ascendente.
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Figura 9. Equivalencia entre las unidades litoestratigréficas de
diversos autores relacionadas con la escala cronoestratigréfica de
Berggren et al. (1995). Se ha indicado la extension vertical de
diversas secciones basadas en datos de Bordine (1974). @ Posicion
tentativa de las faunas de moluscos.

L os foraminifer os

La fauna sefiala un mar abierto de medio neritico de
plataforma externa en la parte inferior de la seccién que
pasa a unarapida somerizacidn con abundanciade moluscos.
La presencia de Amphistegina lessoni y varias especies de
Quingueloculina, Massalina y Nodobaculariella en diver-
sas secciones 'y en el Arroyo Tubarg, indicarian un medio
rico en carbonatos, préximo a medios arrecifales segun
Collins (1996). La ausencia de formaciones arrecifales en
estas areas hace pensar en un medio de aguas rel ativamente
someras con sedimentos ricos en detritus carbonatados de
origen biogénico que son muy abundantes.

Tabla Il. Nimero de especies segin Redmond (1953)
y Bordine (1974) en la seccion de Arroyo Tubaray nimero
de taxones comunes que citan | os dos autores.

REDMON [ BORDINE

(1953) (1974)
Especies planctonicas 5 22
Especies benténicas 78 41

Especies planctonicas comunes| 1
Especies bentonicascomunes | 33

Si se comparan las listas dadas por Redmond (1953)
conlasdeBurgl et al. (1955) en la Seccion de Arroyo Saco,
senotaunamarcadadiferencia(Tablall). Entrelas especies
plancténicas tan solo un 3,1% son comunes. Si se toman
las especies benténicas que son las méas abundantes, se
observa un 20.4% de comunes.

Burgl et al. (1955) indican claramente que hay poca
semejanza entre ambas faunas, pero la atribuyen a que la
fauna de Redmond ocupa una posicion estratigrafica mas
alta. Redmond sefiala explicitamente que su seccion abar-
calosHorizontes O-S de Ander son. En consecuencia, exis-
te una parte que es comun entre las dos secciones y que
cubre por 1o menos parte del Plioceno inferior y medio.

Delas 83 especies citadas por Redmon (1953), 14 son
comunes entre el Atlantico y el Pacifico.

La Seccién de Puerto Colombia

Al sur de estalocalidad situada al oeste de Barranquilla,
Bordine (1974) estudi6 un corte de 205 m de potencia.
Laserie estaformada por shale de color oscuro y limolitas
cortadas por paleocanales de arenas con restos de
moluscos y fuerte bioturbaciéon con Ophiomorpha y
Gyrolithes.

Los niveles finos son ricos en foraminiferos que datan
la seccion como Mioceno superior-Plioceno inferior.
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Bordine atribuye la seccién alaFormacion Tubard. Asig-
nacion que contrasta con la que figura en el Mapa de
Bueno (1970), donde figura como Formacion Perdices.
Es evidente que por el contenido de foraminiferos no pue-
de pertenecer ala Formacion Perdices.

Compar acién entre algunas secciones

En la Figura 8 se ha representado la relacion entre la
infauna y la epifauna en algunas secciones en las que
aparece €l limite Mioceno-Plioceno (Seccién de Arroyo
Tubaray Seccion de Puerto Colombia) y el limite Plioceno
inferior-Plioceno medio (Seccion del Sinclinal de Tubara,
Seccion Juan deAcosta-Chorrera, Seccién en ladesembo-
cadurade Arroyo Saco y Seccién de Usiacuri).

En general, la infauna se presenta dominante con una
mayor abundancia del grupo de cilindro-fusiformes. En la
base del Plioceno inferior se observa una disminucion de
lainfauna. Si bien se aprecian diferencias entre | as seccio-
nes que son atribuibles a la existencia de facies diferentes.

Lafaunade moluscos

Los Moluscos constituyen otro grupo sobre el que
existen algunos datos, mientras que otros grupos taxono-
micos como briozoos y corales son practicamente desco-
nocidos, al igual que peces marinos.

En general, os trabajos sobre los moluscos son anti-
guos: Oinomikado (1926), Anderson (1929), Weisbor d
(1929), Pilsbry & Olsson (1935), Royoy Gémez (1942;
1950) y Barrios (1961). EnlaTablalll sedael nimero de
especies que han citado algunos autores. Este nimero se
refiere atodo el Nedgeno del norte de Colombia pero no
figuran las especies pertenecientes al Pleistoceno.

Tabla I11. Nimero de moluscos registrados por diversos
autores en el Nedgeno marino del norte de Colombia.

BIVALVOS | GASTEROPODOS
Oinomikado (1939) 9 27
Anderson (1929) 83 87
Weishord (1929) 29 45
Royoy Gomez (1941) 39 27
Royo y Gomez (1950) 14 13
Barrios (1961) 47 34

Las zonas caribefias préximas a Colombia como son
Venezuelay Panama cuentan con abundante informacion
paleontol 6gica. Durante las Ultimas décadas se han reali-
zado diversas revisiones y actualizaciones de la fauna de
moluscos de Venezuela (Weisbord, 1962; 1964; Jung,

1965). También en los Gltimos afios existen revisiones y
nuevas aportaciones sobre diferentes grupos faunisticos
especialmente en Panamay Costa Rica (Jackson, Budd
& Coates, 1996 y Collins & Coates, 1999), dentro del
Panama Paleontology Project.

Es muy importante tener en cuenta los datos aporta-
dos por Jackson et al. (1999) a propdsito del registro de
moluscos de la Formacién Cantaure (Venezuela). Lamul-
tiplicacion de colecciones con exploraciones a fondo, ha
cuadriplicado el numero de géneros y subgéneros y
quintuplicado el nimero de especies.

En general, existe poca precision en laposicion estrati-
graficay aveces también en la geogréfica respecto a Co-
lombia. Faltaunarevision modernade estas faunassi bien
existen comentarios puntual es sobre la sistematica de al-
gunas especies. Destacan los datos sobre los Muricidae
(Vokes, 1988; 1990; 1992) y el Grupo Strombina (Jung,
1989; Jackson et al. 1996).

Los moluscos del Pacifico. Practicamente los Unicos
datos de que se dispone corresponden a Oinomikado (1939)
guien dio a conocer una lista de moluscos procedente de
los rios Copoma 'y Cucurrupi, dos afluentes del rio San
Juan, en el Departamento del Valle del Cauca. Oinomikado
introdujo el nombre de “Cucurrupi beds’ para situar la
posicion y litologia de las capas que contienen esta fauna
de moluscos: 9 bivalvos y 27 gasterépodos. Como ya se
indico anteriormente esta fauna puede ubicarse en la parte
superior de la Formacion Munguidd y su edad correspon-
deriaa Plioceno. Un total de 16 formas se encuentran re-
presentadas en €l Grupo Tubard de Ander son (1929).

Aungue no existe una revision completa de esta fauna
se pueden reconocer las siguientes formas: Arca (Arca) ze-
bra (Swaison, 1833); Anadara (Rasia) dariensis dariensis
(Brown & Pilsbry, 1922); Chama congregata Conrad, 1833;
Bothrocorbula (Hexacorbula) gatunensis (Tould); Turritella
(Torcula) altilira Conrad, 1857; Architectonica sp.; Natita
(Stigmaulax) guppyana Toula,1909; Sincola (Sinaxilia)
tumbezia (Olsson, 1932); Sincola (Snaxilia) chiriquensis
(Olsson, 1922); Strombina (Strombina) cyphonotus Pilsbry
& Olsson, 1911; Antilliphos (Antilliphos) candei
gatunensis (Toula, 1909); Terebra (Paraterebra)
cucurripiensis Oinomikado, 1939.

MacNeil (1937) describe Noetia atratoensis del rio
Atrato y Noetia macdonaldi del rio San Juan a Occidente
de Quibdé.

Los moluscos de la seccién El Carmen-Zambrano. El
nivel mas inferior se encuentra en Jesus del Monte y co-
rresponde a la Arenisca de Mandatu. Fue sefialado por
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Anderson (1929). Se trata de unafauna con seis especies
que no ha sido revisada.

Stevenson (en Petters & Sarmiento, 1956) sefial6 la
presencia de tres niveles de moluscos relacionados con
las zonas de foraminiferos, sin precisar la posicion dentro
de las zonas. En la Figura 5 la posicion de estos niveles
dentro de las zonas de foraminiferos es tentativa.

De lazona de Bulimina carmenensis, que corresponde
ala Formacion Jesus del Monte, se han citado 3 bivalvos
y 11 gasterépodos.

En laFormacion Zambrano aumenta considerablemen-
te el nimero de moluscos como consecuencia de una
somerizacion con predominio de facies mas someras. En
la zona de Uvigerina subperegrina, en la parte inferior de
la formacion, el nimero de moluscos es de 30:9 bivalvos
y 21 gasteropodos. La familia Turritellidae es la mas nu-
merosa con Cinco especies.

La zona de Ammonia beccarii corresponde a una fa-
ciesmaslitoral con 6 bivalvosy 23 gasterépodos. Se apre-
cia una tendencia a las condiciones salobres que se
acenttan al techo de laformacion con formas de caracter
salobre y lacustre.

La fauna de la seccion de El Carmen-Zambrano en
conjunto esta pendiente de revision.

La fauna de Tubara. De la localidad tipo del Grupo
Tubard Ander son (1929) daunalistade bivalvosy gasteré-
podos distribuidos en horizontes. Aungque no existe una
revision de esta fauna puede ser interesante para estudios
futuros dar a conocer algunos datos numéricos.

Tabla V. Distribucion del nimero de especies de moluscos
en loshorizontes de lalocalidad tipo del Grupo Tubara
de Ander son (1929).

Horizonte [Bivalvos| Gaster opodos

NUmero de especies M-N 33 26
P 19 25
R 13 13

NUmero de especies
exclusivas M-N 22 17
P 10 15
R 8 5
Especiescomunes M-N;Py R 2 1
M-Ny P 6 2
M-Ny R 8 3
PyR 1 5

Comentarios sobrela fauna. Se hainiciado unabase de
datos de todos los moluscos del Terciario marino de Co-
lombia que se han publicado. También se esta realizando
un muestreo de los yacimientos clasicos y una primera ex-
ploracién de nuevos yacimientos que conduciran alarevi-
sion taxondmica de la fauna que en principio comprende
las familias Arcidae, Glycymeridae y Pectinidae.

Arcidae. Entrelas diferentes formas que se han citado
de esta familia destaca | a presencia de una forma de gran
talla que Weisbord (1929) describié como Scapharca
grandis colombiensis procedente de Usiacuri y Puerto
Colombia.

Nosotros lahemos reconocido ademas en Arroyo Saco
y en Punta Canoas. En todas | as secciones tiene una edad
Pliocénica de acuerdo con |los datos cronoestratigréficos
de que disponemos. Como existe bastante confusién con
Arca patricia y Arca usiacuri, de momento la dejamos
como Arca (Scapharca) grandis ala espera de un estudio
morfométrico completo sobre el abundante material de
estos taxones.

Setratade unaformade manglar que en algunaslocalida-
des va asociada a Chicoreus (Chicoreus) brevifrons (La-
marck) que actualmente vive en las raices de los manglares.

Glycimeridae. De esta familia Pilsbry et al. (1917),
Anderson (1929), Weisbord (1929), Nicol (1945), Barrios
(1961) y Woodring (1982) han citado diversas especies y
subespecies en el Nedbgeno de Colombia (G. canalis, G.
secticostata. G. usiacuri, G. tumefactus, G. LIoydsmith). Exis-
te bastante confusion entre las diversas especies como se
puede observar a través de la literatura. Es un grupo bien
representado en diversas localidades. Por e momento se ha
identificado Tucetona que estaria representado por varias
especies.

Pectinidae. De la Loma Barragan, situada al norte de
Cartagena, se ha identificado un ejemplar completo de
Nodipecten nodosus. Un dato de U/Th basado en corales,
situados por debajo del pectinido, dieron una edad de
138.540 afios. Esta forma ya habia sido citada por Smith
(1991) del Pleistoceno del norte de Cartagena asociada a
Globorotalia trucatulinoides. La misma autora ha sefia-
lado también |la presencia de Nodipecten arnoldi en la
Formacién La Popa al norte de Cartagena y en Puerto
Colombia.

Formacion del istmo de Panaméa

Durante una buena parte del Mioceno la comunica-
cién entre el Caribe y el Océano Pacifico no da lugar a
una diferenciacién faunistica entre ambas areas. En el
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Mioceno medio se forman una serie de pequefias islas
entre el NW de Colombiay América Central, que de una
parte restringen la circulacién marinay de otra facilitan
un cierto puente para la primera migracioén de fauna te-
rrestre (Duque-Car o, 1990b).

Aungue existen pequefias diferencias entre los auto-
res en laedad del cierre definitivo del Istmo, la ciframés
aceptadaesde 3.5a3.1 Ma(Coateset al. 1992; Collins &
Coates, 1996; Collins, 1999; Frank et al., 1999 y
Anderson, 2001).

Laformacion del | stmo de Panama produce un cambio
en las corrientes marinas como han sefialado K eller et al.
(1989); Duque-Caro (1999b), entre otros. Se intensifica
laglaciacion del Hemisferio Norte, se forman las provin-
cias paleobiogeograficas y las migraciones de la fauna
terrestre entre las dosAméricas.

Como consecuencia de la instalacion del Istmo se ha
invocado una marcada extincion en lafauna de moluscos.
ParaVermeij & Petuch (1986) laextincion esmasaltaen
el Atlantico que en el Pacifico, pero no existe uniformi-
dad entre los distintos autores. Allmon et al. (1993) argu-
mentan que la pretendida extincion se debe a un efecto
del muestreo. El cierre del Istmo de Panama produciria
mas bien una mayor diversidad en los moluscos segin
Jackson et al. (1999). Los foraminiferos bentonicos tam-
bién sefialan una mayor diversidad. Quizas son los cora-
les arrecifal es | os que experimentan unaregresién a causa
de los intervalos glaciares del Pleistoceno.

No obstante, el modelo de diversidad a través del Ist-
mo de Panama no es aln completamente conocido. Falta
todaviamuchainformacion, por ejemplo sobre el Plioceno
y Pleistoceno de Colombia tanto en las costas del Caribe
como del Pacifico que apenas estan esbozados.

Provincias paleobioldgicas en el Caribe

Durante el Mioceno la ausencia del 1stmo de Panama
permitia una libre comunicacion entre el Pacifico y el
Caribe. Woodring (1966) propuso una amplia provincia
ala que denomind Provincia Caribe Terciaria que se ex-
tendia desde Tampico (Méjico) hasta el noreste del Brasil
en el Océano Atlantico y desde el sureste de Nicaragua
hasta el Norte del Per(i en el Océano Pacifico oriental.
Posteriormente Woodring (1974) restringe esta ancestral
provincia al Mioceno medio incluyendo diversas locali-
dades fésiles del norte de América del Sur y de América
Central y establece seis subprovincias basadas en la dis-
tribucion de géneros 'y subgéneros de moluscos. Las Cos-
tas Caribe y Pacifica de Colombia se integran en la
subprovincia de América Central y norte de Sudamérica.

Lazona comprendida entre Cartagenay La Guajira se su-
perpone con la subprovincia de Colombia, Venezuela y
Trinidad (Figura 10).

Petuch (1976) reconoci6 en la fauna actual de la Ba-
hiaAmuay, en la Peninsula de Paraguana (Venezuela), un
particular ecosistemaformado por detritus-Turritella. Este
conjunto contiene elementos relictos de las faunas del
Mioceno superior y Plioceno inferior del Proto-Caribe.
Las Unicas comunidades con estrechas afinidades a esta
fauna son las de la Formacion Angosturas del Mioceno
superior de Ecuador y de la Formacién Gatun del Mioceno
superior-Plioceno inferior de Panama.

En laPeninsulade LaGuajira(Colombia) registro tam-
bién una fauna de gasterdpodos representada por géneros
y especies idénticas a las de aquellas formaciones. Entre
otrasformasrelictas se encuentran: Phyllonotus globosus,
Cypraea mus 'y Murex chrysostomus.

Petuch (1976) introdujo € término “enclaverelicto” (relict
pocket) o “fésiles vivientes’ para esta fauna particular.

En 1981 el mismo autor afiade otras 45 especies a la
listaanterior. De estasformas un total de 11 se encuentran
en las costas de La Gugjiray Santa Marta (Colombia).

Estos enclaves relictos se han explicado por diversos
procesos: catastrofismo biolégico en el Plioceno superior
por los efectos del cierre del |stmo de Panama, fluctuacio-
nes del nivel del mar por glaciacionesy por cambios de
temperatura.

Basandose en estas observaciones, Petuch (1982) pro-
pone dos nuevas paleoprovincias que se pueden recono-
cer desde el Mioceno inferior al Pleistoceno inferior. La
Provincia Caloosahachtiana, que se extiende desde el
Cabo Hateras hasta el Golfo de Honduras, y la Provincia
Gatuniana que comprende las Islas de Jamaica, Santo
Domingo, Trinidad y las costas de Venezuela, Colombia,
Panama hasta Ecuador. En la primera quedan incluidas
las faunas de las formacionesVirginia, Tamiami, Pinecrest
Beds y Caloosahatchee. La segunda contiene las faunas
de las formaciones Bowden, Gurabo, Springvale, Limon,
Gatln, Marey Esmeraldas.

Las faunas del Mioceno y Plioceno de Colombia que-
dan incluidas en la Provincia Gatuniana.

Lafauna actual de Colombia presenta diferenciasalo
largo del Litoral Caribe. Diaz (1995) basandose en ladis-
tribucién de 266 especies de Caenogastropoda entre Cos-
ta Ricay el delta del Orinoco-Surinam y aplicando el
indice de “Amplitud del Rango Geogréafico” definey pro-
pone cinco subprovincias. La costa colombiana desde el
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Figura 10. Provincias paleobiogréficas de los moluscos. Compilacién de datos de Woodring (1966; 1974 y 1978).

Golfo del Darién hasta Santa Marta formaria parte de la
subprovincia “Istmiana’. Santa Marta perteneceria a la
subprovincia “ Samaria-Venezuela’ y la Peninsula de La
Gugjiraalasubprovincia“Gugjira’.

El érea de Santa Martaregistraunafauna especificaque
corresponde alafaunarelictade Petuch (1976). Esta parti-
cularidad se debe a las condiciones de upwelling, proceso
gue ya sefial 6 Bula-Meyer (1977) paralaflorade algas.

L os arrecifes coralinos

Collins (1999) sefial6 que con posterioridad a la for-
macion del Istmo de Panama se produjo un aumento de
las facies carbonatadas en el &rea del Caribe.

En Colombia formaciones de tipo arrecifal se extien-
den desde el sur de Cartagena hasta Barranquilla en una
distancia superior a los 100 km. Junto a Cartagena, €l
Cerro La Popa esta formado por unos 25 m de calizas
arrecifales que se apoyan sobre shales margosas y areno-
sas. Anderson (1929) denomind a todo el conjunto For-
macion La Popa. Laparte basal laconsideraMiocenoy la

parte superior Plioceno. En realidad esta unidad ha teni-
do diferentes acepciones (Porta, 1974). Link (1927) ya
sefialé una edad pleisténica para las calizas arrecifales.
L as shales margosas contienen Alnus (Solé de Porta, 1960)
gue indica también esta edad. Sin embargo, no todos los
afloramientos presentan |la misma sucesion estratigrafica.
Enlas cercaniasdeArroyo Piedras, al norte de Cartagena,
las calizas arrecifales se apoyan discordantes sobre unos
shales grises, pero aparecen dos niveles de calizas
arrecifal es separados por un tramo de arenas.

La misma disposiciéon que en Punta Piedras registro
Anderson (1929) en Puerto Colombia y Puerto Salgar.
Entre Cartagena y Punta Piedras, en la zona de los
Morritos, las lutitas arenosas sobre las que se apoyan las
calizas arrecifales contienen Alnus.

La presencia de Globorotalia truncatulinoides en las
lutitas arenosas sobre las que se apoyan las calizas
coralinas en Turbaco, al sur de Cartagena, sefialada por
Duque-Caro (1967 y 1973) confirmaria esta edad, tenien-
do en cuentala edad de |a primera aparicion de este taxén
(1.9 Ma) en el Caribe (Cotton, 1999).
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Datos preliminares de U/Th, sobre colonias coralinas
recogidas en diversas localidades, indican que las edades
varian entre los 300.000 y los 124.000 afios.

Es posible que no todos los afloramientos de calizas
arrecifales que se han atribuido a la Formacién La Popa
sean exactamente sincrénicos si bien se localizarian to-
dos ellos en el Pleistoceno.

Levantamiento dela Cordillera Oriental

Existen pequefias diferencias en cuanto alaedad de la
formacion de esta cordillera. Segiin Van der Hammen et
al. (1973) lafase mas activase situariaentre 4.5y 2.5 Ma
y entre 5-3 Masegun Adriessen et al. (1993). Hoorn (1994)
y Hoorn et al. (1995) sefialan que seiniciaen el Mioceno
medio (12.9-11.5 Ma.), que es préacticamente la misma
edad que sefial6 Guerrero (1997): entre 12.9y 11.8 Ma.
El proceso de laformacion dela Cordillera Oriental com-
porta variaciones significativas en la distribucién
hidrogréfica de laregiéon amazonica. Hoorn et al. (1995)
han esbozado la paleogeografia de laAmazoniay losLla-
nos. En el Oligoceno y Mioceno inferior |os aportes pro-
ceden del Escudo de las Guayanas, mientras que la
Cordillera Oriental se encontrabaen un estado incipiente.

Como que la Cordillera Oriental no empezé a funcio-
nar como tal hasta finales del Mioceno medio-superior,
hay datos faunisticos que hablan a favor de conexiones
entre laAmazoniay el valle superior del Magdalena. En
Villavieja (Huila), la capa de peces del Miembro Baraya
(Formacion Villavieja) ha suministrado |a fauna de peces
de Telebdsteos (Colossoma y Arapaima) citada por
Lundberget al. (1986). El techo de la Formacion Victoria
sobre la que descansa |la Formacion Villavigja, ha sido
datada en 12.486 Ma (Flynn et al. (1996). También
Bondessio & Pascual (1977) dan a conocer los restos de
un Dipnoo (Lepidosiren). Asi mismo, Wood (1976) des-
cribio el quelonio Chelus colombianus. Todas estas for-
mas viven actualmente en laAmazoniay una buena parte
delafaunafosil de peces del Grupo Honda es actualmen-
teendémicadelaregion delaAmazoniay del rio Orinoco
(Lundberg & Chernoff et al., 1992; Lundberget al., 1995
y Lundberg et al., 1997).

A partir del Mioceno superior tienen lugar cambios
pal eogeograficos muy importantes: La Cordillera de los
Andes va adquiriendo su actual configuracién. El rio
Orinoco cambia a su curso actual. Los drenajes fluvio-
lacustres constituyen el precursor del actual rio Amazo-
nas y sus depositos cubren las plataformas carbonatadas
del Atlantico. La conexion Amazonia, Llanosy Caribe se
cierra definitivamente.

Datos aportados por la vegetacién

Lainformacion mas abundante es suministrada por la
palinologia. Los restos de macroflora (hojas, troncos y
frutos) son minoritariosy tienen un valor puntual. No siem-
pre las condiciones de sedimentacién, especialmente en
medios continental es, permiten un muestreo denso y apro-
piado. A pesar de lamenor resolucion delas zonas palino-
[6gicas frente a las zonas de foraminiferos plancténicos
como ha sefialado Duque-Car o (1997), aportan conside-
rable informacion de orden ambiental y climatico.

Valle inferior del Magdalena

Por 1o que respecta al medio marino los datos son es-
casos y no hay en general mucha precisién en la posicién
estratigréfica ni en las unidades litoestratigréficas.

Germeraad et al. (1968) figuraban la Formacion
Tubara sin mayor precision como Mioceno medio y supe-
rior. Muller et al. (1987) consideran por ejemplo la mis-
ma Formaci6n Tubard como Mioceno sin mayor precision,
mientras que lasArcillas de Bayunca (Bayunca Clay) que
se colocan encima de la Formacion Tubara se les asigna
una edad Plioceno-Pleistoceno.

En el valleinferior del Magdalena, la Seccién de Pla-
neta Rica, situada en el extremo sur de la Cuenca de San
Jorge, (SolédePorta, 1961) y las perforaciones de la For-
macién Ciénaga de Oro, estudiadas por Duefias (1979)
contienen una flora de manglar y Palmas de Oligoceno y
Mioceno inferior.

Graham (1992) haindicado que durante el Cenozoico
no hay una vegetacion de zonas elevadas en el area de
CostaRicay Panama. Las mismas condiciones parece que
existieron en el valle inferior del Magdalena. Se trataba
de una vegetacion de zonas bajas con medios de ciénaga
y pantanosas y un bosque mas alejado.

Algunos elementos de bosque montafioso como
Podocarpus, Hedyosmum e llex viven actualmente en el
bosque himedo del Pacifico (Chocd) en zonas poco ele-
vadas, de tal manera que el registro fosil no necesaria-
mente debe interpretarse como evidencia de enfriamiento
climatico en zonas poco elevadas (Hooghiemstra & Van
der Hammen, 1998).

Sabana de Bogota

En la Sabana de Bogota la sucesién palinoldgica es
bien conocida, aunque cubre solamente el Plioceno y
Cuaternario. Las dataciones absol utas a partir de muestras
de afloramientos y sondeos han permitido un registro muy
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completo de la evolucion de las condiciones ambientales
y las variaciones climéticas entre los 6 y los 2.4 Ma.

Van der Hammen & et al. (1973) establecen varias
unidades litoestratigréficas y una biozonacion con siete
zonas palinoldgicas. Estas unidades y zonas son amplia-
das posteriormente por Helmens (1990) y Helmens & Van
der Hammen (1995). En 1995 Van der Hammen &
Hooghiemstra introducen formalmente unidades
cronoestratigraficas que se relacionan con las litoestrati-
graficasy las biozonas.

La unidad mas antigua es la Formacion Marichuela.
Se caracteriza por ser detriticagroseray se hainterpreta-
do como depdsitos de flujo torrencial y gravitatorio. No
ha suministrado polen y por su posicion estratigrafica se
ha considerado como Mioceno.

En el Mediterraneo occidental lacrisis de salinidad se
desarroll6 entre el Tortoniense més superior y el inicio
del Messiniense en las cuencas internas (Playa et al.,
2000). En las cuencas marginales este evento tuvo lugar
en el Messiniense superior. Los valores de 5.7 a 3.3 Ma
sefialados por Gauthier et al., (1994) en las cuencas mar-
ginales, trasladados a la Sabana de Bogota corresponde-
rian alaFormacion Marichuelay alaseccion de Balsillas
gue tampoco contiene polen.

Sin dudalafase de enfriamiento del Mioceno superior
tuvo una escasa repercusion en latitudes bajas, especial-
mente si éstas coincidian con zonas poco elevadas.

El Plioceno es bien conocido y esta representado por
las Zonas |, |1 y parte de lalll, con una flora de caréacter
tropical calida con Humiria zipaconensis (Berry). La se-
dimentacion de esta flora tuvo lugar a una altitud de unos
500 m y en la actualidad se encuentra a una altitud de
2.250 m. Esta diferencia supone unatasa de elevacion de
la Cordillera Oriental en este sector de 1-5 mm afio
(Adrieessen et al. 1973).

El enfriamiento climéatico registrado en lazona IV se
sitlaa 2.7 Ma, aunque podria ser mas reciente extendién-
dose alrededor de 2.4 Ma. Serelacionariacon lafasefinal
del levantamiento de la Cordillera Oriental (Van der
Hamen et al. 1973; Helmens, 1990 y Hooghiemstra,
1995). La interpretacion de este enfriamiento climatico
varia en relacion con la posiciéon del limite Plio-
Pleistoceno. Helmens (1990) lo sitaa 2.4 Ma, Helmens
& Van der Hammen (1995) y Van der Hammen &
Hooghiemstra (1995) entre 2.4 y 2.2 May estaria rela-
cionado con las primeras glaciaciones del Cuaternario.
Hooghiemstra (1995) yaindicé que podria corresponder
ala glaciacion del Plioceno superior, pero considerando

la posicion del Iimite en la estratigrafia continental opta
por situarloa2.7 Ma.

Teniendo en cuenta que el limite Plio-Pleistoceno se
sittaa 1.9 Ma (Berggren et al., 1995) el evento corres-
ponderia a la glaciacion del Plioceno superior.

Si el cierredel stmo de Panamaterminaa 3.5 Macomo
indican los Ultimos datos (Collins & Coates, 1999) y
Anderson (2001), el enfriamiento climatico estariarela-
cionado con este evento.

EnlaFigurall seresumen los diferentes tipos de uni-
dades, asi como la posicioén estratigréfica de algunas sec-
ciones y sondeos, edades absolutas y los eventos mas
sefial ados.

IntercambiosentreAméricadel Nortey Américadel Sur

La problemética de las migraciones de la fauna de
vertebrados entre Américadel Nortey Américadel Sur ha
sido discutidapor diversosautores: (Whitmore & Stewart,
1965; Porta, 1969; Hoffstetter, 1970), entre otros.

La formacién de un rosario de islas en el noroeste de
Colombiay Panama durante el final del Mioceno medioy
en el Mioceno superior se ha sefialado como unavia para
la primera migracion faunistica entre las dos Américas
como indicé Duque-Caro (1990b). Las migraciones pu-
dieron realizarse como migraciones pasivas llevadas en
bal sas de vegetacion arrancadas por tormentas.

Lapresenciade perezosos en Américadel Norte (Weeb,
1985) y de mastodontes y Procidnidos en el Mioceno su-
perior de laAmazonia (Frayley et al., 1995), pudo reali-
zarse através del sistemadeislasenlaCuencadel Atrato,
entre Colombiay Panama. Hipotesis que no es comparti-
dapor Iturralde-Vinent & Macphee, (1999). Pero esla
consolidacién del I1stmo de Panamalaque propiciael gran
intercambio faunistico.

Representantes de més de 10 familias de mamiferos de
Ameérica del Norte emigran a Sudaméricay se han regis-
trado en Argentina (M arshall & Cifelli, 1990; M ar shall
et al., 1979 y 1982). Algunos representantes de familias
de mamiferos sudamericanos se conocen yaen el Plioceno
del sur de Estados Unidos, pero los registros mas abun-
dantes corresponden al Pleistoceno: Texas, Arizonay Flo-
rida (Marshall et al., 1979). Withmore et al. (1965)
sefialaron que la existencia del Bolivar Trouhg separaba
Panama del continente sudamericano desde el Oligoceno
al Plioceno. Hasta el momento la ausencia de registro de
vertebrados en el norte de Colombiano permite anotar las
migraciones en uno y otro sentido. Tan s6lo se conoce la
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FORMACIO UNIDADES
MA | EDAD MIEMBRO)| CRONOESTRATIGRAFICAS| BIOZONAS |  EDADES SECCION DATOS PALINOLOGICOS
HELMENS(1990) | VAN DER HAMMEN
BERGGREN etal.1995 | HELMENS&VAN | HOOGHIEMSTRA *
DER HAMMEN(1995) (1995)
vl
1—
PLEISTOCENO SABANA FUNZENSE y
________________________________ v
72—
GELASIENSE SUBACHOQUE ENGATIVENSE
N e 24  Funza
e 27 Enfriamiento climatico
GUALI CHOCONTENSE
3_
PIAZENZIENSE . 32 Fase calida
GUASCA SISGENSE I
e 37  Facatativa Sin registro palinolégico
TIBAGOTA | FACATATIVENSE I Levantamiento
4— e 404 Mosquera C. Oriental
ZANCLIENSE
TEQUENDAMA |  TEQUENDAMENSE | T etama  Flora topical (Humiiaceae)
5
e 533 RioFrio Sin registro palinolégico
MESSINIENSE MARICHUELA
6
* 62 Sin registro palinolégico

Figura 11. Unidades litoestratigréficas y cronoestratigraficas y biozonas palinoldgicas aplicadas al Nedgeno y Pleistoceno de la Sabana de
Bogoté referidas a la cronoestratigrafia de Berggren et al. (1995).También se han sefialado algunas edades absolutas y secciones del Nedgeno
con indicacién de los eventos mas significativos. Compilacién a partir de los datos de: Helmens (1990), Adriessen et al. (1993), Hooghiemstra
(1994), Van der Hammen & Hooghiemstra (1995) y Helmens & van der Hammen (1995). * Biozonas segun Adriessen et al. (1993).

presencia de Gyriabus royoi, un roedor de la Familia
Dynomyidae, que fue descrito por Stirton (1953) en la
Formacion San Antonio Sandstone de Beck (1921), en las
proximidades de Sincelejo (departamento de Bolivar), y
cuya edad corresponde posiblemente al Plioceno (Porta,
1974). Otro dato se refiere a un Toxodontidae: Mixoto-
xodon larensis crusafonti descrito por Porta (1959) pro-
cedente de los alrededores de Corozal, con una posicién
estratigrafica mas alta y que seguramente es ya un
Pleistoceno.

L os Unicos datos absolutos respecto a la fauna de ma-
miferos se encuentran en la Sabana de Bogota. Corres-
ponden a la fauna de Haplomastodon localizada en
Mosquera, encimade unacostralimonitica (Porta, 1961).

Este nivel forma parte de la Formacion Mondofiedo en el
sentido de Van der Hammen (1965) y su edad es de 30.245
+ 520 afos segln datos de Van der Hammen (1965).

Por lo que respecta alaflora, Graham (1992) sefial6
gue las diferencias floristicas de América Central y norte
de Sudamérica eran considerables en el Plioceno medio,
sugiriendo que el Istmo no eratodavia un corredor efecti-
Vo para la migracion.
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CUBIERTAS PIROCLASTICAS CENOZOICAS
EN LA PARTE SEPTENTRIONAL DEL VALLE
MEDIO DEL MAGDALENA'Y MESAS
DE SANTANDER

por
Jaime Galvis Vergara & Diego Mojica Corchuelo

Resumen

Galvis Vergara, J. & D. Mgjica Corchuelo: Cubiertas piroclasticas cenozoicas en |la parte
septentrional del Valle Medio del Magdalena 'y Mesas de Santander. Rev. Acad. Colomb. Cienc.
27(103): 217-223, 2003. ISSN 0370-3908.

Hay rocas volcénicas écidas en la parte norte del valle medio del rio Magdalenay en las mesas
de Santander, cuya relacién con |os sedimentos cretacicos no es comprendida claramente. En algu-
nos sectores han sido confundidas con sedimentos cenozoicos. En otras localidades han sido
cartografiadas como rocas volcanicas del Juratridsico o no se les ha asignado edad, y en algunos
sectores de laregion cordillerana de Santander, han recibido denominaciones propias de formacio-
nes sedimentarias del Cretéceo.

Palabras clave: Cubiertas piroclasticas, cretaceo, rocas volcanicas, Cordillera Oriental,
Santander, Valle del rio Magdalena.

Abstract

In the northern part of the middle Magdalena river valley and in the Santander tablelands,
there are volcanic rocks, whose relation with the Cretaceous sediments has not been clearly
understood. In some sectors they have been mistaken Cenozoic sediments. In other places, they
have been mapped as volcanic rocks of Jura-triassic age or they are without age estimates and in
some sector of the cordilleran region in Santander, they received names of Cretaceous sedimentary
formations.

Key words: Cretaceous, volcanic rocks, CordilleraOriental, Santander, Magdalenariver valley.
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I ntroduccion

El Magdalena medio, a pesar de haber sido un éarea
clave en la produccién de petréleo, es una regiéon cuya
geologia ha sido deficientemente conocida e interpreta-
da; de una parte, la presencia de varias fajas de territorio,
en las cuales se encuentran secuencias de sedimentos to-
talmente disimiles, limitadas por fallas direccionales de
rumbo NE-SW, no han sido mencionadas por autor algu-
no en la region. En general, los articulos e informes al
respecto, se basan en el clasico articulo de LuisG. Mora-
les publicado en “The Habitat of Oil”, el cual asume que
laestratigrafiadel valle del Magdalena es uniformey ade-
mas coincide con la de |a parte cordillerana de Santander.
Por otra parte, ningln autor se refiere alos depésitos vol-
canicos cenozoicos que se observan en la parte norte del
valle medio del Magdalena ni alos que se encuentran en
las mesetas cordilleranas de Santander.

Distribucion geogr afica de las vulcanitas

Las vulcanitas en mencidn se encuentran en un area
muy amplia, en el valle medio del Magdalena se presen-
tan desde ElI Banco y Curumani al Norte, hasta el rio
Lebrijay probablemente mas al Sur, en forma de extensos
lahares observables en Aguachica, Gamarra'y San Alber-
to, derrames de lavas como las que se observan en la zona
de Totumal, bajo las cuales se encuentran rocas
sedimentarias del Cretaceo, (identificadas en ventanas
estratigraficas y en los pozos petroleros de Totumal y
Buturama) y en sectores de los municipios de Pailitas,
Pelaya, Tamalameque y La Gloria, brechas volcanicas en
amplias zonas de Pelaya y Pailitas, vecinas a la carretera

troncal de Oriente. También se observan brechas y aglo-
merados en la quebrada Norean, al Norte de Aguachica, al
Oriente de San Alberto y San Martin, entre la planicie del
Magdalena y la falla de Bucaramanga.

Mas al Sur, las vulcanitas rioliticas se encuentran en-
tre la falla de Bucaramanga y la planicie del Magdalena,
en amplios sectores, en las partes mas prominentes topogra-
ficamente, entre La Esperanza, el Playon y Rionegro
(Ward, Goldsmith, Cruz & Restrepo, 1973) cubriendo
sedimentitas cretaceas y sedimentos de la formacion Bo-
cas. (En la cartografia existente figuran como “riolitas’
sin referencia alguna a su edad). Observando las image-
nes de satélite a Oeste del Play6n, se observa una promi-
nencia topografica de forma ovalada que da la impresion
de un edificio volcanico. Segun el informe del Inventario
Minero Nacional (Ward, Goldsmith, Cruz & Restrepo
1973), alli se encuentran también rocas hipoabisales.

En la regiéon de Bucaramanga, se presentan depdsitos
piroclasticos (Fotografia 1), que constituyen la meseta
donde se encuentran la ciudad y las poblaciones vecinas
de Floridablanca y Piedecuesta. El material de grano fino
gue se halla en dichos depdsitos es tobaceo y en los nive-
les de bloques y guijarros, estos son rioliticos, casi en su
totalidad (cabe anotar que en el area inmediata del Maci-
zo de Santander no hay rocas efusivas). Las mesetas de
Bucaramanga y Floridablanca presentan una morfologia
(Fotografia 2) muy similar alaque se observaen laregion
de Ocafia en la denominada formacion Algodonal, de ori-
gen volcanico (Galvis & Rodriguez, 1995). Es posible
gue las piroclastitas de Bucaramanga, en algunos sitios,
estén acompariadas de lavas o ignimbritas; las rocas que
infrayacen esos depdsitos han sido muy poco estudiadas
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Fotografia 2. Lahar de Bucaramanga carretera entre el Café

Fotografia 1.Brecha volcanica en proceso de meteorizacion en un - ¢
Madrid y Girén.

corte de la avenida que comunica Bucaramanga con Floridablanca.

Fotografia 3. Areniscas tobaceas via entre el aeropuerto de Fotografia 4. Imagen de satélite donde se puede observar como
Palonegro y Lebrija. las areniscas tobaceas del Llano de Palmas sobreyacen a las rocas
sedimentarias cretaceas de la zona de Conchal y Vanegas.

Fotografia 5. Imagen de satélite donde se puede observar la cubierta Fotografia 6. Lavas terciarias en la zona de Totumal, carretera
pirocléastica tabular sobre las unidades litologicas del Cretaceo. Aguachica-Ocafia.
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y en algunos sectores como la via Piedecuesta-Guatiguara
(localizacion antigua del Instituto Colombiano del Pe-
tréleo), se encuentran rocas cuarzo feldespaticas
meteorizadas de origen magmatico, las cuales pueden ser
lavas o pueden pertenecer a una intrusion. En la via que
conduce de Los Curos ala Mesa de los Santos, se obser-
van porfidos rojos (los cuales no aparecen en los mapas
geoldgicos publicados); estos no presentan relacion con
rocas precretaceas.

Ademas de las vulcanitas referidas, cabe mencionar
las areniscas tobaceas (Fotografia 3) rojizas que se pre-
sentan subhorizontales entre el aeropuerto de
Bucaramanga, la poblacion de Lebrijay €l paraje de Por-
tugal y en el Llano de Palmas al Norte del rio Lebrija. En
los mapas geolégicos (Ward, Goldsmith, Cruz &
Restrepo, 1973) aparecen asignadas alaformacion Girén,
pero claramente se puede observar que se hallan
discordantes sobre dicha formacion y sobre sedimentitas
cretaceas, tal como se presentan a Occidente del Llano
de Palmas, donde sobreyacen a | as sedimentitas cretaceas
de Conchal y Vanegas (ver fotografia 4).

En las mesas de Baricharay Los Santos se presenta una
cubierta de arenas tobaceas y cenizas volcéanicas argiliza-
das. Dichas arenas al Nordeste de la falla de Los Santos o
Aratoca, aparecen en los mapas geol 6gicos con las deno-
minaciones de formacion Tambor o formacién Los Santos,
supuestamente del cretaceo inferior, a pesar de presentarse

muy poco consolidadas. La cubierta piroclastica también
seencuentraenAratoca, San Gil, Mogotes, Socorro, Charala,
Coromoro, Oiba, Guadalupe y posiblemente en el tope de
laserrania de L os Cobardes, formando una superficie plana
gue se encuentra disectada por los cafiones de los rios
Suérez, Fonce, Chicamochay algunos de sus afluentes (ver
fotografia 5). En general, se encuentran arenas tobaceas
grises, en parte rojizas o amarillentas y cenizas volcanicas
argilizadas de tonos rojos y amarillos. En algunos sitios,
como en la carretera de Confines a Charald, presentan in-
tercalaciones de arenas cuarzosas.

En los mapas geoldgicos publicados (Pulido, 1979)
(Vargas, Arias, Jaramillo & Téllez, 1981), las unidades
mencionadas aparecen con denominaciones de formacio-
nes sedimentarias del Cretaceo; en &reasdeAratoca, Curiti
y Mogoteslasllaman formacion Tambor, en Socorro, Oiba,
Charala, San Gil aparecen bajo las denominaciones de
formacion “La Paja Arenoso” y Formacion Simiti, en la
zona de Guadalupe como “Areniscas de Chiquinquird’,
en Gambita, Togili y Santa Ana “techo de la formacion
Arcabuco” (Renzoni, 1967).

En general, en cada sector les asignaron el nombre de
la unidad geoldgica que supuestamente deberia sobreya-
cer alaidentificada debajo.

A lo anterior cabe agregar la presencia, en laregion de
Onzaga, Coromoro y parte septentrional del paramo de
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Fotografia 7. Vulcanitas rioliticas rosadas, entre montecitos y
Aguachica.

Fotografia 9. Bloques de caliza en brecha volcéanica
Fotografia 10. Brecha volcanica en cercanias de Pelaya.

Fotografia 11. Cenizas volcanicas a lado de la via Fotografia 12. Lahar en vecindades
férrea Gamarra-Acapulco. de Aguachica.
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LaRusia, deriolitas en formade lavas y piroclastitas que
cubren una amplia extension. La morfologia parece indi-
car que ali hay varios focos volcanicos. En los mapas
publicados (Vargas, Arias, Jaramillo & Téllez, 1981)
estas vulcanitas figuran de edad Juratridsica, aungque una
serie de aspectos tales como la presencia de vidrio, la
presencia de xenolitos de rocas cretdceas y otros, indican
gue se trata de rocas efusivas del Cenozoico.

Ademas, en esa regiéon no se encuentran |os sedimen-
tos rojos del Juratriasico, que tipicamente se encuentran
asociados con las vulcanitas del Mesozoico inferior.

Caracteristicas Litolégicas

Las vulcanitas cenozoicas a Este del rio Magdalena
se presentan como lavas de textura afanitica en sectores
delacarreteratroncal de Oriente, entre Pelayay Pailitasy
en el sector de Totumal de la carretera Aguachica-Ocafia
(ver fotografia 6). El color varia, aunque predominan los
tonos claros, especialmente rosado (ver fotografia 7), gris
claro, beige blanco amarillento. Se observa textura
porfiritica en la quebrada Norean, al Norte de Aguachica
y también al Occidente del Playén. En laregién de Onzaga
se observan lavas de color gris claro, en algunos lugares
son rosadas y gris verdosas, en sectores son afaniticas con
textura perlitica, en otros sitios son porfiriticas (Téllez,
Vargas, Jaramillo & Arias 1981). Se encuentran ignim-
britas de color gris manchado en la zona entre Pailitas,
Pelaya y Tamalameque.También se observan ignimbritas
y lavas al Nordeste de San Alberto, hacia el pie de la cor-
dillera, donde aparecen en las planchas cartogréficas
(Arias & Vargas, 1978), bajo la denominacion de forma-
cién Bocas. Se presentan brechas volcanicas (Fotografia
8) en varios lugares desde Curumani hasta Aguachica, al-
gunas de €ellas con bloques muy grandes de caliza, lo que
permite creer que se presenten diatremas (Fotografias 9 y
10). También se observan brechas volcanicas entre
Bucaramanga y Floridablanca ( Fotografia 1).

Se pueden observar lahares de gran extensién entre
Aguachicay Gamarra (ver fotografias 11 y 12), a Sur de
Aguachicay entodael areametropolitanade Bucaramanga.

Las arenas volcanicas se presentan muy friablesy con
colores gris, blanco o amarillo, siempre presentan matriz
tobacea pulverulenta. Las cenizas volcanicas se presen-
tan argilizadas, con colores rojo, naranja 'y amarillo. Se
encuentran formando la cubierta de las mesas de
Santander. La superficie de esa cubierta presenta gran-
des surcos (Fotografia 13) que parecen irradiar delazona
del paramo de Tierra Colorada entre Coromoro, Onzaga
y el paramo de Canutos.

— g A e Ll
Fotografia 13. Surcos en la superficie de la cubierta pirocléastica en
cercanias de Charala

Conclusiones

En la parte septentrional del valle medio del Magdale-
nay las mesetas de Santander, hay una extensa cubierta
volcanica cenozoica. Parece haber dos focos diferentes, las
rocas efusivas de la zona nortefia del valle medio del Mag-
dalena, parecen proceder de edificios volcanicos identifi-
cados en laregién de Ocafia (Galvis & Rodriguez, 1995),
de los cerros de Bobali y posiblemente focos menores si-
tuados en la margen oriental de dicho valle, entre ellos el
de California. Presentan notable anal ogia con las vulcanitas
cenozoicas del Sur de Bolivar (Galvis & De la Espriella,
1992), més alin parecen la continuacion de ellas, ya que
entre la Gloria 'y El Banco, el rio Magdalena transcurre
sobre vulcanitas. Estas contintan a norte de dicha pobla-
cion en los conos volcanicos de los cerros Botillero y Los
Cabritos. Las rocas efusivas de las mesetas de Santander
parecen proceder de |os edificios volcanicos del paramo de
Tierra Colorada, situado entre Onzaga, Coromoro, Susacon
y la parte septentrional del paramo de La Rusia, la zona
denominada paramo de Canutos. Estos focos volcanicos
pueden relacionarse con los de Paipa, 1zay Tutasa.

Como puede observarse, es necesario un reestudio de
la geologia de una amplia zona al Sur y Occidente del
macizo de Santander, alli ha habido una confusion en la
identificacion de unidades, atribuyéndose origen
sedimentario a unidades evidentemente volcanicas. El
desconocimiento es tal que en zonas entre La Gloria,
Pelayay Pailitas aparecen en la cartografia, aluviones del
Magdalena donde hay lavas y brechas volcanicas. Apare-
cen como sedimentos marinos del Cretaceo, cenizasy are-
nas volcéanicas en San Gil, Aratoca, Charala, Socorro etc.,
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mas aun, se desconoce el substrato que infrayace los
lahares en el area metropolitana de Bucaramanga.
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El reciente desarrollo de la optimizacion de las aplicaciones de | os recubrimientos duros requiere
la produccion de multicapas de peliculas con cambio gradual en su composicion, incorporando un
metal, un ceramico y carbono tipo diamante (DL C). En este trabajo se presenta unarevision sobre el
estado actual del desarrollo de los materiales superduros en forma de multicapa, particularmente
multicapas de W/ WC/ DLC o Ti/ TiC/ DLC y se muestran algunos resultados de las propiedades
mecanicasy tribol gicas de este tipo de multicapas producidas por pulverizacién catédica.
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Abstract
The recent development of hard coatings requires a multilayer, functionally gradient approach,
with gradually changing composition, incorporating metal, ceramic and diamond-like carbon (DLC).
In this work the present development in the field of multilayer superhard materials is reviewed,
particularly of W/WC/DLC or Ti/TiC/DLC multilayers obtained by sputtering and we present some

results of their mechanical and tribological properties.

Key words: DLC coatings, superhard coatings, mutilayers.
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I ntroduccion

Por definicion los materiales “superduros’ son aque-
Ilos materiales que tienen una dureza Vickers, H , que ex-
cede los 40 GPa. El interés en la blsqueda de materiales
superduros pas6 de ser una simple curiosidad cientifica
para convertirse en la exploracion de la posibilidad de
sintetizar materiales que por su dureza se aproximaran o
excedieran la del diamante. Desde el punto de vista de su
importancia en aplicaciones tecnolégicas deben tener
ademas propiedades tales como alta tenacidad, resisten-
cia al desgaste para ser utilizados como recubrimientos
antidesgaste (por ejemplo depositandolos sobre aceros
para herramientas de corte), resistencia a la oxidacion,
estabilidad quimica, bajo coeficiente de friccion para apli-
caciones en maguinado de piezas y una buena adherencia
y compatibilidad con el sustrato sobre el cual se deposi-
tan. En la Figura 1 se muestra la dureza Vickers de una
seleccion de materiales duros y superduros incluidas las
heteroestructuras y los compuestos nanocristalinos
(“nanocomposites’) (Veprek S. 1999). Los materiales
superduros pueden ser divididos en: intrinsecos tales como
el diamante (H = 70 — 100 GPa), €l nitruro de boro cubico
(H, = 48 GPa) y posiblemente algunos compuestos
ternarios del triangulo B-N-C (Rogl P. & Schuster J. C.
1992); y los material es superduros extrinsecos tales como
las multicapas de diferentes materiales y las superredes
(“superlattices”) que son un arreglo periédico epitaxial
de peliculas delgadas de diferentes materiales y que tie-
nen espesores de algunos nandmetros (K ochler J. S. 1970).
Mas recientemente los compuestos nanocristalinos tales
como nc-M N/a-Si N, (dondeM =Ti, W, V y otros nitruros
metalicos de transicion y aSi,N, es el nitruro de silicio)
nc-TiN/BN, nc-TiN/ TiB, y otros materiales que se desa-
rrollaron con durezas de 50 GPay en el caso del nc-TiN/
SiN_con durezas de hasta 105 GPa (Veprek S. 1999).

Ahorabien, en particular los recubrimientos en forma
de multicapas constan de dos capas de materiales diferen-
tes que se depositan sobre un sustrato en forma alternada
y generalmente de manera periédica. El espesor de las
capas varia, pero se pueden llegar a producir capas con
espesores de 1 nm o menos. A nivel microestructural el
parédmetro caracteristico es la longitud caracteristica o la
también llamada periodicidad (A) de la multicapa o de la
superred, que es igua a la suma de los espesores de los
materiales de | as dos capas que se alternan en la multicapa
o0 en lasuperred. Por ejemplo, |la capa del material metdli-
coy ladel cerdmico (Figura 2).

Considerando que se pueden depositar multicapas
amorfas o policristalinas que consten de una capa metélica
y otra ceramica, y si le llamamos T, al espesor de la capa

Hardness [GPa]

100 nc-TiN/SigN, | 1999
Diamond
80 Films 1998
nc-TiN/BN
60 — 1997
TiN/SizN,

c-BN X
«— | Multilayers

40 ~

1995

CaN,

«-sic | wc | faCH
20 4—G-A|203 TiN

< steel

0

Vickers hardness of selected materials

Figura 1. Dureza Vickers de una seleccion de materiales
duros y superduros.

VC “Tel) Longitud
Fraccion de volumen) Ve m) caracteristica
del ceramico
Q-Tc
Vm" T A
Sustrato

Figura 2. Pardmetros de un recubrimiento en forma de multicapa.

metdlicay T_ a espesor de la capa ceramica, entonces A
seraigual aT_+ T_. Podemos en consecuencia definir la
fraccion de volumen relativo de la capa ceramica(V ) como
larazon entre el espesor de la capa ceramicay el periodo A
de la multicapa (Vales Silva M. F., et al. 2000):

Vv, = T (1)
(Te+ Tw)

Estos dos parametros se gjustan de tal manera que el
espesor de la capa ceramica sea menor que el tamafio del
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(Sistemadel recubrimiento \

- Composicién de las capas

- Microestructura de las capas

- Compatibilidad mecanica: dureza,
resistencia mecanica, tenacidad,
tensiones internas

- Mecanismos de acomodamiento

- Cohesion del recubrimiento

kConductividad y estabilidad térmica

Sustrato

Sistema dela Superficie

Interaccion capa/ piezade trabajo
Interaccién cana/ entorno

WC/W/wcC

Interfase sustrato / recubrimiento

- Adherencia
- Desplazamientos por diferencias en
los coeficientes de expansion térmica
- Interaccion o reaccion entre el
sustrato y €l recubrimiento

Figura 3. Caracteristicas principales de un sistema compuesto sustrato / recubrimiento.

defecto critico para que se produzca la fractura de la capa
ceramica y ademas se ha determinado que el aumento en
la fraccion del volumen de la capa ceramicaV_ llevaaun
aumento de la dureza (H) y del médulo de elasticidad (E)
de la multicapa. EI mismo efecto se obtiene cuando se
disminuye el valor de la periodicidad A de la multicapa.
Sin embargo, los valores mas altos de H y E para una
multicapa dada se obtienen para unos valores determina-
dosdeAydeV_(ValesSilvaM. F,, et al. 2000).

De otro lado, la seleccién de los materiales que com-
ponen la multicapa es muy compleja. Los requerimientos
de un sistema sustrato / recubrimiento se muestran en la
Figura 3, donde se identifican tres subsistemas que tienen
cada uno unas exigencias muy especificas (Holleck H.
1986, Subramanian C., et al. 1996).

La estructura de cada subsistema de la multicapa
permite obtener por separado determinadas propiedades
sobre la superficie del recubrimiento, en el recubrimiento
y en lainterfase recubrimiento /sustrato. Las propiedades
del sustrato, de la interfase del recubrimiento / sustrato y
de lainterfase de la multicapa, influyen de manera drésti-
ca en el desempefio del recubrimiento.

¢Por qué multicapas de metal —ceramico— carbono
tipo diamante?

La motivacion de producir multicapas de un material
metdlico y uno cerdmico esta relacionada con |la necesi-
dad de obtener recubrimientos duros que presenten alta
dureza, baja fragilidad, que mejoren la adherencia entre
el recubrimiento y el sustrato, y ademas tengan baja reac-
tividad quimica y bajo coeficiente de friccién; para su
utilizacién como peliculas protectoras antidesgaste.

En particular, la tecnologia de produccién del carbo-
no tipo diamante (DLC) es un area de amplias investiga-
ciones aplicadas por €l interés que este tipo de material
presenta debido a la combinacion Unica de propiedades
que posee (Tsai H. C. & Bogy D. B. 1987) y que lo hace
un material ideal para un gran namero de aplicaciones.
Por ejemplo, su baja rugosidad superficial, alta dureza, el
hecho de ser quimicamente inerte, ademas de tener un
bajo coeficiente de friccién al entrar en contacto con la
mayoria de los metales (Tsai H. C. & Bogy D. B. 1987);
hace que las peliculas de DLC sean interesantes para su
utilizacion como capas protectoras contra el desgaste en
aplicaciones oOpticas (Savvides N. & Window B. 1985),
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DIAMOND COATING
WITH A SPUTTERED
TI INTERLAYER

DIAMOND COATING

STEEL SUBSTRATE

Figura 4. a) Capa de DLC depositada directamente sobre sustrato de acero. b) Capa de diamante depositada directamente
sobre sustrato de acero (izquierda) y con capa intermedia de Ti (derecha).

en los dispositivos de grabacién magnética (Tsai H. C. &
Bogy D. B. 1987) y como recubrimientos duros para ser
depositados sobre metal duro o aceros endurecidos para
herramientas de corte (Drory M. D. 1995).

Sin embargo, ademas de la compatibilidad que debe
existir entre el sustrato y la capa que se va a depositar en
lo referente a sus parametros de red y orientaciones cris-
talograficas, su uso se ha visto limitado debido alas altas
tensiones compresivas internas que tiene el DLC, la baja
interaccion quimica entre la pelicula y el sustrato y los
defectos microestructurales que estas peliculas exhiben
en lainterfase capa-sustrato (AngusJ. C. & Wang. 1991).
Por ejemplo, al depositar peliculas de DLC o diamante
directamente sobre sustratos de acero, muchas de sus po-
tenciales aplicaciones se ven reducidas por la baja adhe-
rencia al sustrato de acero debido a las altas tensiones
compresivas internas que presenta la capa y que hacen
gue la pelicula de DLC o de diamante se resquebraje o se
delamine (Figura 4a). Estas tensiones internas se logran
reducir al colocar una capa intermedia entre el sustrato y
la pelicula (Figura 4b) (Drory M. D. 1995, Vandieren-
donck K. et al. 1995).

Actualmente la forma méas cominmente usada para re-
solver este problema de adherencia es usar una capa meté-
lica intermedia de W, Ti o Cr y después un carburo (por
giemplo WC, TiC) (Drory M. D. 1995, Vandierendonck
K. et al. 1998) entre el sustrato y la pelicula de DLC que
sirva como una forma de enlace entre los dos materiales
(Sj6strom H. et al. 1993), debido ala propiedad de estos
metal es de adherirse alos aceros a formar carburos (con
enlaces fuertes entre la capa intermedia y la pelicula de

DLC) y por sus propiedades mecanicas tales como su alta
tenacidad frente al esfuerzo de corte por cizallamiento
gue evita la delaminacion y la deformacién plastica de la
capa intermedia.

En particular, multicapasde W /WC /DLC o Ti/ TiC
/ DLC con un gradiente funcional hacen posible que las
capas intermedias de soporte produzcan un cambio gra-
dual de la dureza (primerafuncion) desde el acero hastala
capa de DLC y un mejoramiento de la adherencia al
sustrato (segunda funcién). Ademas la capa superior de
DLC juega un papel lubricante debido al bajo coeficiente
de friccion que éste presenta.

¢Cémo producir las multicapas?

Para la deposicion de las multicapas sobre diferentes
sustratos (por emplo acero), se utilizan diferentes técni-
cas. Una de las mas utilizadas es la de pulverizacién
catédica (magnetrén sputtering) con multiblanco (p. e.
Wy C, Tiy C) introduciendo con el primer blanco un gas
inerte (p. e. Ar) y posteriormente unamezcladel gasinerte
y de uno reactivo, en este caso un hidrocarburo (p. e. Ar /
CH, 0 C,H,) y finalmente con el blanco de carbono, intro-
duciendo nuevamente el gas inerte argon (Sjostrém H. et
al. 1993). También es comun utilizar para la deposicion
in situ de las multicapas un esquema multifuente com-
puesto por ejemplo por un sistema hibrido de magnetrén
sputtering (para depositar la capa metalicay la de carburo
de ese metal) y deposicién por laser pulsado (para deposi-
tar la capa de DLC) (Voevodin A. A. et al. 1997). Estas
técnicas producen excelentes resultados en cuanto a du-
reza 'y adherencia y permiten, dependiendo de las condi-
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ciones de deposicion, obtener sobre la capa superior un
composite de carburo metalico (por gemploWCy DLC o
carbono amorfo hidrogenado a-C:H) (S ostrom H. et al.
1993); pero son costosas ya que exigen partes maéviles y
sofisticados equipos.

Ahora bien, para la deposicion de una multicapa me-
tal —ceramico— carbono tipo diamante también se puede
usar un sistema de “ co-sputtering” gue es menos costoso.
Por ejemplo, se pueden obtener multicapas de W / WC /
DLC por €l método PVD (Physical Vapor Deposition) de
pulverizacion catddica reactiva asistida por campo mag-
nético (magnetron sputtering), a partir de un Unico blan-
co binario deformacircular compuesto de mitad tungsteno
(99.99%) y mitad carbono (99.99%). El blanco se puede
observar en la Figura 5. También se podrian obtener
multicapas de Ti / TiN / DLC utilizando un blanco binario
compuesto de mitad titanio, mitad carbono. Las
multicapas se depositarian mediante la variacion gradual
del porcentaje de CH, (Metano) en la mezcla Ar / CH,
(Argon / Metano) que se introduce en la cdmara donde se
genera el plasma de la descarga luminiscente que da lugar
a la deposicion de las multicapas.

La secuencia de tiempo de deposicion para las dife-
rentes capas es importante ya que la contaminacion de la
multicapa a partir del ambiente del sistema puede afectar
las propiedades del recubrimiento (Sundgren J. E. et al.
1990). Ademas las condiciones de deposicién tales como
la tasa de deposicion, la temperatura del sustrato, etc; in-
fluyen en el espesor de la pelicula, en la microestructura
de la misma y en lo abrupto de las interfases entre las
capas (Basu S. N. 1990). Todo esto finalmente es decisivo

Figura 5. Fuente magnetrén sputtering con blanco binario de W y C.

para que las multicapas presenten las mejores caracteris-
ticas de dureza'y adherencia tan importantes para su pos-
terior desempefio en aplicaciones industriales.

Propiedades mecanicas y tribologicas de las
multicapas

Actualmente en la literatura se reportan durezas entre
60y 70 GPa para multicapas de Ti/ TiC/ DLC producidas
por el método multifuente de Magnetron Sputtering
Pulsed Laser Deposition—-MSPLD (Voevodin A. A. et al.
1997) y durezas de hasta aproximadamente 30 GPa para
recubrimientos compuestos de WC/ DL C producidos tam-
bién por el método deMSPLD (Voevodin A. A. et al. 1999).
De otro lado, a depositar |as capas intermedias se relgjan
las tensiones residuales internas en la interfase capa-
sustrato y se produce un mejoramiento de la adherencia.
Esto va acompafiado ademés con un bajo coeficiente de
friccién de la multicapa debido ala capa superior de DLC
que juega un papel lubricante.

La adherencia de la multicapa depositada se determi-
na mediante diferentes métodos. Uno de estos métodos es
el de rayado o “scratch test”. En la Figura 6 se presentan
los resultados del test de rayado para una sola capa de
DLC y para una multicapa de WC/ DLC depositadas so-
bre sustratos de acero endurecido (Zambrano G. et al.
2001, Esteve J. et al. 2000). En la figura se puede obser-
var un claro mejoramiento de laadherenciade lamulticapa
en comparacion con la adherencia de la capa de DLC de-
positada directamente sobre el acero; ya que la carga cri-
tica para la cual se desprende la capa de DL C depositada
directamente sobre el acero fue de 616 mN, mientras que
la carga critica para el desprendimiento de la multicapa
fue de 1373 mN.

Para determinar el coeficiente de friccion de los
recubrimientos y el tiempo de vida del mismo se lleva a
cabo €l test de desgaste por deslizamiento [lamado ball-
on-disc. En este test se utilizan esferas por ejemplo de
acero y alimina que se colocan en contacto con la multi-
capa del recubrimiento a diferentes revoluciones de rota-
cion, para asi determinar el coeficiente de friccion entre
la esferay €l recubrimiento y ademas para determinar el
tiempo de vida de este dltimo.

En la Figura 7 se muestran los resultados de este tipo
de test de desgaste para una multicapa de W-C/ DLC
(Zambrano G. et al. 2001, Esteve J. et al. 2000).

La Figura 7a muestra que el valor del coeficiente de
friccion en funcién del nimero de revoluciones entre la
multicapa de W-C/ DLC y las esferas de acero y alimina
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Figura 6. Test de rayado para andlisis de adherencia: a) Capa de
DLC sobre acero. b) Multicapa de W-C / DLC sobre acero.

fue de 0.12 y 0.08 respectivamente; presentandose el des-
prendimiento del recubrimiento para un nimero de revo-
luciones mucho menores cuando se utiliza la esfera de
alimina que cuando se utiliza la de acero.

Finamente, en la Figura 7b se observa el notable au-
mento del tiempo de vida de una tricapa y una multicapa
de WC/DLC, en comparacion con el de una capade DLC
depositada directamente sobre el sustrato de acero.

Conclusiones

En conclusién, €l crecimiento de multicapas interme-
dias de metal /carburo de metal (por ejemplo W / WC), es
uno de los caminos a seguir pararelgjar las tensiones inter-
nas en lainterfase capa de DL C-sustrato de acero, para asi
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Figura 7. @) Coeficiente de friccion para una multicapa de W-C/
DLC. b) Tiempo de vida de tres diferentes capas depositadas
sobre sustrato de acero.

mejorar la adhesion de las peliculas de DLC a sustratos de
acero, evitando su ruptura y permitiendo conjugar la ata
dureza del WC y €l bajo coeficiente de friccién del DLC y
ademas aumentando €l tiempo de vida del recubrimiento.

La Figura 8 muestra un resumen de las més importan-
tes ventajas que ofrece la produccion de multicapas de
recubrimientos duros.
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recubrimiento

—
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mejor que la mayoria de los
recubrimientos en monocapas

Si lainterfase es 6ptima deb
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Ventajas de los
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en multicapas

adherencia
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capa externa
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ﬁ

Capacidad de actuar
difusora Las interfases en el
recubrimiento pueden ser
producidas paralelamente
a la superficie

Posibilidad de interrumpir
el crecimiento de una capa

(o)

Capacidad de aumentar la
adherencia entre la pelicul
y € sustrato

de cizallamiento permite tener un
resi stencia mecanica compuesta
mucho mayor que la predicha por
lareglade las mezclas

Figura 8. Ventgjas de un recubrimiento en forma de multicapa.
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Introduccion

El creciente interés de los jévenes estudiosos de la
herpetofauna colombiana y |la pérdida generalizada de
memoria sobre el desarrollo de los estudios de los anfi-
bios y reptiles en Colombia, crean la necesidad de dar a
conocer algunos aspectos histéricos de ellos. Parte de

esta informacion se divulgé en marzo de 2001 ante las
directivas de la Facultad de Ciencias de la Universidad
Nacional, sede Bogot4, asi como ala comunidad univer-
sitaria reunida para conmemorar €l dia de la creacion de
esta Facultad. La bibliografia es también importante tra-
tar de recopilarla 'y por ello a final se hace una cita
general.

*  Texto de la charla presentada el 26 de febrero de 2003, para la posesion como Miembro Correspondiente de la Academia.

Profesora Asociada, Instituto de Ciencias Naturales-Museo de Historia Natural, Universidad Nacional de Colombia, Bogota, Apartado
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Recuento histérico

De acuerdo con la literatura existente, de una manera
cronologica y solo hasta 1980, se relacionan los estudios
herpetol 6gicos realizados con colecciones colombianas
obtenidas por naturalistas extranjeros, asi:

COPE, de 1862 a 1899, estudid especimenes prove-
nientes de Turbo y Cartagena (citando como localidad
general “New Granada’), los obtenidos en la expedicion
que el profesor Orton realizara en los limites de Colombia
y Brasil y los de reptiles coleccionados por Buckow en el
rio Magdalena, entre otros.

SCHMIDT, en 1858, trabaja ejemplares provenientes
del vigje realizado por J.V. Warszewicz a“New-Granada’
y depositados en el Museo K.K. de Krakau de Viena.

Si bien POSADA ARANGO en 1869 no hizo descrip-
ciones como tal, si narrd sobre los anfibios y reptiles ve-
nenosos observados en sus viajes por el Choco.

BOULENGER, de 1882 a 1919, describe nuevas espe-
cies de anfibios y reptiles con colecciones hechas por
Rosemberg en el Valle; por Palmer al SE de Colombia;
por Spurrell en el Chocd; por el Hermano Apolinar Maria
en Bogota.

BOETTGER, hacia 1892, recopila la informacion de
los ejemplares obtenidos por Lehmann en Popayan.

WERNER, de 1899 a 1916, trabaja los anfibios y rep-
tiles coleccionados por Otto Burger (1896-7) y Fassl
(1910).

RUTHVEN, de 1914 a 1922, trabaja anfibios y reptiles
de la Sierra Navada de Santa Marta, obtenidos en las ex-
pediciones realizadas por Walker (1913) y Carriker (1914).

PERACCA, en 1914, estudia los anfibios y reptiles
producto de la expedicion cientifica realizada por
Fuhrmann & Mayor.

NOBLE, de 1917 a 1923, estudi6 colecciones que re-
mitio el Hno. Nicéforo Maria a museos americanos.

PARKER, en 1926, estudié los anfibiosy reptilesde la
Isla Gorgona coleccionados en la expediciéon del
St.George (U. Harvard) en la cual participé Barbour.

HELEN GAIGE, de la Universidad de Michigan, en
1933, estudialas ranas col eccionadas por €l Hno. Nicéforo
Maria.

DUNN, de 1943 a 1946, colecciona, describe, revisa
géneros y especies de anfibios y reptiles de Colombig;

en 1944 hace un estudio de la herpetofauna del area de
Bogota.

BERTHA LUTZ, por los afios 1950 y 1960, realiz6
algunas colecciones en Bogota, sus alrededores y en €l
Amazonas.

MEDEM, hacia1950-1y luego desde 1966 hasta 1984,
si bien se dedicé al estudio de los reptiles, si colecciono
muchos anfibios en sus expediciones, la mayoria deposi-
tados en museos norteamericanos y europeos. Aporta al
conocimiento de la herpetofauna colombiana en su traba-
jo de 1968, centrandose mas en los reptiles, muy poco se
menciona de los anfibios.

GOIN & LAYNE, en 1958, coleccionan y publican so-
bre anfibios de Leticia.

STEBBINS & HENDRICKSON, hacia 1959, estudian
las colecciones obtenidas por Miller entre 1947 y 1955
en el valle del Magdalena, Meta'y Cundinamarca.

COCHRAN y/o C. GOIN, describen especies coleccio-
nadas por varios naturalistas desde 1959 y que fueron
depositadas en el Museo de Historia Natural de Chicago.

MYERS, por la década de los 70, trabaja en el Valle
del Caucay Choco, muchos materiales estan depositados
en el American Museum de Nueva York.

SILVERSTONE trabajé muchos afios en el occidente
colombiano, de 1971 a 1978 publica sus trabajos princi-
pales en las ranas venenosas de la familia Dendrobatidae.

HAYES & STARRETT, en 1980, trabajan las coleccio-
nes realizadas por Silverstone.

PYBURN, en 1980, colecciona y publica sobre
especimenes del Metay Vaupés.

Mediante la reglamentacion del Decreto 1608 de
1978, el Inderena (Instituto Nacional de los Recursos
Naturales Renovables) inicia control sobre colecciones
cientificas.

En relaciéon con las colecciones herpetoldgicas en
Colombia, inicialmente en el Museo de La Salle
(Rodriguez, 2002) y luego en el Instituto de Ciencias
Naturales, se comienzan a depositar anfibios y reptilesy
podemos decir que:

DUNN, curador de Herpetologia de la Academia de
Ciencias de Filadelfia, fue invitado por el director de enton-
ces del ICN, Dr. Armando Dugand, de 1940-1944; se le
considera uno de los pioneros del estudio de la herpetofauna
colombianay cuidado de sus colecciones en el pais.
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Viene un hiato debido a la desaparicién, en parte, del
Museo de La Salle ocasionada por un incendio el 10 de
abril de 1948.

En 1950, se hace cargo de las colecciones del ICN el
profesor Hernando Osorno Mesa quien en colaboracién
de otros miembros de éste, las |ogra mantener e incremen-
tar; en 1956 muere el profesor Osorno, se da una
discuntinuidad curatorial con el obvio deterioro de los
materiales.

Siguen en el pais las colecciones con los hermanos
cristianos Nicéforo Mariay Daniel Gonzalez, muchas de
ellas citadas en la obra que sobre ranas de Colombia pu-
blicaron Cochran & Goin en 1970 en su libro “Frogs of
Colombia”.

Por la misma época, en la Universidad Nacional, para
cubrir las cétedras de Biologia en la carrera de Ciencias
Naturales, a solicitud del director de entonces José Pa-
blo Leyva, llega un grupo de profesores que prestaban
servicios de Biologia en la Facultad de Medicina. Hacia
1965 se crea la carrera de Biologia, se separan el Institu-
to de Ciencias Naturales y el Departamento de Biologia,
en este Ultimo P. Ruiz reanuda los trabajos en anfibios
con la recuperacién de ejemplares deshidratados y en
mal estado. En 1975 se trasladan al nuevo edificio del
ICN algunos botanicos (Diaz, Lozano, Torres) y profeso-
res que trabajaban en grupos animal es especificos [Anfi-
bios (Ruiz) e Insectos (de Arévalo y Restrepo)]. Pasan
1.131 ejemplares de anfibios, de los reptiles se habia
hecho cargo en el ICN, el Zodlogo Humberto Alarcon
hasta su muerte a finales de 1978; Ardilay Ruiz-C. man-
tienen en buen estado los anfibios y reptiles hasta 1984

cuando se traslada de Villavicencio a Bogota, O.V. Cas-
tafio; los anfibios hasta diciembre de 1996 (P Ruiz) y
hasta septiembre de 2000 (MC Ardila), a partir de enton-
ces estan a cargo del profesor John Lynch quien se unio
a nuestros trabajos de laboratorio y campo, por periodos
de 45-60 dias cada afio, desde 1979 hasta 1997 cuando
deja Nebraska (USA) y se viene a Bogota (Colombia) de
manera definitiva vinculandose al ICN en reemplazo de
P. Ruiz.

A enero de 2003 hay catalogados 47.741 ejemplares
de los tres 6rdenes que corresponden a ca. 650 especies
y que significan el 14% de las especies del mundo; es
necesario mencionar que son producto de colecciones
hechas principalmente por Bidlogos, entre ellos: A.
Acosta, A. Arias, M.C. Ardila, M. Barrera, C. Barbosa, A.
Cadena, V. Corredor, A. Fajardo, J.I. Hernandez-Camacho,
H. Lépez, J.D. Lynch, O. Montenegro, M. Morales, Y.
Nieto, M. Osorno, J.M. Renjifo, J.H. Restrepo, PM. Ruiz,
J.V. Rodriguez, J.V. Rueda, C. Vélez, H. Zlfiga; por los
auxiliares P. Bernal, R. Sanchez, J. Sanchez y el conduc-
tor G. Susatama; hay muchas otras ocasionales y/o pro-
ductos de |os trabajos de campo desarrollados dentro de
la catedra Sistematica Animal que el ICN dicta semes-
tralmente para estudiantes de la carrera de Biologia des-
de noviembre de 1975; también reflejan el interés que
han mostrado los investigadores adscritos o vinculados
al ICN, dentro de proyectos de investigacién, principal-
mente sobre los géneros Atelopus, Cryptobatrachus,
Eleutherodactylus, Geobatrachus, Osornophryne, Phry-
nopusy el grupo de Centrolenidae, principalmente en la
region Andinay otros del Chocé biogeogréfico, parte de
la Amazonia y la Orinoquia (incluido su piedemonte
Ilanero).

Tabla 1
Numero Ejemplares TIPO
FAMILIAS Par atipos-
Holétipos Paratopétipos NUmer o géneros NUmer o especies
BUFONIDAE 20 18 4 23
CENTROLENIDAE 37 37 3 41
DENDROBATIDAE 8 10 4 11
HYLIDAE 12 14 4 17
LEPTODACTYLIDAE 95 90 5 101
MICROHYLIDAE 0 1 1 1
TOTALES 170 198 22 198
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Figura 1. Distintos aspectos del trabajo herpetoldgico. Arriba a la izquierda, estado en que se conservaban en el instituto de Ciencias Naturales los
duplicados de algunas colecciones de E. R. Dunn. A la derecha, estado actual de las colecciones. Abajo, etapas del trabajo de campo y de laboratorio



ARDILA-R., M.C.: DESARROLLO DE LA HERPETOLOGIA EN COLOMBIA. APORTES AL CONOCIMIENTO HISTORICO. . . 237

i Ll
it

Figura 2. Las ranas influyeron notablemente en las culturas indigenas. Piezas en oro, piedra y cerdmica son testimonio
de su conocimiento herpetol 6gico

Actualmente hay colecciones herpetol dgicas, reconoci-
das, en las universidades de Antioquia, del Valle, del Cauca,
asi como en el Museo de La Salley del Colegio de San José
de Medellin; algunas nacientes en las universidades Indus-
trial de Santander, Javeriana, del Tolima; las del antiguo
Inderena pasaron al Instituto Alexander von Humboldt.

Hacia 1994 consideramos (Ardila & Ruiz) laimportan-
cia de recopilar y publicar un trabajo sobre los gemplares
tipo de las colecciones del Laboratorio de Anfibios del
Instituto de Ciencias Naturales y nos dimos a la tarea de
realizarlo partiendo de unas bases de datos, que por dife-
rentes actividades nos habian dejado los Biologos J.C.
Murillo, J.H. Restrepo, S. Roa, asi como la desarrollada

parala publicacion de 1996 por Ruiz et.al.; se ha presenta-
do su manuscrito para consideracion de publicacion y por
el continuo incremento de ejemplares en las colecciones
de Anfibios del ICN y del aumento anual del nimero de
especies, se decide tener en cuenta lainformacion publica
da hasta diciembre de 2002.

En latabla 1 se resume parte de este trabajo:

Algunas de las siglas abajo relacionadas correspon-
den a las instituciones mundialmente reconocidas para
manejo de colecciones y con las cuales el Instituto de
Ciencias Naturales tiene mayor correspondencia de inter-
cambio, préstamo y/o canjes en anfibios:
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AMNH:
ICN=ICNMHN=ICN-MHN:

American Museum of Natural History, New York, USA

Instituto de Ciencias Naturales-Museo Historia Natural, Universidad Nacional
de Bogota, Colombia.

IND-AN: INDERENA (Instituto Nacional de los Recursos Naturales Renovables)-ANFI-
BIOS (=IAVH)

IAVH: Instituto Alexander von Humboldt, Villa de Leyva, Colombia

CSJ=CSIMHN: Colegio San José de Medellin, Colombia

LACM: Los Angeles County Museum of Natural History, USA.

MHUA: Museo de Historia Natural Universidad de Antioquia, Colombia

MLS: Museo del Instituto de La Salle

KU: Museum of Natural History, Kansas University , USA.

UV-C: Universidad del Valle del Cauca, Cali, Colombia

UMMZ: University of Michigan, Museum of Zoology, Michigan, USA
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A pesar delatradicién mineradel departamento de Antioquia, su cartografia geol dgica sistema-
ticasolo seinicié por iniciativaregional aprincipiosdel siglo XX y culminé afines del mismo. Se
analizan las|abores realizadas por la Comision CientificaNacional, el Ferrocarril de Antioquia, la
Facultad Nacional de Minas, el Servicio Geol6gico Nacional y sus entidades sucesoras: el Inventa-
rio Minero Nacional, y el Ingeominas.
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Abstract

Despite of the mining tradition of the Department of Antioquia, its systematic geol ogical mapping
only started, by regional initiative, at the beginning of the twentieth century; these activitieswere
carried out by the National Scientific Comission, the Antioquia Railways, the National School of
Mines and the National Geological Survey and their successors.

Key words: History of geology, Geol ogical mapping, Department of Antioquia, Colombia.

Introduccién estuvo orientada en 1998 hacia la contribucion de la In-
genieria al desarrollo regional. Su coordinador, €l profe-

La cétedra Pedro Nel Gémez, evento mdltiple que or- sor Jorge Alberto Naranjo, invit6 a segundo autor de este
ganiza anualmente la Universidad Nacional de Medellin, corto trabajo a presentar una conferencia sobre el temade
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la cartografia geol6gica en Antioquia. Lainformacion re-
cogida para esta conferencia se completé posteriormente
y se pensod que seria de interés publicar los resultados.

Las clases de Geologia de Colombia dictadas por el
Profesor Gerardo Botero en la Facultad de Minas en 1962
y en 1963 fueron sin duda la inspiracion inicial de este
trabajo. Por otra parte, la conferencia dictada por el Inge-
niero Gedlogo Humberto Gonzal ez en septiembre de 1998
para la presentacion del Ultimo mapa geoldgico del de-
partamento fue una guia parala época mas modernade la
cartografia. Lalecturadelostrabajos de Botero (1978) y
Espinosa (1984) también fue de gran ayuda. Una larga
conversacion con el Ingeniero Hernan Garcés ayudé con-
siderablemente a aclarar el origen del primer mapa
geolégico de Antioquia. Finalmente, investigaciones bi-
bliograficas en la SalaAntioquiay en la hemerotecade la
Biblioteca Publica Piloto, asi como en la biblioteca de la
Facultad de Minas de la Universidad Nacional permitie-
ron completar el trabajo. Los autores agradecen a todas
las personas que ayudaron en el proceso de recoleccién
del material de este trabajo, particularmente alos funcio-
narios de la Biblioteca Publica Piloto de Medellin.

El departamento deAntioquia

El departamento de Antioquia (62.150 km?) esta loca-
lizado en la zona noroccidental de Colombiay se extien-
de desde el rio Atrato al oeste hasta el rio Magdalena, al
este, con unafranja de costa de 240 km sobre el golfo de
Uraba (FiguraNo. 1).

Comprende por lo tanto partes de dos cordilleras: la
Occidental entre el rio Atrato y el rio Cauca, con alturas
gue alcanzan 4.050 m en dos paramos (Farallones de Citara
y Paramo de Urrao), y la Central entre el rio Caucay €l rio
Magdalena, con alturas un poco menores (Paramos de
Sonson y de Belmira) y extensos alti planos donde se depo-
sitaron aluviones auriferos terciarios en cuyo origen fue
enorme laimportanciadel Batolito Antioguefio, cuerpo que
tuvo gran influencia en las mineralizaciones de la region.

Una vez realizada la conquista del territorio, el
poblamiento de Antioquia por espafioles estuvo muy li-
gado alamineriadel oro. Desdefinesdel siglo XVI empe-
zaron a desarrollarse distritos mineros como Santafé de
Antioquia, Zaragoza, Caceres, Guamoco, Remedios, to-
dos por medio del trabajo de esclavos negros. A princi-
piosdel siglo XV1I seabrieron otros frentesen tierras altas:
San Pedro, Ovejas, Rio Chico, Santa Rosade Osos, Guarne,
Rio Negro, Piedras Blancas; posteriormente masal orien-
te en Concepcion y Santo Domingo. (Fig. 1). (West, 1952;
Alvarez, 1988).

La gran mayoria de esas minas eran de aluvién y se
explotaban de manera primitiva, siguiendo inicialmente
las técnicas usadas por los indigenas. EI mejoramiento
tecnol 6gico (introduccién de bombas, tuberias, dragas) a
fines el siglo XI1X permitié ampliar esta actividad que
aln perdura en algunos distritos. (Par sons, 1949).

El siglo X1X

A pesar de unatradicion minerainiciada préacticamen-
te desde la Conquista, el conocimiento de la geologia de
Antioquia, lo mismo que la del resto del pais, sblo empe-
z6 en forma fragmentaria a principios del siglo XI1X. Va-
rios nombres merecen ser citados para esa época:

- k. J deCadas(1771-1816), quien apesar de no dedi-
carse directamente a las investigaciones geol 6gicas,
tuvo el mérito de haber fundado en Rionegro en 1813
laprimera Escuelade Ingenieros de Colombiaen épo-
cas de la “Patria Boba’, escuela que no tuvo mayor
proyeccion por causa de la reconquista.

- Algiandro de Humboldt visit6 la Nueva Granada du-
rante el afio 1801. Su itinerario lo llev6 desde Vene-
zuela hasta Santafé y de alli hacia Popayan y Quito
por el paso del Quindio. Humboldt dejé numerosos
escritos sobre €l tema de la “Geognosia’, como lla-
maba alageologia, queinfluyeron en el conocimien-
to cientifico de la época. Vale la pena mencionar que
laroca“andesita’ recibio sunombredeé, apartir de
sus observaciones durante el cruce del paso del
Quindio en laCordillera Central (Humboldt, 1941).

- Recomendado por Humboldt Ilegé a Colombia en
1822 el ingeniero de minas francés J.B. Boussingault
(1802-1887), contratado en Paris por la Misién Zea.
Boussingault, quien hizo numerosas observaciones
cientificas durante toda su estadia, viajo inicialmen-
te por tierra desde La Guaira hasta Bogota, donde
debia establecer una escuela de minas. Ese proyecto
nunca se pudo realizar y Boussingault pas6 ala zona
minera de Supia- Marmato como representante del
gobierno colombiano ante la compafiia inglesa que
habia adquirido la concesion de esas minas. De ahi
Boussingault vigj6é aAntioquiay al Choco. Al termi-
nar su contrato vigjo por tierra hasta Quito. Boussin-
gault dej6é en sus memorias una serie de apuntesinte-
resantes sobre |a geologia -y sobre la sociedad y sus
costumbres- de Colombia. Regresd aFranciaen 1830
y sus investigaciones posteriores le merecieron € ti-
tulo de“PadredelaQuimicaAgricola’ por losimpor-
tantes aportes que hizo en ese campo. Cuando murié
era uno de los cientificos mas influyentes de Francia
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y Secretario de la Academia de Ciencias de Paris.
(Boussingault, 1903; Espinosa, 1994).

Por ser posiblemente la primera persona con conoci-
mientos geoldgicos que visité al actual departamento de
Antioquia, se transcribe a continuacion un breve resumen
de su vigje realizado en octubre de 1825, acompafiado
por el capitan Walker, representante de los intereses mi-
neros ingleses.

Entré a ese departamento cruzando Abejorral y pasan-
do luego el rio Buey parallegar a Rio Negro, que contaba
en esa época con 12.000 habitantes (una de las ciudades
mas importantes del departamento). Describio alli las ro-
cas del Batolito Antioguefio como sienitas. De ahi paso
por Envigado aAmagay Titiribi, donde realiz6 el primer
esquema de un corte geoldégico de las rocas de la zona.
Visit6 las minas de El Zancudo y de Otramina, y luego se
embarco en una balsa sobre el Rio Cauca parallegar hasta
Antioquia.

De ahi past a Cafiasgordas y luego por Sopetrany San
Jerénimo, lleg6 el 3 de diciembre a Medellin, en esaépoca
una poblacién de 3.000 habitantes. Visité las Salinas de
Guaca (actualmente Heliconia), muestred y analizé sus
aguas y dedujo correctamente que la presencia de yodo en
ellas explicaba la ausencia de bocio en los habitantes de
Antioquia, a diferencia de lo que habia observado en la
CordilleraOriental. Luego visitd San Pedro, hizo observa-
ciones sobre un “cono rocoso” en Entrerrios (el pefiol del
mismo nombre), y visité las minas de oro de Santa Rosade
Osos (3.000 habitantes). De ahi vigj6 por Medellin y Rio
Negro a Marinilla (5.000 habitantes), pasd luego por el
Pefiol de Guatapé (descrita por é como una piramide de
sienita) y por San Carlos (TetadelaVigja, otro pefiol ahora
[lamado mas castamente el Cerro El Tabor). Luego paso a
Canoasy alabodegasituadaen laconfluenciadel rio Nare
y del rio Samana, donde describio las rocas calcareas que
bordean al primero. En la desembocadura del Nare se em-
barco rio Magdalena arriba. (Boussingault, 1903).

Ademas de esos apuntes de viaje, Boussingault escri-
bi6é numerosos articulos para revistas cientificas france-
sasy colecciono fosiles, particularmente del Cretacico de
la Cordillera Oriental, los cuales fueron descritos por el
paleont6logo Alcides d Orbigny, del Museo de Historia
Natural de Paris.

En 1833 rindié informe Boussingault (1945, 1946,
1947) ante la Compafiia Colombiana de Minas acerca de
visitas realizadas en varias partes del territorio antioguefio:
Titiribi (El Zancudo, Otramina,) Rio Negro (El Guarzo),
el rio Cauca (Quiuna), Buritica, Santa Rosa de Osos, Gua-

cay El Retiro, dejando una breve descripcion geoldgica
de cada una de ellas.

Varios persongjes que dejaron importantes contribu-
ciones parala geologia del pais merecen citarse, aunque
ninguno de ellos trabaj6 directamente en €l territorio ac-
tual de Antioquia

- Joaguin Acosta (1800-1852) estudi6 geologiaen Fran-
ciay dej6 excelentes contribuciones sobre la erup-
cion del Ruiz en 1845 y sobre la Sierra Nevada de
SantaMarta. Tradujo parte delaobrade Boussingaullt.
(Espinosa, 1994).

- H.Karsten (1817-1908), cientifico aleman que publi-
co € primer esquemageol 6gico de Colombiaen 1856,
ampliado luego en 1886 (Geologia de la Antigua
Colombia Bolivariana).

- W. Reiss(1838-1908) y A. Stuebel (1835-1904) visi-
taron a Colombia entre 1867 y 1868 y publicaron en
dos tomos una obra importante sobre la geologia co-
lombiana, en especia susvolcanes. (Reiss& Stuebe,
1892-1899).

- A. Hettner (1859-1941) estuvo en Colombia de 1882
a 1884y dejo establecida la estratigrafia basicade la
Cordillera Oriental (La Cordillera de Bogota)
(Hettner, 1892).

- C. Degenhardt, quien administré las minas de
Marmato, dejo un trabajo sobre las fuentes de aguas
salinas del Estado de Antioguiay la geologia de los
alrededores de Medellin (Degenhar dt, 1839).

- La Comision Corogréfica, organizada en 1850 bajo
el Gobierno de J. H. Lopez, no dej6 anotaciones im-
portantes sobre la geologia del departamento.

- Carlos S. de Greiff, ingeniero de minas sueco que se
establecié en Colombia, produjo un mapa de todas
las minas conocidas en la provincia de Antioquia,
gue fue publicado en Paris (De Greiff, 1857). Este
mapa se basd “en parte en los preciosos trabajos
topogréficos del general Codazzi y en parte sobre
nuestras observaciones personal es durante larga resi-
denciaen el pais’.

- Vicente Restrepo (1837-1899), ingeniero de minas,
dej6 una obra de gran importancia (la mineria de oro
y plata en Colombia), donde se recogen importantes
descripciones de las explotaciones mineras, de las
minas de oro en Antioquia. (Restrepo, 1883).

- Como dato histérico, debe mencionarse labreve pre-
sentacion que hizo Petit-Bois (1879) ante la Socie-
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dad Belga de Geol ogia acerca de aspectos geol 6gicos
del trayecto de Puerto Nare a Medéllin.

- Von Schenck vigj6 por Antioguia 'y Tolima en 1880
(Nare, Medellin, Santa Rosa, Manizales) y degjé inte-
resantes descripciones acerca de las minas que visitd
en su recorrido, junto con mapas detallados de sus
itinerarios (von Schenck, 1953).

En 1887, Pedro Nel Ospina fund6 en Medellin la Es-
cuela de Minas, con la asesoria del médico y gebgrafo
Manuel Uribe Angel, autor del excelente libro “Geogra-
fiade Antioquia” (1887) que recoge la sintesis del cono-
cimiento de ese campo en ese entonces. La Escuela de
Minas fue un centro de formacién de ingenieros que con-
servé su nombre hasta 1939, cuando se llam6 Facultad
Nacional de Minas, hoy Facultad de Minas de la Univer-
sidad Nacional. Desempefié un papel importante en el co-
nocimiento geol dgico del departamento, como severamas
adelante.

El siglo XX hasta 1940

Se escogi6 este lapso porque a partir de 1940 la gene-
racion de conocimiento geoldgico del pais cambié gra-
cias a la fundacion del Ministerio de Minas 'y Petréleos
(hoy Ministerio de Minasy Energia), aunque en Antioquia
esa situacion se anticipd con la Ordenanza 16 de 1918,
que decidio el levantamiento y publicacion de las “ cartas
y mapas geogréfico y geol égico del departamento” y con
la creacién de la Planta Metal Urgica en 1933.

La Escuela de Minas

LaEscuelade Minas sigui6 existiendo, a pesar de gran-
des dificultades de financiacion. Tulio Ospina (1857-
1921), su rector durante varios afios, quien estudiaraen la
Universidad de California en Berkeley (donde colaboré
con Lawson, el famoso mineralogista, en el levantamien-
to geoldgico de las rocas metamorficas que rodean a San
Francisco), publicé en 1911 el primer texto sobre geolo-
gia de Antioquia: “Resefia Geoldgica de Antioquia”.
(Ospina, 1911; Hubach, 1957).

En el prélogo del libro, Alejandro L6pez, conocido
ingeniero egresado de la Escuelade Minasy ex alumno
de Tulio Ospina, menciona que éste “ha sido el Unico
profesor de Geologia en Antioquia’ en los Ultimos 25
anos. Eso parece demostrar que la formaciéon que los
ingenieros recibian en la Escuelaiba mucho mas orien-
tada hacialamineriay otras ramas de laingenieria que
hacialas ciencias geol 6gicas. Esatendencia queda con-
firmada en el cuadro No 1, que corresponde a una se-
leccion realizada por Espinosa (1984) a partir de una

lista de tesis realizadas entre 1893 y 1937 (Garcia,
1937). A ese cuadro hace falta agregarle la tesis de
Pefiuela (1896) sobre la geologia y los recursos mine-
rales de El Retiro.

Una de estas tesis fue la de Gerardo Botero, sobre
pal eontologia colombiana (Boter 0, 1937). Este mismo
autor (Botero, 1940a, 1940b) en una nota sobre el
Ordoviciano de Antioguia presentada en Washington,
demuestra un considerable conocimiento sobre la es-
tructura geol dgica del departamento y discute con pro-
piedad el rango de edades posibles para el Batolito
Antioquefio. Es de anotar que en esa comunicacién
mencionalamargen occidental del rio Magdalena como
una “penillanura’ levantada durante los movimientos
del Cenozoico a grandes alturas que a grandes rasgos
pueden reducirse a tres principales: “contando del rio
Magdalena al oeste se tiene la primera entre [os 300 y
400 metros de altura; la segunda entre los 900 y 1.200
metros abarcando las regiones de San Luis, San Rafael,
San Roque, Yolombé, Remedios, Segovia, etc. Por Ulti-
mo la tercera formada por las altiplanicies de Rio Ne-
gro, Santa Rosa, Sonson, etc., colocada entre los 2.300
y 2.500 metros de altura.

Este escalonamiento probablemente se deba a la con-
tinuacion norte de la serie de fallas que hacen del valle
del Magdalena tipica fosa tecténica. Los restos de la
penillanura estan cortados por profundos valles de natu-
ralezaerosivay ejemplo de ello son el Porcey sus afluen-
tes, el Nechi, El Samané, etc.”

Es interesante recalcar que G. Botero, hace més de 60
afos, se planted un problema que aln hoy no esta resuel-
to: el del tipo de levantamiento de la Cordillera Central.
Cuadro 1.

En esaépoca, G. Botero publicd ademas con H. Garcés
(Botero & Garcés, 1934) unas observaciones sobre la
Geologia del camino de Bolivar a Quibdé. Juan delaCruz
Posada (1869-1961) se gradud en la Escuela de Minas 'y
seespecializéd enlaUniversidad de Californiaen Berkeley.
Fue rector de la Escuela de Minas y publicé un resumen
actualizado paralaépoca de | os conocimientos geol 6gicos
sobre Antioquia (Posada, 1936). También habia publica-
do en 1913 una nota sobre las formaciones carboniferas
de Amaga (Posada, 1913) complementada por Restrepo
(1921).

R. Wokittel (1893-1970), ingeniero de minas aleman,
Ileg6 a Colombiaen 1926 como profesor de la Escuela de
Minasy se dedico alageol ogia de yacimientos minerales
(Wokittel, 1960).
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Cuadro 1.
Tesis de grado de la Escuela de Minas 1893-1937 sobre temas geol ogios
Carlos Cock Geologiadel Zancudo 1893
Alonso Robledo Sobre el Cédigo de Minas 1893
Algjandro Lopez El Tunel de LaQuiebra 1908
LuisF. Osorio Texto de Mineralogiay Geologia 1910
Mariano Ospina P. Aluvionesdel Rio Porce 1912
Roberto |. Restrepo ExplotacionesMineras 1912
Alfonso Sarria Taludesy Movimiento De Tierras 1924
Francisco A Vargas Concentracion MecénicaDelosMinerales 1925
Carlos Drews Génesisdelos depdsitos Minerales 1925
Ricardo WillsMartinez Aluvionesen General 1925
Jorge Ospina Montajey Explotacion deunaMinadeAluvion 1928
José M. Castro GeologiadelaGuajiraAgrimensural egal en Colombia 1929
AlberoVillegas Exploracion, Explotaciény Uso del Platino 1929
José Maria Renddn Industriade Salesy Salinas de Guaca 1930
José Llorente Cortés Principalesexplosivosy su aplicacion en el movimiento detierras 1931
Jorge Mondragén C Apuntes sobre el Carbén 1932
Antonio Duran Andlisis Petrogréfico y Quimico delas Rocas de Antioquia 1933
Julidn Posada Tratado de Microscopiay Rocas de ColombiaAnalizadas a Microscopio 1933
Julio Bastidas RiquezaMineral de Narifio 1934
Rafael Lince Andlisisy Purificacién deAguas 1935
Gerardo Botero Bosquej o de Paleontol ogia Colombiana 1936
LuisBernal Estudio sobre Carbones de Antioquia 1936
Juan Berdugo Aguas Subterraneas 1936
Gilberto Botero MolinosparaTrituracion deMinerales 1937

La Comision Cientifica Nacional

Lacreacion delaComisién CientificaNacional (1916),
gue inicid sus actividades en 1927, contribuy6 al conaci-
miento de lageologiade Antioquia. Su primer director, R.
Scheibe (1859-1923) publico un trabajo importante so-
bre la geologia del sur de Antioquia (Scheibe, 1933).

Enrique Hubach (1894-1968), gedlogo chileno de
origen aleman, Ilegé a Colombia en 1922 y trabajo ini-
cialmente en la Division de Minasy Petroleos del Minis-
terio de Industrias. En 1920 produjo un informe sobre la
geologia de Uraba (Hubach, 1929) y un informe sobre la
geologiadelacarreteraa mary su puerto (Hubach, 1927).
Hubach fue posteriormente director del Servicio Geol dgico
Nacional.

El trabajo de Grosse y la Planta MetalUrgica

Vale la penarecalcar el decidido interés de la Asam-
blea Departamental de Antioquia en el conocimiento
geoldgico del departamento: La Ordenanza 16 de 1918
establecid una Junta del Mapa de Antioquia, cre6 los
empleos de ingeniero jefe, dos ingenieros ayudantes y
de dibujantes, estableciendo sus respectivos salarios; or-

dend fijar la posicion de las poblaciones del departa-
mento en caso de que no lo hubiera hecho la Oficina de
Longitudes, su altura, caracteristicas topogréaficas; cla-
sificar las muestras de rocas y minerales, las que debian
“formar una coleccidn que se exhibiria para el pablicoy
se emplearia para la ensefianza en la Escuela Nacional
de Minasy que seria propiedad del departamento”. Ade-
mas la Junta debia solicitar alos ministerios correspon-
dientes el envio de los datos de la Oficina de Longitudes
y de la“Comision de la Carta Geol égica de la Republi-
ca’ (sic) que se fueran obteniendo sobre el departamen-
to. Por otra parte, es Util transcribir en su totalidad el
Articulo 8°:

“LaJuntarecabaradel Ministerio correspondiente que,
en vista de las disposiciones y propositos de la presente
Ordenanza, y de que esAntioquia el primer departamento
gue ha ordenado la formacion del Mapa Geolégico, se
sirva disponer que la Comision Geol 6gica de la Republi-
ca se ocupe preferentemente en los estudios y determina-
ciones relativas al territorio del mismo departamento”.

Es probable que esa insistencia explique €l inicio de
laactividad de R. Scheibe en el departamento hacia 1919.
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La misma Ordenanza faculta al gobernador para con-
tratar un empréstito por $12.000 y para reservar anual-
mente esta suma pararealizar el proyecto en mencion.

Emil Grosse llegé a Colombiaen 1920, contratado por
el Ferrocarril de Antioquia por Ordenanzade laAsamblea
de Antioquia. Su obra “El Terciario Carbonifero de
Antioquia” (Grosse, 1926) resultado de tres afios de tra-
bajo de campo intenso, publicada en espafiol y en ale-
man, sigue siendo un ejemplo de cartografia geol 6gica:
realizado en condiciones dificiles, su mapa topografico
fue totalmente hecho sobre el terreno. Cubre un érea de
2500 km?a una escala 1:50.000 y sigue conservando su
actualidad. (Fig. 2).

Otro evento importante ocurrié en 1933: el Ministe-
rio de Industrias, motivado por la Asociacion Colombia-
na de Mineros, con sede en Medellin, creo en esta ciudad
una “Central MetalUrgica con Planta de Fundicién y En-
sayos’, con un director y cinco ingenieros de campo. H.
Garcés, ingeniero de minas nombrado director en 1937 en
reemplazo del norteamericano Fetzer, se dedico alatarea
de readlizar el inventario de las minas del departamento.
Se contaba con el mapa 1:500.000 (1919) de la Oficinade
Longitudes. También pudieron contar seguramente con
el mapa del departamento de Antioquia elaborado por
Mesa et al. (1935). Los ingenieros de campo hacian los
levantamientos de las minas y su localizacién con cintay
brdjula. Esa informacion era recibida por H. Garcésy G.
Botero, quienes en 1942, fecha de salida de H. Garcés
para hacer estudios de posgrado en Estados Unidos, Ile-
garon atener datos de unas 600 minas. (H. Garcés, comu-
nicacién verbal). De esainformacion saldriael primer mapa
sobre el Batolito Antioquefio y el primer mapa geol 6gico
de Antioquia.

El siglo XX de 1940 a 1968

Este lapso, determinado por dos eventos de gran im-
portancia en la historia geoldgica del pais, se inicia con
la creacién del Ministerio de Minasy Petréleos (1940) y
la del Servicio Geologico Nacional, sucesor de la Comi-
sion CientificaNacional. Terminacon lacreacion del Ins-
tituto Nacional de Investigaciones Geol 6gico-Mineras
(Ingeominas) en 1968 (Espinosa, 1984).

Facultad de Minas

La figura mas destacada de la geologia en Antioquia
durante este periodo fue definitivamente la de Gerardo
Botero, quien fundd en 1941 la carrera de Ingenieria 'y
Petréleos en la Facultad Nacional de Minas, con Alejan-
dro Delgado (este tltimo responsable de la parte de petro-

leos). A pesar de que su vinculacion de tiempo completo
s6lo durd unos dos afios, pues pasd a ocupar la direccion
técnica de lafabrica de vidrio Peldar, siguié dedicado en
forma parcial pero determinante tanto a la orientacién de
lacarreray aladocenciacomo ala cartografia geol 6gica
del departamento de Antioquia. Publicé el primer croquis
geolégico de Antioquia (Botero, 1941a) (Fig. 3) que
acompanod con una descripciéon de las formaciones
geol6gicas de Antioquia (Boter o, 1941b, 1942a). El inte-
rés de Gerardo Botero para con el Batolito Antioquefio se
manifiesta en su publicacion sobre la petrografia de ese
cuerpo (Botero, 1942b), donde aparecen varios andlisis
quimicos de las rocas de ese importante cuerpo intrusivo.
Junto con ese trabajo aparece el primer mapadel batolito,
fruto de larecopilacion de |os trabajos reali zados durante
varios afios por la Planta MetalUrgica de Medellin en las
minas del departamento de Antioquia (Planta M etallrgi-
ca Nacional, 1942). (Fig. 4).

Posiblemente Gerardo Botero también tuvo alguna
influencia sobre la escogencia del trabajo que realizé su
pariente Gilberto Botero R. en laUniversidad de Minnesota
(1940) sobre el estudio de la petrografiay las posibilida-
des para uso ornamental de las rocas del Batolito
Antioquefio.

Posteriormente G. Botero gestiond ante el departamen-
to de Antioquia los fondos que permitieron llevar a cabo
la primer cartografia geol6gica levantada en Antioquia a
escala 1:25.000 sobre mapas del Instituto Geogréfico A.
Codazzi (IGAC) con interpretacion de las primeras fotos
aéreas tomadas a escala regional a partir de mediados de
la década de 1950. La culminacién de ese trabajo pione-
ro, el primer mapa geol égico levantado con base en tra-
bajo de campo desde la época de Grosse (1926), fue la
publicacién de la memoria por la Facultad de Minas
(Botero, 1963) junto con un mapa a escala 1:50.000 de
toda la parte central del departamento de Antioquia. Ahi
se definen las principales formaciones geoldgicas, que
han seguido utilizandose en su mayoria hasta ahora. G.
Botero retoma ahi los conocimientos previos sobre la
petrografia y los amplia y obtiene ademés dataciones
radiométricas sobre el Batolito Antioquefio.

Este trabajo fue seguido por otro que cubrié la conti-
nuacion al norte delaprimerazona (Botero & Rico, 1965)
y el resultado fue publicado en 1965 a escala 1:200.000
por el Inventario Minero como la Plancha 1-8 (Fig. 3).

Servicio Geoldgico Nacional

Laactividad delos gedlogos del Servicio en Antiogquia
fue inmediata y sus trabajos cubrieron aspectos relacio-
nados con yacimientos (Alvarado et al., 1940a, b, c;
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Botero, R., G., 1943 a, b, ¢; Royo y Gémez, 1940; Sar -
miento, 1951) y con geologia para ingenieros de obras
hidroeléctricas (Alvarado & Sarmiento, 1943).

Como culminacion de esa actividad se produjo por
parte del Servicio Geol6gico Nacional (SGN) un informe
sin fecha de 10 paginas intitulado “Mapa Geol6gico del
Departamento de Antioquia (No. 638) (en lacoleccion de
informes del antiguo SGN en el Ingeominas de Medellin
aparece sin mapa; el ejemplar de la Biblioteca del
Ingeominas en Bogota tiene uno coloreado a mano con
fecha de 1941). En la Sala de Antioquia de la Biblioteca
Publica de Medellin se pudo encontrar publicado en un
informe de la Contraloria General de la Republica:
“Antioquia, estudio geografico, econémico y social”
(Aguirre, 1948, p. 11 a 13) una reproduccién completa
del Informe del SGN, acompafiado por un mapa a escala
1:1.000.000 aproximadamente, cuyas convenciones co-
inciden también con las del informe 638 pero que aparece
con fecha de 1946. Sefiala ademas Aguirre que fue elabo-
rado en esa fecha por técnicos de SGN. Se trata por ahora
de la Unica publicacion conocida de este primer mapa
geolégico de Antioquia (Fig. 5).

Para este periodo hay que mencionar también las con-
tribuciones de Butler (1942), quien estudi6 la regién del
valle del Magdalenay la parte mas distal de la vertiente
oriental de la Cordillera Central; Nyngren (1950) quien
estudio el geosinclinal Bolivar, correspondiente al valle
del Atrato; el Hermano Daniel (1948) publicé por otra
parte en Medellin un libro de divulgacion sobre geologia
y prehistoria de Colombia.

Liégeois (1958), visitante belga, dejo la descripcion
de unintinerario alo largo del Rio Grande y observacio-
nes sobre la estructura de la Cordillera Central y sobre la
meteorizacion quimica de las rocas del Batolito
Antioguefio en esa zona.

Burgl y Radelli (1962) descubrieron nuevas eviden-
cias fosiliferas en el sur del departamento de Antioquia.

Los temas con los que se relacionan los informes de
los gedlogos del Servicio Minero Nacional que visitaron
aAntioquia entre 1946 y 1968 son |os siguientes:

(el nimero de informes aparece entre paréntesis):
- Yacimientos minerales (41)

- Deslizamientos (20)

- Geotecnia(2)

- Hidrologia (1)

I nventario Minero

El Inventario Minero, creado en 1961, inici6 labores
en Medellin y en otras ciudades del pais (Barranquilla,
Bogota) en 1964. Cont6 con la asesoria de gedlogos del
Servicio Geol6gico de Estados Unidos (USGS). En
Antioguia estuvieron los gedlogos Tomas Feininger y
Roberto Hall. Las dos areas cartografiadas en Antiogquia
fueron las [lamadas Subzonas 1A y 11B (Fig. 2) que com-
plementaron y ampliaron la informacion existente reco-
gida por G. Botero A y su grupo de la Facultad de Minas,
con un cubrimiento del centro y oriente del departamen-
to. Ademas el Inventario vincul 6 a estudiantesy egresados
de esa facultad y de la carrera de geologia creada en la
Universidad Nacional en Bogota en 1956 en las labores
de campo y posterior organizacion de la informacién
geolégica estimulando a una nueva generaciéon de
geblogos que continuarian trabajando en el futuro
INGEOMINAS (creado en 1968 al integrar el Laboratorio
Quimico Nacional, el Inventario Minero Nacional y el
Servicio Geoldgico Nacional).

Como resultado de estos trabajos se publicaron diver-
sos informes y planchas geolégicas (Fig. 2):

- Mapa geolégico del oriente del departamento de
Antioquia (INGEOMINAS, 1970% que cubrio el
Cuadrangulo -9y parte de los Cuadrangulos H-9, H-
10, 1-9,1-10, J-9y J-10B) en este caso como planchas
| alll del informedelazonall-B.

- Mapa geoldgico del Cuadrangulo H-8 y parte del
H-7 INGEOMINAS, 1970) como informe de la
zonallA.

Estos mapas fueron complementados por |os informes
preparados por Alvarez, et al., 1970 Feininger et al.,
1970; Feininger et al., 1972; Hall et al., 1972.

También se publicaron trabajos rel acionados con otros
aspectos de |la geologia del departamento de Antioquia:
Feininger (1970); Hall et al., (1971); Feininger & Gomez
(1968), Barrero et al., (1969); Estrada (1972).

El siglo XX a partir de 1968
El Ingeominas

Ingeominas sigui6 la labor iniciada por el Inventario
Minero por medio de sus oficinas regionales. La de
Medellin sigui6 adelante en la cartografia geolégica del
departamento de Antioquia.

L os trabajos se centraron en el reconocimiento geol 6-
gico y geoquimico de laregién central y occidental ade-
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mas del planteamiento de algunos model os de evolucién
tectonica parala Cordillera Central y Occidental a partir
del conocimiento de las peculiaridades geotectonicas de
la parte Norte de dicha cordillera (Alvarez., 1971;
Alvarez, 1983; Alvarez, 1985; Alvarez., 1989; Alvarez
& Gonzalez., 1978; Gonzalez, 1976., Gonzalez, Agudelo
& Calle, 1980b; Calle & Gonzélez, 1980% Calle &
Gonzalez, 1980b; Calle et al, 1980; Calle, B y Salinas,
R., 1986; Calle, B & Salinas, R., 1991; Mejiaet al, 19832
Mejia et al, 1983b; Megjia, 1984; Parra, 1983).

En 1979 se publicé el mapa del departamento de
Antioquia aescala 1:500.000 (K assen et al., 1979). Tam-
bién debe mencionarse el trabajo colectivo emprendido
por el Ingeominas con la asesoria del USGS consistente
en larevision delainterpretacion tecténicadel pais (Etayo
et al., 1983).

A finales de los afios 80 se llevé a cabo un proyecto
conjunto entre el Servicio Geolégico de la Republica
Federal Alemanay el Ingeominas-Regional Medellin para
la cartografia de |a parte norte de la Cordillera Occiden-
tal, con la intencion de buscar prospectos de depositos
minerales importantes.

El resultado fue la publicacién de varios informes ex-
plicativos y un mapa geol 6gico de esta regién antiogquefia
(Hoppe. & Schmidt-Thomé, 1990; Schmidt-Thomé &
Feldhaus., Salazar & Mufioz, 1992; Salazar, et al., 1991).

Durante la década de 1990 se continud €l trabajo
cartogréfico en las zonas menos conocidas del departa-
mento debido a su dificil acceso, por lo que se utilizan las
técnicas modernas de sensores remotos con algunos con-
troles de campo para completar 1o que se desconocia de
dichas zonas (especialmente laregion Pacifica, el Uraba,
Cossio, 1994; Cossio, 1995; y otras regiones. Zapata &
Cossio, 1993).

Finalmente, la compilacién y ordenamiento de todos
los informes e investigaciones realizados hasta 1995 se
Ileva a cabo con la publicacién del Mapa Geoldgico de
Antioguia con su memoria explicativa INGEOMINAS,
1997; Gonzalez, 1996).

La Facultad de Minas

Lainfluencia del Inventario Nacional no se restringio
a las actividades geoldgicas sisteméticas del Gobierno
Nacional sino que también se proyecté en la ensefianza
de geologia de Colombia, el Departamento de Geociencias
de la Universidad Nacional en Bogota y la Facultad de
Minas en Medellin. Particularmente en Antioquia permi-
tio la continua retroalimentacion de informacion

geoldgica entre la Regional Medellin y la Facultad de
Minas por medio de la vinculacion de estudiantes y
egresados en nuevos proyectos de cartografiay de elabo-
racién detesis de grado bajo el amparo del INGEOMINAS.

Sin embargo, la contribucién principal de laacademia
durante las décadas de 1970 y 1980 fue la organizacién y
gjecucion de investigaciones basicas relacionadas con €l
conocimiento petrografico y petrogenético asi como la
historia tectonica del armazon geoldgico de las cordille-
rasdel Departamento (Restrepo, J.J., 1986; Restrepo, J.J.
y Toussaint, J.F., 1984; Restrepo, J.J. y Toussaint, 1988;
1989; Toussaint, J.E. y Restrepo, J., 1976; 1989).

Lacreacion de otras escuel as de geologia en Medellin
(Escuela de Ingenieria de Antioquia, 1982; Universidad
EAFIT, 1983; Universidad Nacional, Facultad de Cien-
cias, 1984) también ha permitido acrecentar el conoci-
miento geoldgico del departamento de Antioquia, pero el
andlisis de esas contribuciones sobrepasa | os al cances del
presente trabgjo.

Conclusiones

La tradicion minera de Antioquia durante la Colonia
hubiera hecho esperar unamayor actividad de cartografia
o por lo menos de prospeccion durante el siglo X1X. Tal
vez en las numerosas guerras civiles esté larespuesta. La
Comision Corogréfica solo fue una respuesta parcial e
incompleta a la necesidad de conocer el territorio nacio-
nal y sus recursos.

La Comision Cientifica Nacional no realizo cartogra-
fia sistematica, aunque en esa época ya existia, por lo
menos para el departamento de Antioquia, el mapa de la
Oficina de Longitudes. Los trabajos de Scheibe no pasan
de lo que se podria considerar como un reconocimiento
geol 6gico.

El caracter técnico delas decisiones que tomé laAsam-
blea Departamental en la Ordenanza 16 de 1918 da a
entender que en la elaboracion de ese documento partici-
paron personas que tenian muy buen conocimiento acer-
cade laimportancia de la cartografia geol 6gica asi como
de la actividad de la recién creada Comision Cientifica
Nacional. Valdria la penarevisar la lista de los integran-
tes de dicha Asamblea para la época. Puede ser coin-
cidencial que el periodo de 1917 a1919, Alejandro L 6pez,
ingeniero de la Escuela de Minas, muy activo defensor
del Ferrocarril de Antioquia, que fue elegido diputado
entre 1911 y 1920 no estuviera en la Asamblea. De cual-
quier manera esa decision enaltece las actividades de la
Asamblea Departamental de esa época.
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Cabe sin embargo preguntar por qué prefirieron los res-
ponsables (lajunta del mapa) que €l trabajo fuera realizado
por un extranjero, ya que aparte del trabajo topografico no
hubo ninguna participacién de ingenieros locales. La esta-
turacientifica de Grosse permite sospechar que hubiera per-
fectamente podido entrenar avarios ingenieros colombianos
para que siguieran la labor cartogréfica del departamento,
pero eso no ocurrié y no volvié a haber levantamientos
geolbgicos regionales hasta que G. Botero logrd a princi-
pios de 1960 convencer a la administracion departamental
delanecesidad definanciar (seguramente en formamuy eco-
némica) la continuacién del proyecto de 1918.

A partir delacreacion del Inventario Minero laactivi-
dad cartogréficavolvi6 aquedar en manos del estado cen-
tral. Lacreacion de una Secretariade Minasy Energiaen
Antioquia en la década de 1980 no modificé
sustancial mente esa tendencia.

A pesar de la tendencia generalizada en la Colombia
actual de centralizar las actividades del Estado y de dis-
minuirlas drasticamente, a pesar de una situacion de or-
den publico mas dificil que nunca, ¢no valdriala pena, a
laluz de leyes como la del Medio Ambiente, pensar que
nuevamente las regiones deben asumir |la responsabili-
dad de un mayor conocimiento de su entorno natural (re-
cursos naturales renovablesy no renovables, restricciones
al uso de latierra, riesgos y amenazas naturales) a una
escala acorde con sus necesidades sociales 'y econdémicas
y con un uso decisivo de los recursos técnicos que se han
generado durante | as Ultimas décadas? La alianza con las
universidades regionales seria -como en el pasado- una
magnifica manera de preparar futuros investigadores rea-
lizando una tarea indispensable para el futuro.
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By screenwashing sedimentary rocks from three localities in the middle Miocene Villavieja
Formation, Rio Magdalena valley, Huila Department, Colombia, we collected several fossils that
add to the knowledge of bats in the ca. 12-13 million-year-old La Venta fauna. The new specimens
represent an emballonurid, anoctilionid, three phyllostomids, athyropterid, three molossids, and a
probable vespertilionid, and they came from a level (Monkey Beds) bracketed by dates of 12.5
million and 12.2 million years. The first known upper molars of Notonycteris magdalenensis
reaffirm this species’ close relationship with Vampyrum and Chrotopter us, as does a new species of
Notonycteris based on two lower molars and characterized by smaller size than N. magdalenensis.
Two upper molars of a primitive nectar-feeding bat represent another new taxon of Phyllostomidae
(Glossophaginae), a new genus and species which provides the only Tertiary record for this group.
An additional but not yet identifiable molossid adds to the bat list, and an unidentified probable
vespertilionid is the first of its family recorded in the fauna. The La Venta fauna now includes 14
species of bats, several of which are indeterminate.
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Resumen

En los yacimientos de rocas sedimentarias de tres |ocalidades del Mioceno medio de la Forma-
cion Villavigja, valle del rio Magdalena, departamento de Huila, Colombia, fueron recolectados
varios fdsiles de murciélagos que permiten ampliar el conocimiento de la Paleofauna que existio
hace ca. 12-13 millones de afios en lalocalidad LaVenta. Los ejemplares representan seis familias
y nueve especies, algunas de | as cual es habian sido registradas previamente para estalocalidad. L os
primeros molares superiores conocidos de Notonycteris magdalenensis confirman su estrecha afi-
nidad filogenética con Vampyrum y Chrotopterus. Se propone una especie nueva de Notonycteris,
lacual se separade N. magdalenensis, con base en dos molaresinferioresy el tamafio més pequefio
de la especie nueva. Dos molares superiores de un murciélago pequefio de habitos nectarivoros
representan un género y una especie nueva de Phyllostomidae (Gl ossophaginae o Lonchophyllinae),
el cual asu vez es el Unico registro del Terciario para este grupo. Se registré6 un murciélago no
identificado de la familia Mol ossidae y posiblemente un representante de Vespertilionidae, el cual
seriael primer registro delafamilia. La paleofaunade LaVentaestarepresentada hasta el momento
por 14 especies de murciélagos: Emballonuridae (gen. et sp. indet., Diclidurus sp. indet.),
Noctilionidae (Noctilio albiventris), Phyllostomidae (Notonycteris magdalenensis, N. nueva espe-
cie, Tonatia sp. indet., géneroy especie nuevas), Thyropteridae (Thyropteralavali, T. cf. T. tricolor),
Molossidae (Mormopterus colombiensis, Eumops sp. indet., Potamops mascahehenes, gen. et sp.
indet.), ?Vespertilionidae (gen. et sp. indet.).

Palabras clave: Chiroptera, Colombia, fésil, LaVenta, Mioceno, murciélagos, Terciario.

I ntroduction

In the middle Miocene, South America was situated
near its present geographical position, with the northern
part of the continent—including what is now Colombia—
in the tropic zone near the equator. At that time, the
Cordillera Central of the northern Andes was volcanically
active and high with abrupt slopes, but the Cordillera
Oriental was very low and discontinuous. Miocene
sediments including the fossiliferous Honda Group were
being shed continuously from the Cordillera Central
across the low-lying area to the east. The Honda Group
sediments represent a meandering and anastomosing river
system with generally eastward-flowing channels (Fields,
1959; Guerrero, 1997).

The La Venta fauna of Colombia is one of the most
diverse Cenozoic vertebrate paleofaunasin the New World
tropics. It originates from Honda Group beds including
the LaVictoriaand Villavigjaformationsin the NeivaBasin
of the Rio Magdalena, between the eastern and central
cordilleras of the Andes Mountains in southwestern Co-
lombia (Guerrero, 1997). A total of 154 taxa of fossil
vertebrates in about 70 families have been found at La
Venta, including a cartilaginousfish, about 25 bony fishes,
two amphibians, 32 reptiles, five birds, and about 89 mam-
mals (Kay & Madden, 1997; Villarroel, 1998, 2000).
Madden et al. (1997) used the mammals to define the
Laventan land mammal age. In addition to the lowland

meandering river system indicated by the geology, the
vertebrate fauna furthers the interpretation of the
paleoenvironment. For example, diverse and abundant
fossils of freshwater fishes, turtles and crocodilians indi-
cate aquatic habitats, fossils of several kinds of arboreal
monkeys indicate the presence of tropical rain forest, and
various other kinds of mammals seem to indicate the pres-
ence of forests, forest/grassland mosaics, and open
grasslands (Kay & Madden, 1997).

Asisusua in fluvio-lacustrine beds containing verte-
brate fossils, the remains of bats are rare in Honda Group
beds. Most batsin the LaVentafaunawere recovered from
the Villavieja Formation; to date, only one fossil bat has
been found in the La Victoria Formation (Czaplewski,
1997). In this paper we report newly collected and previ-
ously unreported fossils of bats from the La Venta fauna,
all of which are from the Villavieja Formation.

Fossils of bats and other small vertebrates were col-
lected by screenwashing rock matrix in the field and by
picking and sorting specimens from the resulting concen-
trate under a microscope in the laboratory. The specimens
described in thisreport are catal oged with permanent num-
bers of the Museo Geoldgico (IGM), of the Instituto
Nacional de Investigaciones en Geociencias, Mineria 'y
Quimica (INGEOMINAS) in Bogota, Colombia. “I1GM-
KU” field numbers are provided for a few specimens col-
lected by IGM-Kyoto University teams. “IGM-DU” field
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numbers are provided for a few uncataloged specimens
collected by IGM-Duke University teams. Measurements
were made on a stereomicroscope using an ocular microm-
eter calibrated with a stage micrometer. All measurements
are given in mm, to the nearest 0.05 mm. Abbreviations
for measurements are apl, anteroposterior length; tw, trans-
verse width; trigw, trigonid width; talw, talonid width.
Dental terminology follows Legendre (1984:fig. 1). The
phylogenetic relationships of some phyllostominesin this
report were estimated by scoring 48 dental, cranial, and
postcranial osteological characters in nine taxa of
Phyllostominae and by analyzing the resulting data ma-
trix using the computer-assisted phylogenetic analysis
software program PAUP version 4.0b10 (Swofford, 2000;
see Appendices 1 and 2 for character list and data matrix,
respectively). A parsimony analysis was conducted using
the bootstrap method with branch-and-bound search, with
all characters unordered and of equal weight. Missing data
were coded as “?’. We used Macrotus waterhousii as an
outgroup, based on the results of other recent studies such
asBaker et al. (1989, 1997, 2000), Wetterer et al. (2000),
and Jones et al. (2002).

Specimens reported herein include those collected by
Duke University-IGM teamsin 1988-1991 from Dukefield
localities 22 and CV P, and by Kyoto University-IGM teams
during 1990-1993 at a field locality known as the Chepe
site. Duke field locality 22, also known as San Nicolas, is
about 7 km northeast of the village of Villavieja (see map
in Guerrero, 1997:fig. 2.9). Stratigraphically, locality 22
is in the Monkey Beds, the basal unit of the Villavieja
Formation (and its Baraya Member), which overlies the
Cerbatana Conglomerate Beds, the uppermost unit of the
La Victoria Formation (Guerrero, 1997:fig. 2.7C).
Geochronological work indicates a range of dates for the
Villavieja Formation from about 12.5 Ma to about 10.1
Ma (Flynn et al., 1997); the radiometric dates of 12.5 Ma
from the Cerbatana Conglomerate Beds provide the lower
limit of thisrange. The Duke field locality known as CVP
(Capa Verde de Peces) is north of Quebrada La Venta in
the Fish Bed, a thin, extensive mudstone unit thought to
represent alake or swamp deposit. The Fish Bed contains
abundant fossils of fishes and less common fossils of other
aquatic vertebrates (such as the manatee Potamosiren
magdalenensis) and terrestrial vertebrates. The Fish Bed
islow in the Baraya Member of the Villavigja Formation,
above the Monkey Beds (Guerrero, 1997:fig. 2.8).

Kyoto University’s Chepe site, also known as Cuzco,
is about 4.5 km east of Villavigja between Quebrada La
Venta and Quebrada Las Lajas. The Chepe site is in the
uppermost Las Lajas Member (of Takai et al., 1992) of

the Villavieja Formation. The Las Lajas Member of Takai
et al. (1992) is equivalent to the upper part of the Baraya
Member of Guerrero (1997) and Villarroel et al. (1996).
The Baraya Member is overlain by the Cerro Colorado
Member. The fossil bats from the Chepe site are
stratigraphically the highest known in the Villavieja For-
mation and thus, geologically slightly younger than those
from locality 22. No radiometric dates are available for
the Las Lajas/upper Baraya Member, but Guerrero (1997)
and Flynn et al. (1997) provided a date of 12.2 Ma from
the San Francisco Sandstone Beds low in the overlying
Cerro Colorado Member. This indicates the Chepe site
fossils are slightly older than 12.2 Ma. The available ra-
diometric dates neatly bracket the sites yielding the bat
fossils in this report between 12.5 and 12.2 Ma. The only
other locality in the Honda Group known to have pro-
duced a bat fossil (Duke locality 90; the type locality of
Potamops mascahehenes; Czaplewski, 1997) is between
13.7 and 13.3 Ma (Guerrero, 1997; Flynn et al., 1997).

Previously, Takai et al. (1991) described Kiotomops
lopezi from the Kyoto sitein the Monkey Beds at LaVenta.
They referred this taxon to the bat family Molossidae;
however, it represents a marsupial (F. J. Goin, personal
communication). Unlike molossids, the holotype M1 of
Kiotomops lacks a talon, hypocone, mesostyle, and lin-
gual cingulum. Like marsupials, it bearslarge stylar cusps
B and D separated by a deep ectoflexus. Asin many mar-
supials, the preparacrista runs from the paracone to stylar
cusp B instead of connecting with the parastyle (stylar
cusp A) to form a hooklike process as in molossids. The
holotype molar also has alow, swollen ridge running from
the protocone into the trigon basin (worn in the holotype)
which does not occur in bat molars. Thus we remove
Kiotomops from the list of La Venta bats and add it to the
list of La Venta marsupials.

As in certain previously reported bat fossils from La
Venta, several of the teeth described below lack much or
al of their enamel yet retain the underlying dentine. This
occurs in two new specimens of Noctilio albiventris, two
of Notonycteris magdalenensis, one tooth of a new species
of Notonycteris, the associated right and | eft lower jaw frag-
ments of a Tonatia, several small molossid teeth, and sev-
eral additional teeth not detailed in this report. These teeth
probably were rendered enamelless by digestion within the
gut of a crocodilian, the only known process by which the
loss of enamel with preservation of dentine can occur
(Fisher, 1981). Crocodilians are diverse and abundant in
the LaVentafauna, with 5 families and 11 species reported
by Langston (1965) and Langston & Gasparini (1997).
Small crocodilians such as young caimans could have oc-
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casionally killed or scavenged bats, as modern crocodiles
in Australia are known to do to megachiropterans (Taylor,
1979; Webb & Manolis, 1989) and microchiropterans
(Webb et al., 1982:table 1). GrahameWebb (personal com-
munication) has observed captive crocodilians in Australia
snap bats out of the air as the bats flew low over water
chasing insects, and notes that wild crocodilians do the
same thing, even gathering beneath bat roosts wherever a
colony is located in crocodilian habitat.

Systematic Paleontology

Class Mammalia

Order Chiroptera

Family Emballonuridae

Genus and species indeterminate

(Fig. 1; Table 1)

Material: IGM 252993, left C1 fragment.
Locality: Duke loc. 22

Description: The main cusp of this canine is broken
and the resulting cross-section shows a hemiconical shape.

1 mm

Figura 1. Emballonuridae: left C1 fragment (IGM 252993) in A,
labial; B, lingual; and C, occlusal views.

The root is stouter than the main cusp. There is a promi-
nent cingular cusp at the anterior medial corner. A labial
cingulum leads from this cusp around the anterior side of
the tooth but does not quite reach the midpoint of the
labial side. Another prominent cingular cusp occupies the
posterolingual corner, with a prominent posterior cingu-
lum extending from it across the posterior of the tooth to
its posterolabial portion. A less prominent cingulum on
the lingual base of the crown connects the two cingular
Ccusps.

The general configuration of the tooth is like that of
various emballonurids except for Diclidurinae (which lack
prominent anterior and posterior cingular cusps on the
upper canine). The tooth represents an animal about the
size of Peropteryx kappleri. Itsanterior and posterior, sharp
cingular cusps and overall morphology are similar espe-
cially to Saccopteryx canescens, Centronycteris maximi-
liani, Cormura brevirostris, and Peropteryx kappleri in
the western hemisphere and Coleura afra in the eastern
hemisphere. Thetooth isless procumbent (canted forward)
than in most Old World emballonurids (Saccolaimus pluto,
S. flaviventris, Taphozous nudiventris, T. peli, T. melano-
pogon) but similar to Coleura afra and Emballonura
alecto in its straight main cusp. It is less laterally com-
pressed than in Saccopteryx leptura, S. gymnura, and S,
canescens, Rhynchonycteris, Peropteryx macrotis, and
Emballonura alecto. The development of a cingulum in
the fossil is on the anterior (or actually, anteromedial),
posterior, and lingual sides; no cingulum occurs on the
labial side. The cingulum is rather sharp-edged by com-
parison with many modern emballonurids, in which it tends
to be more rounded. The posterior cingular cusp isslightly
moredistally separated from the posterior crest of themain
cusp and more securely situated on the cingulum than in
most modern forms. The posterior cingulum is a sharp
shelf with a slightly projecting (or widened) posterolabial
portion. This configuration is very much like that in
Coleura afra but has the more rounded and |ess-project-
ing configuration seen in this area of the tooth in New
World emballonurid canines. Among New World forms,
this area projects slightly in S. canescens, Cormura bre-
virostris, Peropteryx kappleri, Balantiopteryx plicata, and
Balantiopteryx io. The fossil canine is rather intermedi-
ate in the development of the cingulum; it is less devel-
oped than in Coleura afra and more developed than in
these just-mentioned New World taxa. The fossil canine
differs from Coleura in lacking the labial portion of the
cingulum and in having the lingual portion narrower and
more rounded. The fossil differs from Saccopteryx,
Cormura, Peropteryx, and Balantiopteryx in having wider
and sharper anterior, lingual, and posterior cingula.
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Table 1. Tooth measurements (in mm) of Miocene bats in the LaVentafauna, Villavieja Formation, Colombia. Parentheses indicate
estimated measurements of broken specimens.

UPPER TEETH
IGM labid lingual
taxon number tooth length length tw ol
EMBALLONURIDAE
Gen. & sp. indet. 252993 C1 — — 1.05 1.30
PHYLLOSTOMIDAE
Notonycteris magdalenensis 90-C01 M2 3.55 3.40 4.40 —
Palynephyllum antimaster 252971 M1or 2 1.40 1.05 1.30 —
252863 M1or 2 — 1.22 1.30 —
THYROPTERIDAE
Thyroptera lavali 252979 M1 1.55 1.25 1.65 —
252985 C1 — — 0.75 0.95
252970 M1or 2 — 1.10 — —
MOLOSSIDAE
Eumops sp. indet. 9303 M1 2.30 1.85 3.10 —
Gen. & sp. indet. 250329 Mlor2 — 1.30 — —
252969 M1or 2 — 1.10 — —
90-235 M1 or 2 — 1.20 1.80 —
LOWER TEETH
IGM trigonid talonid
number tooth tw ol width width
PHYLLOSTOMIDAE
Notonycteris magdalenensis 252972 ml — 3.00 1.90 2.00
Notonycteris sucharadeus 9305 ml — 2.50 1.45 190
252869 m2 — 2.85 1.70 1.80
Tonatia or Lophostoma 252980 ml — 2.35 1.25 135
“ m2 — (2.40) 1.50 1.40
252981 m2 — (2.10) 1.40 1.30
“ m3 — 2.00 1.10 0.90
252983 m3 — — — 0.70
THYROPTERIDAE
Thyroptera lavali 252978 ml — 1.20 0.75 0.80
“ m2 — 1.25 0.75 0.80
SN-022-1a ml or 2 — — — (0.90)
SN-022-1b m3 — — — 0.7
MOLOSSIDAE
Gen. & sp. indet. 252987 m3 — 1.70 1.10 1.00
252988 mlor 2 — 1.60 1.00 1.20
252989 mlor 2 — 1.70 1.20 1.30
250331 cl 1.20 1.30 — —
250332 p3 0.90 0.80 — —
250996 p3 0.90 0.90 — —
250338 p3 0.90 0.80 — —

VESPERTILIONIDAE
Gen. & sp. indet. 250339 mlor 2 — 1.50 1.10 1.20
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This specimen probably represents a new taxon of
emballonurid, intermediate in at least a few characters of
its upper canine between Old World and New World
emballonurids. A Diclidurus sp. was previously reported
in the LaVentafauna by Czaplewski (1997), but this new
specimen represents a smaller bat and also does not have
the canine morphology of Diclidurus.

Family Noctilionidae
Noctilio albiventris Desmarest 1818

Material: IGM 252975, right p4 missing most of its
enamel; IGM 252976 nearly enamelless left p4.

Locality: Duke locality 22.

Discussion: These two teeth are both broken and lack
most of their enamel. Nevertheless, the portions that re-
main are similar in size and shape to p4s of Noctilio
albiventris. This species was recorded in the La Venta
fauna by Czaplewski (1997), but the lower premolars had
not been found previously.

Family Phyllostomidae
Subfamily Phyllostominae
Notonycteris magdalenensis Savage 1951 (Fig. 2; Table 1)

Material: IGM-KU 90-C01, complete right M2 (Fig.
2B-D); IGM 252973, right M1 or M2 lacking most of its
enamel (Fig. 2A); IGM 252972, right m1 missing most of
its enamel.

Localities: IGM-KU 90-CO1 is from the Chepe site;
IGM 252973 and 252972 are from Duke loc. 22.

Avseda B c

Figura. 2. Phyllostomidae: Notonycteris magdalenensis, A,
enamelless right M1 or M2 (IGM 252973) in occlusal view; right
M2 (IGM-KU 90-C01) in B, lingual; C, labial; and D, occlusal
(stereopair) views.

Description and Discussion: The upper molars are the
first known upper teeth of this species. One specimen (IGM
252973) is missing nearly all of its enamel and is relatively
uninformative. However, the other upper molar, IGM-KU 90-
CO01, isin perfect condition. Asin other phyllostomines, this
M2 has a broad rounded talon with a low, crested hypocone
at itslingual border near the protocone. The post-hypoconal
crest continues as a cingulum along the lingual and poste-
rior border of the talon, but weakens along the labial border.
The postparacrista and premetacrista are shorter than the
preparacrista and much shorter than the postmetacrista. Ac-
cordingly, the mesostyle is lingually situated relative to the
parastyle and metastyle, so that the tooth appears strongly
indented in its labial occlusal outline. The mesostyle is tall
but anteroposteriorly short. The postmetacristais about twice
the length of the premetacrista. The paracingulum is reduced
to a short remnant adjacent to the parastyle. The parastyleis
prominent but barely hooked. The preprotocristaisvery short
and connects with the base of the paracone. The
postprotocrista is somewhat longer and connects with the
base of the metacone. There is no lingual cingulum. The
metacingulum is weakly developed for a short distance lin-
gua to the metastyle.

The M2 of Notonycteris magdalenensis is less derived
than the same tooth in Trachops, Chrotopterus, and
Vampyrum, but is more similar to those genera than to any
other phyllostomids. In particular, it is most similar to
Chrotopterus and somewhat less similar to Vampyrum. The
M2 differs strongly from that of Trachops in being much
larger and in having much less obliquely angled crests of
the W-shaped ectoloph, an indented mesostyle, a much
broader talon, a crested rather than cuspate hypocone, a
weaker paracingulum, and a stronger metacingulum. It dif-
fers from Vampyrum in being much smaller and in having a
more prominent mesostyle, relatively longer postparacrista
and premetacrista, relatively shorter postmetacrista, less de-
veloped paracingulum, and taller, more prominent hy-
pocone. It differs from Chrotopterusin being alittle larger,
and in having a relatively and absolutely lower unworn
crown height, a relatively shorter postmetacrista, a rela-
tively longer preprotocrista and postprotocrista, and ataller
and more prominent hypocone.

Based on the parsimony analysis of morphological
characters, Notonycteris magdalenensis and the new spe-
cies of Notonycteris described below form part of amono-
phyletic clade with Chrotopterus and Vampyrum (Fig. 3)
to the exclusion of Trachops, Phyllostomus, Phylloderma,
and Tonatia. A sister relationship between Chrotopterus
and Vampyrum is strongly supported, and the relation-
ship of Notonycteris to these bats is moderately so.
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Notonycteris sucharadeus sp. nov. (Figs. 4, 5A; Table 1)

Holotype: IGM-KU 9305, complete left m1 in small
fragment of the dentary bone.

Hypodigm: The holotype plus IGM 252869, a right
m2 missing enamel along its labial side, in a small frag-
ment of dentary.

Type L ocality and Horizon: The holotypeis from the
Chepe site (Cuzco); uppermost part of Las Lajas Member,
Villavieja Formation, Honda Group; Middle Miocene,
Laventan land mammal age (Madden et al., 1997).

Additional Locality: IGM 252869 is from Duke loc.
22, San Nicolés; Monkey Beds, Villavigja Formation.

Diagnosis: A Notonycteris smaller than Notonycteris
magdalenensis, the only other species of the genus. Di-
mensions of the m1 in N. sucharadeus are about 77% to
84% of those in N. magdalenensis; measurements of the
m2 are about 71% to 76% of those in N. magdalenensis.

Etymology: souchos, Greek, crocodilian; arados,
Greek, arumbling in the bowels; -eus, Greek, doer, agent,
maker of. Based on the possibility that IGM 252869 passed
through the gut of a crocodilian (see Introduction).

Description: These molars from two different locali-
ties represent a large phyllostomid. They are about three-
fourths the size of the same teeth in Notonycteris
magdalenensis, and are slightly smaller (73% to 87% of
linear dimensions) than in Chrotopterus auritus. The

Macrotus waterfous
S Tonatia sifvicoda
= g Phyfoderma stenogs
I—*r|_ PhyNostomus hastatus
Trachops cirhosus

'—-'_: Chrafoptenus auntus
| &2 Vampyrum spectum

= Mofonycians magdalenensis
Mofonyciens sucharadeus

Figura. 3. Tree representing potential phylogenetic relationships
among Notonycteris species and selected other Phyllostominae,
based on unweighted parsimony analysis of 48 dental and
osteological characters (see Appendices). Topology represents 50%
majority-rule consensus of nine most parsimonious trees using
bootstrap method with branch-and-bound search. Tree length = 73
steps; consistency index = 0.6800; retention index = 0.5102.
Numbers above the branch lines are decay (Bremer support)
values;, numbers below the branches are bootstrap support values.

holotype m1 is virtually undamaged but is fairly heavily
worn. The m2 is moderately worn, but less so than the
holotype.

The ml (Fig. 4C-E) appearsrelatively robust and low-
crowned, with atalonid that is much wider than the trigo-
nid. The paraconid is much lower and smaller than the
metaconid. On the protoconid, the angle between the
paracristid and protocristid is slightly |ess than 90°, form-
ing a fairly open trigonid angle. There is also an angle
within the paracristid such that the portion lingual to the
notch in the paracristid (on the paraconid) is directed
medially rather than forward. There is a relatively large
hollow within the trigonid basin beneath the notch in the
paracristid. The cristid obliqua meets the posterior wall
of the trigonid beneath the notch in the protocristid. The
talonid shows a nyctalodont configuration, with the
postcristid forming a long sigmoid crest connecting to a
strong, crested hypoconulid. A large interdental contact
facet is present on the posterior of the tooth beneath the
hypoconulid. The entoconid islarge at its base and tall; it
is separated from the postcristid/hypoconulid by a small
V-shaped trough. The entoconid bears a relatively high
entocristid that extends to the metaconid. The labial cin-
gulum is tall with a smooth edge; it rises slightly into the
labial basin between protoconid and hypoconid.

The m2 (IGM 252869; Fig. 4A-B) was previoudly il-
lustrated and described by Czaplewski (1997:fig. 25.3 C,
D) as follows (modified from the original): Enamel has
been lost all along the labial base of the crown including
al of the labial cingulum. The paraconid is well-devel-
oped and nearly astall asthe metaconid; the paracristid is
relatively high. Thetalonid isslightly wider than the trigo-
nid, and the talonid basin is deep and rounded. The cristid
obliqua meets the trigonid below the notch in the
protocristid. The postcristid is continuous with the
hypoconulid, which in turn occurs as a curved ridge sepa-
rated from the entoconid by aV-shaped groove. Thereisa
small interdental contact facet on the distal cingulum
beneath the hypoconulid. The entoconid is large, tall, and
distinct, and is connected with the metaconid by a rela-
tively high entocristid. The talonid crests (cristid obliqua
and postcristid) lack carnassial-like notches at this stage
of wear, although there is arelatively large hollow within
the trigonid basin beneath the notch in each cristid.

Aside from the difference in size, the m1 of N. suchara-
deus differs from generally comparable phyllostomid gen-
era as follows: The crown is relatively lower and more
robust than in Trachops, and has a relatively larger paraco-
nid. The trigonid angle is much less open than in Vampy-
rum, with arelatively larger metaconid, lessreduced talonid
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Figura. 4. Phyllostomidae: Notonycteris sucharadeus sp. nov.,
right m2 (IGM 252869) in A, lingual and B, occlusal views; |eft
ml (IGM-KU 9305, holotype) in C, lingual; D, labial; E, occlusal

(stereopair) views.

(especially the hypoconid), and stronger entocristid. The
m1 of Notonycteris sucharadeus has a less open trigonid
angle than Chrotopterus, with a longer protocristid, less
reduced talonid (especially the hypoconid) and longer
cristid obliqua.

The fossil m2 has the following morphological differ-
ences relative to m2s of other phyllostomid genera (see
also Czaplewski, 1997). The paraconid is nearly equal in
height to the metaconid, relatively larger and higher than
in Trachops. The talonid is not nearly as reduced in size
relative to the trigonid as in Vampyrum. Although molar
cusp deployment and crest morphology are quite similar
to Chrotopterus, the molars of N. sucharadeus are rela
tively low-crowned compared with Chrotopterus (Fig. 5);
the m2 of N. sucharadeusis 87% of the length of the m2
of Chrotopterus, but the height of its protoconid is only
73% of that of an equivalently worn m2 of Chrotopterus.
The crests and cusps are also relatively more robust in N.
sucharadeus than in Chrotopterus. Relative height of the
crown of N. sucharadeus is similar to that of N.
magdalenensis; length of IGM 252869 is approximately
76% and protoconid height is 74%, respectively, of

equivalently-worn teeth of N. magdalenensis. The m1 and
m2 talonids are less reduced in both species of Notonyc-
teristhan in Chrotopter us. Relative robustness of the teeth,
cusp deployment, and crest morphology in N. sucharadeus
are almost identical to those of N. magdalenensis.

Notonycteris sucharadeus is clearly most similar to
its congener Notonycteris magdalenensis, and also very
close to Chrotopterus auritus among living bats. Except
for their smaller size, the two available teeth of N.
sucharadeus are virtually identical to the same teeth in
N. magdalenensis. The type ml of N. sucharadeus has a
relatively larger entoconid than that in the holotype ml
of N. magdalenensis. However, another partial m1 of N.
magdalenensis (University of California Museum of
Paleontology 39960; Savage, 1951) has the entoconid
broken off, but its base indicates it was probably larger
than the entoconid in the holotype of that species, and of
the same relative size as the entoconid in N. sucharadeus;
thus entoconid size may be individually variable. Also
by comparison with N. magdalenensis, the m1 of N.
sucharadeus has a slightly more robust paraconid and
less prominent vertical swelling on the lingual face of the
protoconid (descending from the apex of the protoconid
into the trigonid basin).

Discussion: Several characters of the lower molars of
N. sucharadeus are distinct from those of Chrotopterus
and Vampyrum, including the relatively lower crown
height, more robust crests and cusps, and less reduced
talonids. In the upper molars (at least one M2 described
above) of N. magdalenensis, distinctive features include
the lower crown height, less slender cusps and crests, less
obliquely oriented ectoloph crests, and shorter
postmetacrista. These features seem to reflect arelatively
primitive molar configuration in N. sucharadeus, as was
also mentioned for N. magdalenensis by Savage (1951)
relative to the configuration in the modern genera. Free-
man (1988; 1998) and other authors have interpreted some
of these dental features as functional adaptations for
carnivory in extant Trachops cirrhosus, Chrotopterus
auritus, Vampyrum spectrum, and other bats. The molar
characters of N. sucharadeus suggest that it was probably
similar in dietary habitsto N. magdalenensis and that both
species of Notonycteriswere less specialized for carnivory
than modern carnivorous phyllostomids.

Phylogenetic analysis: The parsimony analysis of
dental-osteological characters in Notonycteris suchara-
deus, N. magdalenensis, and several other phyllostomines
resulted in nine equally parsimonious trees of 73 steps
(Fig. 3). The clade comprised of Chrotopterus and
Vampyrum received relatively strong bootstrap support
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Figura. 5. Phyllostomidae: Outline drawings in labial view
comparing the unworn or little-worn crowns of the m2s of A,
Notonycteris sucharadeus (IGM 252869); B, Chrotopterus auritus
(modern specimen, USNM 530910, male, Peru); and C,
Notonycteris magdalenensis (IGM 252865, left m2 [reversed,;
Czaplewski, 1997]). Note the squat stoutness of the two species of
Notonycteris compared to the more slender cusps and relatively
higher crown in Chrotopterus.

and a high decay value indicating a close relationship
between these two taxa. The two species of Notonycteris
clustered with Chrotopterus and Vampyrum, but bootstrap
support for this relationship was moderate. The placement
of Trachops was equivocal relative to this clade and the
other taxa examined. It is interesting to note that the two
species of Notonycteris did not necessarily appear in the
analysis as sister taxa, despite being identical in all avail-
able character states. The reason for failure to disclose a
more solid sister relationship isincompleteness of the data
for one of the fossil taxa. Notonycteris sucharadeus is
known only by two teeth, so the data for this species are
very incomplete (13 of 48 characters; 27% complete). By
comparison, the datafor N. magdalenensis, which isknown
from several jaws, teeth, and postcranial bones (Savage,
1951), are much more complete (31 of 48 characters; 65%
complete). As aresult, the identical character states make
it impossible to distinguish the two Notonycteris species
(except for their difference in size, which is not included
in the phylogenetic data).

Tonatia Gray 1827 or Lophostoma D’ Orbigny 1836

Tonatia or Lophostoma species indeterminate. (Fig. 6;
Table 1)

Material: The following specimens were found in asso-
ciation with one another in a small amount of rock matrix
during the screenwashing process. They probably represent
the right and left lower jaws of an individual bat that was
eaten and its teeth partly digested by a crocodilian because
most of theteeth lack enamel (see Introduction): IGM 252980
left dentary fragment with roots of p4 and m1-m2; IGM
252981 right dentary fragment with m2-m3; IGM 252982,
right m1 trigonid; IGM 252983, left m3 talonid.

Description and Discussion: In1GM 252981, the depth
of the dentary on the labial side below the anterior root of
m2 is 1.90 mm, the lingual depth of the dentary below the
anterior root of m2 is 3.10 mm. Other measurements are
provided in Table 1. Many of the morphological features
present in the dentine cores of the teeth are similar to
those of Notonycteris and extant insectivorous-omnivo-
rous phyllostomines. The trigonid of the mls is more
widely open (greater than 90°) than that in the m2s. The
talonids of both m3s retain enamel. The m3 talonid is
much narrower than the trigonid and is oblong and lophate
with no distinguishable cuspids. The specimens indicate
a bat smaller in most dimensions than Notonycteris
sucharadeus and about the size of the extant species
Tonatia bidens. The mls of this set of specimens are nar-
rower overall and have a much more open angle between
the paracristid and protocristid on m1 than in Notonycteris
magdalenensis and N. sucharadeus. The mls are a little
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Figura. 6. Phyllostomidae: Tonatia or Lophostoma, left m1-m2
(IGM 252980) in A, occlusal and B, lingual views; right m2-m3
(IGM 252981) in C, occlusal and D, lingual views.

bit smaller than the holotype m1 of N. sucharadeus, and
the m2s are much smaller than the m2 of N. sucharadeus.

In IGM 252980 each of the two roots of p4 retains a
small, portion of the crown (from which the enamel has
been lost; see Introduction), indicating a relatively large
and long p4 with a ventrolabial border that was bilobed,
as in the larger species of Tonatia and Lophostoma and
unlike the unilobed p4 in Macrophyllum and smaller ex-
tant species of Lophostoma (see Lee et al., 2002, for the
use of Lophostoma). The fossil teeth and jaws are much
smaller than Phylloderma or any species of Phyllostomus.
The molars are less trenchant (more robustly built with
relatively inflated crowns and thick crests) than in
Lonchorhina, Macrophyllum, Micronycteris, Mimon, and
Trinycteris. The molars in the fossils also have less acute
trigonid and talonid angles than in Lonchorhina, Macro-
phyllum, and Mimon. The m1 has a transversely wider
trigonid with a less open angle than in Chrotopterus,

Glyphonycteris, Macrotus, Trachops, and Vampyrum. In
the qualitative features that are preserved, these fossils
represent a phyllostomine most similar to Tonatia and
Lophostoma. Unfortunately, the lack of enamel to show
morphological details of the teeth precludes further work
until more and better specimens can be found.

An isolated upper molar of Tonatia of an indetermi-
nate species was previously reported in the LaVentafauna
from the Fish Bed; it was said to be slightly smaller than
T. (=Lophostoma) silvicola (Czaplewski, 1997). The new
specimens from Duke locality 22 discussed above are
about the same size and might represent the same species.

Subfamily Glossophaginae
Palynephyllum gen. nov. (Fig. 7; Table 1)
Type Species: Palynephyllum antimaster

Figura. 7. Phyllostomidae: Glossophaginae: Palynephyllum
antimaster new genus and species, right M1 or M2 (IGM 252971,
holotype) in A, lingual; B, labia; and C, occlusal (stereopair)
views; D, partial left upper molar (IGM 252863) in occlusal
(stereopair) views.
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Diagnosis: M1 or M2 small; talon and hypocone ab-
sent; lingual outline in occlusal view nearly semicircular;
lingual cingulum absent; W-shaped ectoloph relatively
primitive by comparison with most extant Glossophaginae
(including Lonchophyllini), with relatively strong para-
cone and metacone, moderately reduced stylar shelf, short,
anteriorly hooked parastyle, low and slightly elongate
mesostyle formed in part by small gap between the labial
ends of the postparacrista and premetacrista; styles do not
bulge labially except for labial cingulum posterior to
parastyle; slight crest posterior to mesostyle continuous
with labial cingulum anterior to metastyle.

Etymology: from palynein, Greek, to sprinkle, and
phyllon, Greek, leaf; on the presumption that this species
occasionally stuck its nose into flowers and dusted its
noseleaf with pollen.

Palynephyllum antimaster sp. nov.
Holotype: IGM 252971, right M1 or M2.

Hypodigm: The holotype plus IGM 252863, partial
left M1 or M2, lacking paracone.

Type Locality and Horizon: Duke loc. 22, San Nicolés;
Monkey Beds, Villaviga Formation, Honda Group; Middle
Miocene, Laventan land mammal age (Madden et al., 1997).

Diagnosis: As for the type and only species.

Etymology: antis, Quechua, Andes Mountains; mas-
ter, Greek, searcher.

Description and Comparisons: The type specimen is
virtually identical to IGM 252863 except for being a con-
tralateral tooth and intact. The broken specimen was previ-
ously described by Czaplewski (1997). The fossils are
approximately the size of the M2 in extant Anoura caudifer
and Lonchophylla handleyi. The overall aspect presented
by these fossils is that of a bat intermediate between typi-
cal insectivorous’omnivorous phyllostomines and derived
nectar-feeding bats. The similarity in the shape of the ec-
toloph, styles, and stylar shelf to those of phyllostomines
(with short preparacrista and labial outline angled inward
anteriorly) suggests the fossils may represent M1s rather
than M2s, but this is not certain without more complete
toothrows. There are no wear facets on either of the teeth.

The four commissures of the ectoloph are present and
formed of relatively sharp-edged crests. The postmetacrista
islongest, followed by the postparacrista, premetacrista, and
ashort preparacrista. The commissures make a W-shape that
is not elongated by comparison with some genera of
glossophagines such as Leptonycteris. There is a slight gap

between the labial ends of the postparacrista and
premetacrista, with attendant anteroposterior lengthening
of the mesostyle. The paracone is nearly astall as the meta-
cone. The protocone is large, with a preprotocrista that
curveslabially to meet the anterior base of the paracone, and
a postprotocrista that extends posteriorly and then drops off,
not reaching the base of the metacone and leaving the trigon
valley barely open posteriorly. Lingual cingulum,
paracingulum (mesial cingulum), and metacingulum (distal
cingulum) are completely absent. A low parastyle with a
very short, anteriorly directed crest is present. Another small
crest extends posteriorly from the parastyle to form a labial
cingulum along the stylar shelf , but this cingulum does not
reach the mesostyle. This portion of the stylar shelf bulges
slightly labially in occlusal view, with a small indentation
behind it and ahead of the mesostyle. An additional small
crest extending posteriorly from the mesostyle dresses the
stylar shelf between mesostyle and metastyle. There is no
labial emargination in the occlusal outline between
mesostyle and metastyle. Talon and hypocone are absent.

Discussion: The two available teeth of P. antimaster
are the oldest known teeth representing a glossophagine,
and the only presumably nectar-feeding bat from the Ter-
tiary period in the western hemisphere. Obviously, these
two teeth are less than ideal for describing a new genus.
Compounding this problem to some extent is the vari-
ability in tooth morphology within many extant species
of nectar-feeding phyllostomids (Phillips, 1971). Never-
theless, the relatively primitive configuration of the up-
per molars of P. antimaster allows us to differentiate this
new taxon from known glossophagines (aswell asall other
Phyllostomidae) as given below, yet precludes meaning-
ful phylogenetic analysis of it. Moreover, despite the poor
sample, the geological age of the LaVentafossils also sug-
gests they represent a previously unnamed taxon, which
justifies their formal recognition. The biological signifi-
cance and phylogenetic relationships of extant nectar- and
pollen-feeding phyllostomids are actively being studied
by many researchers(e.g., Gimenez et al., no date; Norberg
& Rayner, 1987; Norberg et al., 1993; Helver sen, 1993;
Fleming, 1993; Fleming et al., 2001; Freeman, 1995,
1998, 2000; Schnitzler et a., 1998; Solmsen, 1998; Win-
ter, 1998, 1999; Winter et al., 1998; Baker et al., 2000;
Rojas-Martinez et al., 2000; Wetterer et al., 2000;
Carstens, 2001; Valiente-Banuet, 2002); but clarification
of the phylogenetic relationships of P. antimaster must
await the discovery of more and better fossils.

The upper molars of P. antimaster lack the extreme
specializations for frugivory in Ametrida, Ardops, Artibeus,
Ariteus, Brachyphylla, Centurio, Chiroderma, Dermanura,
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Ectophylla, Enchisthenes, Phyllops, Platyrrhinus, Pygoder-
ma, Sphaeronycteris, Stenoderma, Sturnira, Uroderma,
Vampyressa, Vampyriscus, and Vampyrodes. They lack the
large talon seen in M1 and M2 of Chrotopterus, Glyphonyc-
teris, Lampronycteris, Lonchorhina, Macrophyllum,
Macrotus, Micronycteris, Mimon, Neonycteris, Notonycteris,
Phylloderma, Phyllostomus, Tonatia, Trachops, Trinycteris,
and Vampyrum. The fossils are much less reduced than upper
molars in Carollia, Choeronycteris, Choeroniscus, Desmo-
dus, Diaemus, Diphylla, Erophylla, Hylonycteris, Lichonyc-
teris, Musonycteris, Phyllonycteris, Platalina, Rhinophylla,
and Scleronycteris. They lack the distinct small talons of
Monophyllus redmani and the elongated, flattened ectolophs
of Monophyllus plethodon. They also lack the elongated
and flattened W-shaped ectolophs of Leptonycteris.

The La Venta fossils most closely resemble the M1
and M2 of several primarily nectarivorous genera of
phyllostomids recognized by Phillips (1971) as having
relatively unspecialized teeth, Lonchophylla, Lionycteris,
Anoura, and Glossophaga. Of these, the M1 and M2 of P.
antimaster differ from Lonchophylla in lacking a small
talon and having a less flattened and elongated W-pattern
of the ectoloph. The fossils have a much less labially-
protruding metastyle than on M1 and M2, and a less flat-
tened and elongated ectoloph on at least the M1, than in
species of Glossophaga. Unlike Anoura, the LaVentafos-
sils have no hint of atalon, a short labial cingulum poste-
rior to the parastyle, and a postparacristaand premetacrista
that contribute equally to a much less prominent mesos-
tyle. (In contrast, Anoura species have at least a very ru-
dimentary talon that lends a “squared-off” bulge to the
posterolingual border of the M1 and M2, a long labial
cingulum extending posteriorly from the parastyle, and
the postparacrista does not reach the mesostyle but the
premetacrista forms a tall and labially-protruding
mesostyle.) Palynephyllum antimaster has a stronger and
taller postparacrista and premetacrista that extend to the
mesostyle, and a relatively shallower trigon basin than in
Lionycteris, and on M1 also a longer preparacrista.

Family Thyropteridae
Thyroptera lavali Pine 1993. (Fig. 8; Table 1)

Material: IGM 252978, left dentary fragment with m1-
m2; IGM 252979, right M1; IGM 252970, left M1 or M2
fragment; IGM 252985, enamelless left C1; IGM-DU SN-
022-1a, talonid of left m1 or m2 missing labia cingulum;
IGM-DU SN-022-1b, |eft dentary fragment with talonid of m3.

Locality: Duke loc. 22.

Description: On IGM 252978, dentary depth (on la-
bial side from lower edge of anterior alveolus of ml to
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Figura. 8. Thyropteridae: Thyroptera lavali left dentary fragment
with m1-m2 (IGM 252978) in A, occlusal, and B, lingua views. C,
right M1 (IGM 252979) in occlusal view. D, left M1 or M2
fragment (IGM 252970) in occlusal view. Left dentary fragment
with talonid of m3 (IGM-DU SN-022-1b) in E, labia; F, lingual;
and G, occlusal (stereopair) views. H, talonid of left m1 or m2
(IGM-DU SN-022-1a) in occlusal (stereopair) views.

bottom edge of dentary) measures 1.00. Other measure-
ments are given in Table 1. Compared to the two
thyropterids previously reported from the La Venta fauna
(T. lavali and T. cf. T. tricolor; Czaplewski, 1996, 1997),
these new specimens represent the larger species, T. lavali.
Only atalonid fragment of alower molar and three upper
teeth were previously known for T. lavali. The lower mo-
larsin IGM 252978 have small, carnassial-like notchesin
the cristid obliqua, postcristid, and a weak one on the
entocristid. The talonids are myotodont (Menu & Sigé,
1971). The m1 hypoconid and hypoconulid are damaged,
but the hypocristid in both molars clearly runs from hy-
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poconid to metaconid, with only a tiny weak ridge run-
ning perpendicularly from the postcristid down to the
hypoconulid in the m2. For this reason the fragment can
be referred to the Thyropteridae, which have myotodont
lower molars, rather than the Furipteridae or Natalidae,
which have nyctalodont lower molars.

IGM 252970 has a strong metaloph and paraloph, but
the paraloph is broken along part of its crest. Both metaloph
and paraloph are long, sinuous, and extend around the
trigon basin toward the summit of the protocone. The para-
cone and most of the ectoloph are missing except for the
metacone. There is a moderate-sized talon with a long,
curved ridgelike crest including a small hypocone along
its length. This hypoconal crest is a continuation of the
postprotocrista. A complete lingual cingulum is present.

Family Molossidae

Eumops Miller 1906

Eumops sp. indet. (Fig. 9; Table 1)
Material: IGM-KU 9303, left M1.
Locality: Chepe site.

Description: The specimen is large, about the size of
the same tooth in Eumops glaucinus. The preprotocrista
is continuous with the paracingulum. No paraloph is
present, but the base of the paracone is very close to the

Figura. 9. Molossidae: Eumops sp. indet. left M1 (IGM-KU 9303)
in occlusal view.

narrow paracingulum. There is a short, distinct metaloph
that does not connect with the postprotocrista. The
postprotocrista is virtually continuous with the metacin-
gulum except for atiny gap. The lingual cingulum is high
and strong; it extends from the anterior wall of the proto-
cone to the posterior wall of the tooth below the lingual
end of the metacingulum, with only a small interruption
on the posterolingual corner of the talon and hypocone.
The tooth bears a moderately large talon with a conical or
hemiconical hypocone that is welded onto the posterior
wall of the protocone except for the portion near the hy-
pocone apex. There is a short, small pre-hypoconal crest
between the summit of the hypocone and the posterior
wall of the protocone just below the level of the
postprotocrista. A minute post-hypoconal crest appears at
the interruption in the talon cingulum.

Czaplewski (1997) referred an isolated left M1 or M2
(IGM 184794) from the Fish Bed in the Villavieja Forma-
tion to Eumops sp. indeterminate; the specimen is broken
and lacking some of its enamel such that it is not possible
to see many details of the occlusal surface. IGM 184974
now appears to represent an M2 of the same taxon as this
new, complete M1 (IGM-KU 9303). Besides size, the two
teeth share the tall and continuous lingual cingulum, simi-
lar shape of the talon and hypocone, robustness, and other
features. In the characters that are preserved in the broken
tooth (IGM 184794), the only apparent difference is that
the new, unbroken tooth has a short metaloph. There are
relatively strong labial cingula along the stylar shelf and
small indentations in the occlusal outline of the tooth
between the parastyle and mesostyle, and between the
mesostyle and metastyle. The old and new fossil speci-
mensfrom LaVentaclearly represent a Eumops; they were
compared with all known species of Eumops except E.
maur us and E. patagonicus, as well as all other generain
the family. No extinct species of Eumops have yet been
described. Among the extant species, the La Venta fossils
differ—especially in the posterolingual quadrant
(postprotocrista-talon-hypocone region) of the tooth—
from Eumops auripendulus, E. bonariensis, E. dabbenei,
E. hansae, E. trumbulli, and E. underwoodi. The LaVenta
fossils are most similar in shape to the upper molars of E.
glaucinus and E. perotis, and in size to E. glaucinus, but
two isolated teeth are insufficient to confidently assign
them to a species.

Genus and species indeterminate. (Fig. 10; Table 1)

Material: IGM 250329 lingual fragment of left M1 or
M2 (Fig. 10 O); IGM 252969, enamelless broken left M1
or M2; IGM-DU 90-235 enamelless broken left M1 or M2;
IGM 252987, right dentary fragment with m3 (Fig. 10 K,
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Figura. 10. Molossidae: Genera and species indeterminate: Nyctinomops-
like left M1 or M2 fragment with long paraloph and metaloph (IGM
250277) in A, occlusal and B, posterior views. Left p3s: IGM 250338 in
C, occlusal and D, posterior views; IGM 250996 in E, occlusal and F,
posterior views, IGM 250332 in G, occlusal and H, posterolingual views.
Right m1 or m2 (IGM 252989) in |, occlusal and J, lingual views. Right
m3 (IGM 252987) in K, occlusal and L, lingua views. Right m1 or m2
(IGM 252988) in M, occlusal and N, lingual views. O, left M1 or M2
fragment (IGM 250329) in occlusal view. Right lower canine missing ti
(IGM 250331) in P, lingual, Q, occlusal, and R, labial views.

L); IGM 252988, right m1 or possibly m2 (Fig. 10 M, N);
IGM 252989, right m1 or possibly m2 (Fig. 101, J); IGM
250331, right c1 missing tip (Fig. 10 P, Q, R); IGM 250332,
left p3 (Fig. 10 G, H); IGM 250996, left p3 (Fig. 10 E, F);
IGM 250338, left p3 (Fig. 10 C, D).

Localities: IGM 250329, 252969, 252987, 252988,
252989, and IGM-DU 90-235 are from Duke loc. 22. IGM
250331, 250332, 250996, and 250338 are from the Fish Bed.

Discussion: These teeth show the general morphol-
ogy of molossids as described in detail by Legendre
(1984). Several taxa may be represented among these iso-
lated teeth and fragments. Some could possibly belong to

M. colombiensis (especially the lower molars, premolars,
and/or canine, none of which has ever been found in asso-
ciation with diagnostic M. colombiensis upper molars).
Other isolated teeth included here (the upper molars) cer-
tainly do not represent M. colombiensis because they lack
that species’ diagnostic features.

The upper molar fragments are in the same size range as
Mormopterus colombiensis but they represent a different
molossid. The ectoloph is broken on all three specimens and
the enamel has been lost (digested away; see Introduction)
on two of them, asin several other LaVenta bat fossils. The
protocones appear more compressed (anteroposteriorly
shorter) than in M. colombiensis. They each have ametaloph
that extends to the postprotocrista rather than toward the
protocone asin M. colombiensis. Thereis asmall talon with
a hemiconical (instead of slender and rather cylindrical)
hypocone with a summit that is merged into the postproto-
crista (i.e., the apex of the hypocone is not separate and
distinct). The hypcone meets the postprotocrista at about
the same point as the metal oph does. The talon and hypocone
are situated farther labially than in M. colombiensis. Because
of breakage and loss of enamel, these three upper molar frag-
ments are not identifiable beyond the family level. The con-
figuration of the paral oph and metal oph in these upper molars
also does not resemble the derived condition in M1 and M2
of Nyctinomops nor the intermediate condition in M.
colombiensis (compare, for example, IGM 250329 with IGM
250277, previously recorded by Czaplewski [1997] as M.
colombiensis but not previously illustrated; Fig. 10 O, A, B).

Among the lower molars, the m3 IGM 252987 repre-
sents a bat slightly larger than IGM 252988 in having a
wider trigonid. In IGM 252987 the hypoconulid is reduced
to nothing and the postcristid connects with the entoco-
nid, the only cusp remaining at this corner of the talonid.
The m1 or m2 IGM 252988 is clearly myotodont whereas
IGM 252989 is clearly nyctalodont. Thus, more than one
taxon is present among these isolated lower molars.

The p3s are similar in shape to p3s of Mormopterus
kalinowskii and M. phrudus but much larger than in those
extant species. They also resemble the p3s of Nyctinomops
species.

Among these specimens of indeterminate small
molossids, all of the upper molars and lower molars were
found in Duke loc. 22, whereas the isolated canine and
premolars were found in the Fish Bed. To date, all known
specimens of M. colombiensis have been found in the Fish
Bed (Czaplewski, 1997). It is possible that the differencein
depositional environments between the Fish Bed (shallow
aquatic) and loc. 22 (paleosol beneath forest) arereflected in
adifference in the small molossids found in each. Thus, the
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canine and premolars found in the Fish Bed might represent
M. colombiensis, and the teeth from loc. 22 definitely repre-
sent some other taxon. However, without associated
toothrows and upper and lower teeth it is not yet possible to
determine the taxa to which any of these teeth belong.

Family ?Vespertilionidae
Genus and species indeterminate. (Fig. 11; Table 1)
Material: IGM 250339, left m1 or m2.

Locality: Duke locality CVP (Fish Bed; Guerrero,
1997).

Discussion: This tooth has a myotodont configuration
of the talonid, and the talonid is much wider than the trigo-
nid. These characters are typical of Vespertilionidae and
aso found in certain Molossidae. Compared to Molossidae
with myotodont molars, IGM 250339 has straighter crests
(cristid obliqua, postcristid, entocristid), not sigmoidal crests
as in Mormopterus colombiensis. The tooth has the trigo-
nid and talonid more or less perpendicular to the long axis
of the toothrow, not canted at an oblique angle as in
molossids. Also unlike molossids, the talonid (especially
its lingual side) in this molar is not shifted labiad relative
to the trigonid. Given these features, the tooth probably
represents a vespertilionid, but without more complete
material it is not diagnostic below the family level.

A

1 mm

Family incertae sedis
Material: IGM 252986, periotic (Fig. 12).
Locality: Duke loc. 22.

Discussion: This specimen is rather poorly preserved
and consists mainly of the cochlea. The semicircular ca-
nals are broken away and all that remains of them are
mineralized internal molds of the ampulla and short seg-
ments of the lumen near the bases of one or two of the
semicircular canals. The inner spiral chamber appears to
make about two to two and one-fourth turns within the
cochlea. There is a relatively large anteromedian flange
on the promontorium that does not coincide with the po-
sition of the apical turn of the cochlea. The fenestra coch-
leae is relatively small and oval; its long diameter is less
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Figura. 11. ?Vespertilionidae: left m1 or m2 (IGM 250339) in A,
occlusal and B, lingual views.

Figura. 12. Microchiroptera: family indeterminate, periotic bone
(IGM 252986) in A, ventral view and B, dorsal (endocranial) view.
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Table 2. Updated list of bat taxain the La Venta fauna.

Emballonuridae
Diclidurus sp. indet.
genus and species indet.

Noctilionidae
Noctilio albiventris

Phyllostomidae
Notonycteris magdalenensis
Notonycteris sucharadeus
Tonatia or Lophostoma sp. indet.
Palynephyllum antimaster

Thyropteridae
Thyroptera lavali
Thyroptera cf. T. tricolor

Molossidae
Mormopterus colombiensis
Eumops sp. indet.
Potamops mascahehenes
genus and species indet.

Vespertilionidae
genus and species indet.

than that of the fenestra vestibuli. Little can be said about
this specimen other than noting that it has the general
morphology of periotics of Microchiroptera. Too few
specimens of periotics dissected from modern bat crania
were available from the variety of families that would be
needed in order to make meaningful comparisons with
the fossil, or attempt to assign the fossil to a family.

Discussion

Modern ecological communities of mammals in the
Neotropicsare very rich in species of bats. This, of course,
is true across the broad variety of habitat typesin Colom-
bia in general, where over150 species of bats are known
(Cuervo et a., 1986; Mufoz, 1995). But it is also true to
a lesser extent even locally in the disturbed tropical dry
forest-thorn shrubland (the “desierto” de La Tatacoa, in
which the badlands and exposures yielding the La Venta
fauna occur) of the Neiva Basin, where 23 living species
of bats were netted (Santoset al., 1995; Ruiz et al., 2000).
In contrast, the fossil record of bats is extremely poor in
the Neotropics (as it is in many parts of the world).

Eleven species of fossil bats were previously reported
in the La Venta fauna by Czaplewski (1997). With this
report we add three more taxa to the La Venta bat list

(Table 2), and provide new names to two species for which
the sample of specimens was improved by additional
screenwashing. One of the additional taxaisasecond kind
of emballonurid, unidentified but not representing the
previously recorded Diclidurus sp. Another isafourth kind
of molossid, also unidentified but not representing the
previously reported Eumops sp., Mormopterus
colombiensis, and Potamops mascahehenes. Finally, a
probable vespertilionid is the first of its family listed for
the fauna. These fourteen species probably represent only
a portion of the chiropteran species in the paleofauna.
Due to the rarity of bat fossils yielded even by
screenwashing large amounts of rock matrix, much addi-
tional collecting will be necessary to fill in the remaining
unknown fraction of the La Venta bat community.
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Appendix 1.

List of the 48 characters and character states used in the phylogenetic analysis of selected Phyllostominae including
the two species of Notonycteris (Fig. 3).

1. Mandibular symphysis: (0) unfused; (1) fused. 20. M1 and M2 preprotocrista: (0) broad from protocone all the
) ) ) L way to parastyle; (1) weak (thin) along anterior wall of

2. Mandibular symphysis with posteroventral projection: (0) aracone: (2) absent along anterior wall of paracone
absent; (1) weak to moderate; (2) strong. P (@) 9 1orw P '

. T . ) . 21. M1 and M2 postprotocrista configuration: (0) extends nearly

3. p_3 Size dagd F:OS';IOI” a};n altlo o:(hrow. (O)h normalz, (l:g ;Educe_d '3” straight posteriad and stops (drops off without reaching any
sge ?nh a:lsplac all ally from toot row, b(lazdp' 4 Se:(:’ (e()i other feature of the tooth; (1) extends to, or nearly to, metacone;
p W't btt ' tat;r Iy gg"f]pr : t(r:]urw ng € (4) reduc (2) drops off, but via a rounded ridge extends to hypocone;
In Siz€ but not dispiaced trom toothrow. (3) curves strongly lingually as a sharp crest to join hypoconal

4. p3roots: (0) one root; (1) two roots obliquely positioned in crest; (4) extends posteriad with a slight swerve to connect to
jaw; (2) two roots in line with toothrow. weak hypoconal crest.

5. Lower teeth Cingu|a: (O) norma|; (1) greaﬂy reduced. 22. M1 and M2 Ilngual margln in occlusal view: (O) with shallow

or no indentation between base of protocone and talon

6. Lov_ver_ premolars crown shape: (0) not expanded downward (hypocone); (1) with deep indentation.
on inside and outside faces; (1) expanded.

. o ) 23. Upper canine lingual cingulum: (0) entire; (1) bilobed.

7. ml paraconid position: (0) falls on a line drawn through the ) ) o )
entoconid and metaconid; (1) falls labial of this line; (2) falls 24. M1 metastyle: (0) simple and straight (in line with
lingual of this line. postmetacrista) or slightly curved; (1) hooked.

8. ml talonid: (0) wider than trigonid; (1) reduced, narrower 25. P4 lingual cingular cusp: (0) absent; (1) weak; (2) strong.
than trigonid. 26. P4 configuration: (0) with small cingular cusp positioned an-

9. m2 talonid width: (0) wider than trigonid; (1) narrower than terior to the main cusp; (1) with broad lobe positioned
trigonid; (2) subequal to trigonid width. anterolingual to the main cusp; (2) with small cingular cusp

o positioned posterolingual to the main cusp; (3) cingular cusp

10. m1 hypoconulid size: (0) normal; (1) reduced. absent; (4) P4 expanded and shieldlike with central groove.

11. ml ta_lonid cre@ts (cristid obl@qua _and pos_tcristicj) when unworn: 27. M1 and M2 lingual cingulum: (0) absent; (1) weak and limited
(0) without adjacent depressions in talonid basin or carnassial- to posterior side of base of protocone; (2) weak and connected
like notches; (1) with talonid basin near hypoconid having to hypoconal crest/talon cingulum; (3) weak and interrupted
two shallow depressions, one adjacent to cristid obliqua and around the base of the protocone but present anterior to
adjacen_t to _postcrlstld; (2) cristid obliqua and postcristid with protocone; (4) complete all the way from parastyle through
carnassial-like notches. lingual base and talon to metastyle.

12. p2 size: (0) normal; (1) reduced. 28. M1 and M2 protocone position: (0) relatively far from

13. m1 trigonid valley: (0) present, normal; (1) absent or much paracone and metacone; (1) close to paracone and metacone,
reduced (protoconid positioned about on midline of tooth and the preprotocrista and postprotocrista shortened.
paracristid reduced). 29. M1 and M2 mesostyle: (0) single; (1) doubled, with a small

14. m1 labia cingulum: (0) normal; (1) with strong cingular cuspid notch between the swollen end of the postparacrista and the
anterior to protoconid; (2) rises on base of very short end of the premetacrista.
protoconid with sharp notch in paracristid. 30. P4 lingual portion: (0) broadly rounded and including a large

15. m1 distal metacristid: (0) absent; (1) present and separated by talon bgsm; (1) bllobe_d with anterolingual flat shelf and
notch from entocristid. posterolingual small basined talon; (2) transversely elongated

with rounded lingual border and talon basin; (3) not bilobed,

16. ml lingual wall of tooth between entoconid and metaconid in with small talon; (4) broad and flattened with longitudinal
occlusal view: (0) concave; (1) vertical; (2) convex. central basin.

17. ml smal_l cuspulid at lingual end of cristid obliqua adjacent to 31. M3 ectoloph: (0) with 4 commissures; (1) 3 ¥ commissures;
metaconid: (0) absent; (1) present. (2) 3 commissures; (3) 2 commissures.

18. m1 size relative to m2: (0) subequal; (1) reduced in size, smaller 32. M1 and M2 hypocone configuration: (0) hypocone absent or
than m2; (2) larger than m2. formed as an indistinct low rise on the postprotocrista; (1)

19. M1 parastylar area: (0) with hooked parastyle and without h{pﬁcone repreﬁe_nted by a_Ir(])whrlse on the ar|1tergllngur?l corner
posterolabially directed ridge; (1) with distinct, posteriorly of the talon, continuous witl t e talon cingulum; (2) ypocone
directed short ridge; (2) with preparacrista curving posteriorly tal_l and cuspan_s‘ qn the anterollngual_ corner of the _talon, aligned
and not connected to the parastyle; (3) with long ectocingulum V\_nth but not distinctly connected with postprot.ocnsta nor talon
spanning the anterior “vee’ of the ectoloph. cingulum; (3) hypocone low and cuspate and situated internally
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33.

34.

35.

36.

37.

38.

39.

on talon, its ridge not connected to talon cingulum; (4)
hypocone well developed and cristate on the anterolingual
corner of the talon, and connected by crests or ridges with
postprotocrista and talon cingulum; (5) hypocone low or absent
on anterolingual corner of talon, connected to a strongly
lingually-curving postprotocrista, and also continuous with
the talon cingulum.

p2 in lateral profile: (0) tall and pointed; (1) a rounded or
elongated curving blade; (2) p2 reduced in size.

p4 posterolabial crest: (0) absent; (1) present and separated by
a concavity from the posterolingual crest.

M1 relative lengths of commissures: (0) all four commissures
subequal (preparacrista and postmetacrista about same length
as postparacrista and premetacrista); (1) first commissure short
and fourth commissure long (preparacrista short and
postmetacrista elongated).

Humerus greater tuberosity height: (0) taller than lesser
tuberosity; (1) shorter than lesser tuberosity; (2) equal to lesser
tuberosity height.

Radius flexor fossa for insertion of M. biceps: (0) an open,
triangular area bounded by bony ridges; (1) a deep narrow
groove.

Femur proximal end of shaft with long longitudinal flangelike
third trochanter: (0) absent; (1) weak; (2) strong.

Femur distal end spline: (0) absent; (1) present.

40.

41.
42.
43.

44,

45.

46.

47.

48.

Femur greater and lesser trochanters size: (0) normal; (1)
reduced.

Femur head central fovea: (0) small; (1) large.
Femur head shape: (0) spheroidal; (1) cylindrical.

Femur with flangelike longitudinal spline distal to head (separate
from third trochanter): (0) absent; (1) weak; (2) strong.

Femur proximal portion of shaft: (0) straight; (1) bent medially
toward greater trochanter.

M1 and M2 mesostyle position: (0) falls on a line drawn
between the parastyle and metastyle; (1) indented lingually,
situated well lingual to a line through the parastyle and
metastyle.

M1 and M2 W-shaped ectoloph “vees’: (0) normal to midline
of cranium (if you draw lines that bisect the angles between
the preparacrista-postparacrista and between the premetacrista-
postmetacrista, the lines will be approximately at right angles
to the midline axis of the skull); (1) crests obliquely oriented
(lines bisecting the vees of the ectoloph will be oblique to the
midline of the skull).

ml and m2 crown height and robustness: (0) relatively low-
crowned with robust crests; (1) relatively high-crowned with
slender crests.

ml and m2 talonid anteroposterior length relative to trigonid
length: (0) normal, talonid about as long as trigonid; (1)
reduced, talonid shorter than trigonid.

Appendix 2.
Data matrix used in the phylogenetic analysis of selected Phyllostominae including the two species of Notonycteris
(Fig. 3). Numbers following each species name denote character states given in Appendix 1. A question mark indicates

that no data are available for a particular character.

Taxon

111111111122222222223333333333444444444
123456789012345678901234567890123456789012345678

Char act er

Macr ot us wat er housi i
Lophost oma si |l vi col a
Phyl | oder ma st enops
Phyl | ost onrus hast at us
Trachops cirrhosus
Chr ot opt erus auritus
Vanpyrum spect rum

Not onyct eri s nagdal enensi s

Not onyct eri s sucharadeus

010200100120100101210010000103310010021000110000
0010011001201002001200102101113200120200?1010000
1010011001200001001001000300033110100100?0100000
003-00000110000200120100131100320112010000110000
012000000100100101120010030101310112021001210111
012001101000100201221010010101300010020000211011
0101111010001002010211100101013010110210?0201011
???2?07?1020171002017210?0?7010??1???202?0112?1000
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Abstract

Campos M. R.: A new species of freshwater crab of the genus Potamocarcinus H. Milne
Edwards, 1853 (Crustacea: Brachyura: Pseudothelphusidae) from Colombia. Rev. Acad. Colomb.
Cienc. 27 (103): 283-286, 2003. ISSN 0370-3908.

A new species of freshwater crab from Colombia of the genus Potamocarcinus H. Milne
Edwards, 1853, is described and illustrated, bringing to 12 the total number of known species in the
genus. This new species was collected in Apartadd, Antioquia Department, and it is distinguished
by the morphology of the male first gonopod, especially the presence on the cephalic surface of a
basally wide, spine-like median cephalic process, and, slightly rounded proximo-lateral process.

Key words: Brachyura, Pseudothelphusidae, Freshwater crabs, Taxonomy.

Resumen

Se describe e ilustra una nueva especie de cangrejo de agua dulce del género Potamocarcinus H.
Milne Edwards, 1853 de Colombia. Con esta especie se elevaa 12 el nimero de especies de género.
La nueva especie fue recolectada en Apartadd, Antioquia, y se caracteriza por la morfologia del
primer gondpodo del macho, especialmente por presentar en la superficie cefdlica del gondpodo un

proceso medio cefélico de base amplia, en forma de espina y un proceso préximo-lateral dc forma
ligeramente redondeada.

Palabras clave: Brachyura, Pseudothelphusidae, cangrejos de agua dulce, taxonomia.
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1. Introduction

The genus Potamocarcinus H. Milne Edwards, 1853 of
the Tribe Potamocarcinini Ortmann, 1897, currently in-
cludes a group of 11 species distributed from Mexico
to northwestern Colombia (Rodriguez 1982, 1986, 1992;
Prahl & Ramos 1987; Rodriguez & Hobbs 1989a, 1989b;
Campos & Lemaitre, 2002). P. colombiensis Prahl &
Ramos, 1987 is the first species founded in Colombia.
A new species of Potamocarcinus from Colombia was
discovered, bringing to 12 the total number of species
in this genus. Like others species in the genus, this new
species herein described and illustrated, is characterized
primarily by features of the male first gonopod. The
terminology used for the different processes of the gono-
pod is that established by Smalley (1964) and Rodriguez
(1982).

The material is deposited in Museo de Historia Na-
tural, Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Na-
cional de Colombia, Bogotd (ICN-MHN). The abbrevia-
tions cb and cl, indicate carapace breadth and carapace
length, respectively. Color nomenclature follows Smithe
(1975).

Systematic of the new species
Family Pseudothelphusidae Rathbun, 1893
Tribe Potamocarcinini Ortmann, 1897
Genus Potamocarcinus H. Milne Edwards, 1853

Potamocarcinus pinzoni, New species

2. Material

Holotype. 1 male, cl 50.1 mm, cb 79.3 mm, Antioquia
Department, Apartadd, Rio Grande, 30 m alt., 20 Dec
2002, leg. R. Maya, ICN-MHN-CR 2056.

Type locality. Rio Grande, Apartadd, Antioguia Depart-
ment, Colombia, 30 m alt.

3. Diagnosis

Third maxilliped with exognath 0.51 times length of
ischium. First male gonopod with caudal lobe end-
ing transverse to axis of gonopod; mesial lobe partially
folded over field of spines; distal cephalic lobe narrow;
median cephalic process wide basally, spine-like with
median external notch; proximo-lateral process slightly
rounded; apex clongated meso-laterally.

4. Description of holotype

Carapace (Fig.1 F) with cervical groove wide, deep,
straight anteriorly, slight recurved posteriorly, reaching
lateral margin; anterolateral margin with shallow de-
pression behind external orbital angle; with 4 small, low
tubercles between orbital angle and cervical groove, and
approximately 17 teeth beyond cervical groove diminish-
ing in size posteriorly; postfrontal lobes high, rounded,
delimited anteriorly by 2 transverse depressions; me-
dian groove narrow, deep, making incision on upper bor-
der of front; surface of carapace in front of postfrontal
lobes flat; front high, excavated, upper border of front
straight, demarcated with row of tubercles, bilobed in
dorsal view, lower margin sinuous in frontal view; up-
per and lower orbital margins each with row of small
tubercles; surface of carapace covered with small papil-
lae; limits between regions strongly demarcated; third
maxilliped (Fig.1 G ) with regularly recurved external
margin of merus, deep depression subdistally, exognath
0.51 times length of ischium; orifice of efferent branchial
channel open, slightly ovate shape; right cheliped lack-
ing; merus of left cheliped with 3 longitudinal crests
as follows: upper one with rows of tubercles, internal
lower one with row of teeth, and external lower one
with row of tubercles, carpus with 3 tubercles on inter-
nal crest, and prominent spine distally, palm smooth,
somewhat swollen, fingers slightly gaping when closed,
surfaces with rows of minute tubercles.

Walking legs (pereiopods 2-5) strong; dactyli each
with papillae and 5 longitudinal rows of large, conspic-
uous spines diminishing in size proximally; number of
spines and papillae on each dactyl arranged as follows:
1 anterolateral row and 1 anteroventral row each with 5
spines; 1 external row with 5 spines and 1 pair of prox-
imal papillae; 1 posterolateral row with 3 spines and 1
posteroventral row with 4 spines.

First male gonopod straight, slightly expanded lat-
erally at midpoint in caudal view; with rows of conspic-
uous setae on subdistal portion of mesial side and scat-
tered short setae on lateral side (Fig.1 A, C); caudal lobe
rudimentary, ending transverse to axis of gonopod (Fig.1
A, 1); mesial lobe partially folded over field of spines
(Fig.1 E, 2); mesial process triangular, recurved caudo-
cephalically, with tip directed downward (Fig.1 A, C,
D, E, 3); distal cephalic surface with slight transverse
depression, and row of spinules distally, distal cephalic
lobe narrow, rounded distally (Fig.1 B, D, E, 4 ), median
cephalic process wide basally, spine-like with median ex-
ternal notch (Fig.1 B, D, E, 5), proximo-lateral process
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Figure 1: Potamocarcinus pinzomi, new species, male holotype, ICN-MHN-CR 2056: A. left first gonopod, caudal
view; B, same, lateral view; C, same, cephalic view: D, same. mesial view: E, same, apex, distal view; F
dorsal view; G, left third maxilliped, external view; H, left cheliped, external view: 1, caud

mesial process; 4, distal lobe; 5, median process; 6, proximo-lateral process

, carapace,

al lobe; 2, mesial lobe; 3,
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slightly rounded, separated by a rounded gap from me-
dian cephalic process (Fig.1 B E, 6); apex clongated
meso-laterally: spermatic channel narrow, slit-like (Fig.1

B.E).

Color

Preserved in alcohol, the holotype is light brown (near
121B, Brussels Brown) on the dorsal side of the cara-
pace and the walking legs. The cheliped is light brown
mottled brown-reddish (near Kingfisher Rufous, 240).
The ventral surface of the carapace is beige (ncar Tawny
Olive, 223 D).

Etymology

The species is named in honor of Juan Carlos Pinzén,
an excellent illustrator of freshwater crabs.

5. Remarks

Comparing both descriptions and material of other spe-
cies of the genus with that of this new species revealed
that it is most similar to Potamocarcinus lobulatus Cam-
pos & Lemaitre. 2002. The two can be distinguished by
features of the gonopod. The male first gonopod of P.
lobulatus has been described and illustrated by Campos
& Lemaitre, (2002: 601, Fig.2). The cephalic surface
presents in P. lobulatus three processes: a prominent,
wide. distal lobe, a second one, with middle incision,
whose distal portion is recurved caudally, and a button-
like proximal process, and in P. pinzoni the cephalic
surface shows three processes too, but the distal lobe is
narrower, followed by a median cephalic process which is
wide basally. spine-like with median external notch, and
a proximo-lateral process slightly rounded, separated by
a rounded gap from median cephalic process.
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A NEW SPECIES OF FROG FROM
NORTHEASTERN COLOMBIA
(GENUS ELEUTHERODACTYLUS:
LEPTODACTYLIDAE)

por
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Resumen

Lynch, J. D.: A new species of frog from northeastern Colombia (genus Eleutherodactylus:
Leptodactylidae). Rev. Acad. Colomb. Cienc. 27 (103): 287-289, 2003. ISSN 0370-3908.

Se describe una especie nuevade ranadel grupo Eleutherodactylus nigrovittatus delos bosques de
niebla de Santander. La especie nueva se parece a E. nigrovittatus de la cuenca Amazonica, pero
igualmente estarel acionada con | as especies andinas E. latensy E. mantipusdelas cordilleras Central
y Occidental. Con base en un andlisis filogenético, se sefialaque el habitat primitivo paralas ranas de
este grupo es el paramo, desde donde se han desplazado progresivamente hacia menores altitudes.

Palabrasclave: Cladistica, Eleutherodactylus, taxonomia.
Abstract
A new species of frog of the Eleutherodactylus nigrovittatus group is described from cloudforests
in northern Santander. The new speciesis most similar to E. nigrovittatus of the Amazon basin but
isequally closely related to the Andean E. |atens and E. mantipus found on the Central and Western
cordilleras. Based on aphylogenetic analysis, the primitive habitat for frogs of this speciesgroupis

paramo with subsequent downward movement.

Key words: Cladistics, Eleutherodactylus, taxonomy.

Introduction is of some biogeographic interest because while three
) ) species are Andean (in Colombiaand Ecuador), the fourth

The Eleutherodactylus nigrovittatus group was treated also occurs in the lowlands of the Amazon Basin in Bra-

by Lynch (1989) who recognized four species. The group sil, Colombia, Ecuador, and northern Peru. Subsequently,

Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Co-

1

Duellman & Pramuk (1999) added an additional Andean
species from northern Peru. | recently had occasion to
lombia, Bogota. jlynch@ciencias.unal.edu.co examine a collection of frogs made in Santander and was
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surprised to discover an additional species of the E.
nigrovittatus group, also Andean. Although the speciesis
represented by a single male specimen, given the group’s
importance in understanding the role of the Andes in the
evolution of the group (Lynch, 1999) and my recognition
that | could place it in my earlier cladogram, | decided to
describe it.

Eleutherodactylus adercus sp. nov.

Holotype: ICN 47772 (original field number IMD
799), a male obtained by Juan Manuel Daza and Eliana
M. Mufioz on 6 of October 2001.

Type-locality: COLOMBIA, Departamento de Santan-
der, municipio de Betulia, vereda El Centro, 2280 m.

Diagnosis: (1) Skin of dorsum and venter smooth, no
dorsolateral folds; discoidal folds present; (2) tympanum
round, 37.5% length of eye; (3) snout short, subacuminate
in dorsal view, sloping toward lips; (4) upper eyelid width
less than interorbital distance; no cranial crests; (5)
vomerine odontophores prominent, triangular in outline;
(6) vocal dlits present; no nuptial excresences; (7) first
finger longer than second; fingers lack discs and ventral
pads, (8) fingers lack lateral fringes or keels; (9) ulnar
tubercles absent; (10) heel and tarsus lacking tubercles or
folds; (11) inner metatarsal tubercle oval, 2-3 times size
of outer metatarsal tubercle; no supernumary plantar
tubercles; (12) toes lacking lateral fringes and webbing;
Toe V shorter than Toe I11; toes bearing expanded disks,
pointed at tip; (13) dorsum brown, flanks darker, throat
brown, venter cream with brown reticulum; posterior
surfaces of thighs brown with cream flecks and large cream
spot behind knee; (14) one adult male 18.8 mm SVL.

Eleutherodactylus adercusis most similar to E. nigrovi-
ttatus but differsin lacking tubercles along the outer edge
of the tarsus, in having vocal dlits, and in having smooth,
not shagreened skin on the dorsum.

Description: Head broader than body; snout subacumi-
nate, sloping in lateral view; nostrils weakly protruding,
directed dorsolaterally; canthus rostralis straight; loreal
region concave, sloping abruptly to lips; lips not flared;
upper lip bearing fleshy fold; upper eyelid bearing a few
low tubercles; interorbital space flat, broader than upper
eyelid; supratympanic fold obvious, obscuring upper edge
of tympanum; tympanum round, separated from eye by its
own diameter; two non-conical postrictal tubercles;
choanae small, not concealed by palatal shelf of maxillary
arch; vomerine odontophores median and posterior to
choanae, triangular in outline, bearing arow of 6—7 teeth,
slanting posteriorly; tongue longer than wide, not notched

posteriorly, posterior 1/5 not adherent to floor of mouth;
short vocal slits posterolateral to tongue.

Skin of head and dorsum smooth, that on flanks
granular, of venter smooth; occipital folds present but no
dorsolateral folds; no anal sheath; discoidal fold just an-
terior to groin; no ulnar folds or tubercles; thenar tubercle
oval, smaller than bifid palmar tubercle; supernumerary
tubercles few, flattened; subarticular tubercles of fingers
round, non-pungent; fingers lacking lateral fringes;
fingers lacking discs, finger 111 pointed, others rounded at
tips, digits lacking circumferential grooves, first finger
slightly longer than second.

Heel and tarsus lacking tubercles or folds; inner
metatarsal tubercle oval, length 2 % times width; outer
metatarsal tubercle 1/3 to % size of inner metatarsal
tubercle; sole lacking plantar supernumary tubercles;
subarticular tubercles of toes round, non-conical; toes
lacking lateral fringes or keels; toes bearing prominent
discs, those on toes | 1—IV 1 % times width of digit below
disc, those of Toes | and V scarcely wider than digit; pads
defined by circumferential grooves; discs pointed, except
on Toe V (rounded); Toe V amost reaches penultimate
subarticular tubercle of Toe IV, Toe |1l reaches ¥2 way
between penultimate and distal subarticular tubercles of
Toe 1V; when flexed hindlimbs held perpendicular to
sagittal plane, heels barely overlapping.

Coloration in alcohol: Dorsum brown with pale brown
snout and pale spot on lower back; fleshy protuberance
on snout cream; flanks darker brown; throat brown with
cream flecks; venter cream with brown reticulation; dark
brown anal triangle; posterior surface of thighs brown with
cream flecks and large cream spot behind knee.

Coloration in life: Dorsum dark brown; throat and
abdomen dark gray; undersides of feet dirty yellow; iris
dark with some metallic golden flecks; pale brown line
along canthus rostralis to tip of snout.

M easurements of holotypein mm: SVL 18.8; shank
8.3; head width 7.0; head length 7.6; chord of head length
7.8; upper eyelid width 1.4; interorbital diameter 1.9;
tympanum length 0.9; eye length 2.4; eye to nostril
distance 1.5.

Etymology: Greek, aderkes, meaning unseen or un-
expected.

Natural history: The holotype is an adult male and
like most other species has a pale fleshy fold on the snout
(except E. elassodiscus; males are unknown for E. araio-
dactylus but, given its placement in the cladogram, |
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predict that they will lack the fleshy fold on the snout) .
In other species, this structureis seen only inmalesand is
probably involved either in courtship or in excavating a
burrow for eggs. The holotype was found in leaf litter in

mature forest during the day.

Remarks: Lynch (1989) proposed a cladogram, based

on three osteological and three non-osteological
characters, for the four species then-known: E.
elassodiscus, E. latens, E. mantipus, and E. nigrovittatus
wherein the specieswere related as foll ows—(elassodiscus
(nigrovittatus (latens mantipus))). Subsequently Duellman
& Pramuk (1999) named E. araiodactylus from the An-
des of northern Peru. My interest in this group stemmed
from my observation of what | then-thought, and still
think, to be a peculiar distribution. Of the five species,
four are Andean, whereas E. nigrovittatus is distributed
primarily in the western Amazonian lowlands but also on
the Amazonian slopes of the Ecuadorian Andes (to 1935
m). With the addition of E. adercus, the Andean dominance
is further evidenced. No osteological data are available
for E. araiodactylus and the only osteological characters
that | can score for the unique holotype of E. adercus are
character 1 (large sphenethmoid extending anteriorly—
the derived condition) and character 6 (quadratojugal not
enlarged—primitive condition and uninformative).

In spite of not being able to score four charactersfor E.
araiodactylus and one for E. adercus, the least refuted
hypothesis of relationships (Fig. 1) for the six speciesis
largely resolved (atrichotomy at the base). In my evolving
effort to understand what is happening in the evolution
of the genus Eleutherodactylus, | (Lynch, 1999) mapped
habitat onto the topologies of several cladogramsin order
to discover which was the ancestral habitat and to specify
all habitat changes, where habitat was assumed to be
congruent with the altitudinal ranges of the species
involved. Lynch’s (1999) simple classification of habitat
was thus: A (0-900 m), B (901-1800 m), C (1801-2700 m),
D (2701-3200 m), and E (> 3201 m). Thus, E. araiodactylus
and E. elassodiscus are scored E, E. latensis scored D, E.
adercus is scored C, E. mantipus is scored B, and E.
nigrovittatus is scored AB. Using this classification, and
assuming that E. araiodactylus does not have the derived
condition for character 1, the primitive habitat for the
group is paramo (E) and the remaining four species
emerged from an ancestor who descended the Andean
slopes. Further resolution of primitive states is not
possible but the conclusion that there were subsequent
movements up and downslope isinescapable. This species
group thus presents the most complex scenario of the ten

cases analyzed.

g - ..-'.
[Fal !
- =
=] = C Oy =
=] 2 ] v
U o = ]
= H ..__: L= :=|
L e = o L= =]
= w 0 . :’-:_' =
a x a3 ¥
= = = T L= e
o E = =] [T =]
5 ] 7 F, [ i
H ! f
% K ; K !
L ; & Il .I,lr
/! / |
W K F {
— & |
= ¥ i 1
1= ""l,: / l_.-' |
|
LW ¢ |
W |
% Fy II
3 -"'-.' _.-" [ i
|
l"\. £ { !
| i
4 |
F
2.4 "T {
[
! | i
11 i i
Y |
,, .
| ; |
W [
Y {
" f
I,
% If
L
L
%

Figure 1. Cladogram of the six species of the Eleutherodactylus
nigrovittatus group. Characters are those identified by Lynch
(1989), some of which are mentioned in the text. The habitat
(following Lynch, 1999) is indicated above the species name

in upper case letters (see text).
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Loscaracteres distintivos delos vertebradosincluyen: crestas neuralesy susderivadosy placodas
neurogénicas. Se hara un repaso de los principales datos basicos y mas recientes avances con
respecto a estos caracteres, y su influenciaen el desarrollo de los arcos branquiales, con énfasis en
lasimplicaciones evol utivas de estos procesos y teniendo en cuenta conceptos como lahomologiay
preadaptacion o exaptacion, dentro del marco de desarrollo historico de lateoriaevolutiva.
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Abstract

Vertebrate distinctive characteristicsinclude: neural crests, neurogenic placodes and derivatives.
The main basic data and more recent advances, regarding these characteristics and their rol in
branchial arch development, will be reviewed here, emphasizing the evolutionary implications of
these processes and taking in account concepts like homology and exaptation, with reference to the
historical development of the Evolutionary Theory by means of Natural Selection.
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El phylum Chordata esta constituido por animales que
poseen en algiin momento de su desarrollo los siguientes
caracteres. notocorda, corddn nervioso dorsal, hendiduras
faringeas (=branquiales), cola posanal y bloques laterales
de musculo Ilamados miomeros (Kardong, 1999; Holland
& Chen, 2001; Shimeld & Holland, 2000). Tradicional-
mente este phylum se ha dividido en los subflums
Urochordados (tunicados o ascidios), Cefalocordados
(Anfioxo = Branchiosotoma) y los Vertebrados (Figura 1b).
Sin embargo este panorama es mucho mas complicado (Fi-
gura 1a), pues por gemplo, no es seguro s las lampreas
mixinoideas y las petromizontoideas forman un grupo
monofilético o no. Aunque hay datos moleculares que de-
fienden esta monofilia (Mallatt & Sullivan, 1998; Stock
& Whitt, 1992), hay varias caracteristicas morfol 6gicas que
separan a estos dos grupos, caso en €l cual el clado cra-
niados incluiria a los vertebrados, y de este Ultimo grupo
guedarian excluidas las lampreas mixinoideas (Neidert et
al., 2001; Shimeld & Holland, 2000; Figura 14). El arbol
filogenético de los principales grupos de cordados y
vertebrados, se complicaalln mas cuando setoman en cuenta
los grupos extintos, como los agnatos cefalaspidomorfos
(los que incluyen como descendientes vivos alas lampreas
petromizontoideas), | os pteraspidomorfosy los conodontos.
La posicion filogenética de estos ultimos ha sido
controversial, pues antes eran vistos como agnatos basales,
y ahora son tomados en cuenta como los gnatostomados
mas generalizados (Donoghue et al., 2000). Teniendo en
cuenta, entre otras razones, que los conodontos vivieron
entre finales del cambrico y finales del triasico, estos nue-
vos datos estan prediciendo la existencia de mixiodeos y
petromizontoideos, desde el cambrico. Las razones por las
cuales estos grupos son clasificados de una u otra forma,
no seran discutidas aqui, pero seguramente, nuevos datos
moleculares y paleontol 6gicos, obtenidos de las formas
vivasy extintas, respectivamente, van a aclarar todas estas
controversias en €l futuro. Paralos ef ectos practicos de esta
revision, y sin olvidar las dudas antes expuestas, se acoge-
réla opinién de que los cordados estan divididos en 3 gru-
pos principales (Cefalocordados, Urocordados, y
Vertebrados [Craniados]), de los cuales, €l Ultimo queda
dividido en agnatos y gnatostomados (Figura 1b).

Las innovaciones de los vertebrados, como subgrupo
del filum chordata, incluyen: crestas neuralesy sus deri-
vados, arcos branquiales muscularesy cartilaginosos (ade-
mas de las hendiduras branquiales sostenidas sélo por
colégeno de los cordados no vertebrados), endoesqueleto
mineralizado y/o cartilaginoso, placodas neurogénicas,
cerebro segmentado y elaborado, érganos sensoriales pa-
reados, hipémero muscularizado (Butler, 2000; Graham,
2001; Holland & Holland, 2001; Kardong, 1999; Neidert

et al., 2001; Northcutt & Gans, 1983; Shimeld & Holland,
2000). Estas innovaciones estén relacionadas con un cam-
bio de una alimentacion suspensivora-filtradora, a un
modo de vida mas predador.

El desarrollo y complicacién gradual de estos caracte-
res a partir de los preexistentes en los cordados que dieron
origen alosvertebrados, y su elaboracion en los vertebrados
gnatostomados con respecto a los agnatos, sucedio, entre
otras cosas, gracias a la complicacién y duplicacion de
genes o incluso de genomas completos, y cambios en la
regulacion de éstos, y en los patrones de desarrollo (Neidert
et al., 2001; shimeld & Holland, 2000; Stock et al., 1997;
Wada, 2001; Wolpert, 2000). El motivo principal de esta
revisién es ampliar y fortalecer los conceptos de algunas
innovaciones de los vertebrados como: crestas neurales,
placodas neurogénicas y sus derivados.

Crestas neurales

Las crestas neurales son un conjunto de células que,
durante el desarrollo embrioldgico de los vertebrados, se
desprenden de la zona adyacente al limite entre el
neuroectodermo y el resto del ectodermo, proceso duran-
te el cual dejan de tener una disposicién epitelial para
organizarse en mesénquima (Erickson & Reedy, 1998).
El rombencéfalo, al igual que otras estructuras embrio-
| 6gi cas, toma una disposi ci6n segmentaria en rombdmeros,
desde los cuales las células de la cresta neural cefélica
migran. Las células de cresta en general (no sélo las
cefélicas) migran entonces para contribuir a la formacion
de estructuras como: mesénquima de los arcos branquiales
y sus derivados (mandibulas por ejemplo), ganglios
espinales y nervios craneales, células de Schwann, partes
de las meninges (piamadre y aracnoides), células
cromafines de la médula adrenal, células pigmentarias del
cuerpo (melanocitos, exceptuando alos de laretinay sis-
tema nervioso), varios tipos de células productoras de
hormonas, odontoblastos, buena parte del hueso, cartila-
go y tejidos conectivos de las estructuras craneofaciales,
capsulas sensoriales, dermis facial, armadura cefalica y
derivados, células de las almohadillas cono-troncales car-
diacas (Kardong, 1999; Moor e & Persaud, 1999; Sadler,
2001; Tabla 1).

Tradicionalmente, las crestas neurales han sido consi-
deradas como estructuras exclusivas de los vertebrados
(Kardong, 1999; entre otros), tanto que muchos animales
extintos, como los conodontos (cambrico al triasico;
filogenia revisada por Donoghue et al., 2000; Figura 1a)
por ejemplo, han sido clasificados como vertebrados, en-
tre otras pruebas, por la presencia de dentina en su apara-



DUQUE-OSORIO JF.. CRESTAS NEURALES, PLACODAS Y ARCOS BRANQUIALES: UNA REVISION EVOLUTIVA. . . 293

|-Chordata |
|— Euchordata |
I— Craniata |
|—Vertebrata |
8 |—Gnathostomata
6 : 3 5 .
‘g 'g_ﬁ o é g ™ 2 g g _ § é
Teg B oo @ & Ex - o8
o8 LC T ” C = z 3 56 = 72
a 5.8 c9o o =] zy 2 257
5 '8 o 0 G C 8 e < g -8 5 g
Eez 2 33 s 2 55 S
Ez o 83 33 £y 5 58 5 Gis
%@,Iﬁ 5% 8\_/ = T 8 ‘{ 8 ,3&>
Dentina
Aparatao ’
Conodonto - Mandibulas?

Unasola aper-

Cavidad
Celomatica
Reducida

Cuerpo Trimetamérico

- Hueso yDientes Verdaderos?
- Aletas Pareadas insertadas

Unasola aper- en cinturas Pectoraly Pévica?

tura nasal?
- Esqueleto Dérmico Mineralizado

Aperturas Na-
sales pares?

- Arcos Newraks

- Tectum Optico y Cerebelo

- Qrgano Pineal Fotosensible
- Sislema de Linea Lateral

tura nasal?

- Esqueleto Faringeo

- Cranio Cartilaginoso

- Organos Sensoriales Pareados
- Cerebro Tripartio

- Crestas Neurales? Placodas?

-Somios

- Miomeros

- Aortas Dorsal/Ventral

- Sistema Circulatorio Cerrado

(a) - Cola Postanal

- Notocorda
- Tubo Neural Dorsal

Figura 1.

(a) Clasificacion de los cordados, incluyendo algunos grupos de
vertebrados extintos (t). Los caracteres con ?, son aquellos con res-
pecto a los cuales no se sabe su momento cladogréfico exacto de
aparicion, pues por ejemplo las crestas neurales y placodas, pueden
tener tejidos antecesores, y/o incluso estar presentes en forma poco
desarrollada, en cordados no vertebrados. Teniendo en cuenta que,
entre otros datos controversiales, recientemente 10s conodontos son
tomados como gnatostomados basales (Donoghue et al., 2000), el
punto exacto de aparicion cladografica de los caracteres tipicos de los
gnatostomados (eu-gnatostomados), podria también ponerse en duda
(?).

(b) Clasificacion simplificada de los cordados, excluyendo a los gru-
pos extintos tomados en cuenta en (a) y adoptando el controversial
punto de vista, de que las lampreas mixinoideas y petromizontoideas
forman un grupo natural (agnatos), caso en el cual los términos
vertebrata y craniata son sinbnimos (»). Sin olvidar las controversias
existentes, y para los efectos précticos de esta revision, aqui se adopta
provisionalmente este Ultimo punto de vista. (a) y (b), a partir de
Holland & Chen (2001); Kardong (1999); Shimeld & Holland
(2000); Neidert et al. (2001).
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Tabla 1. Derivados de las Crestas Neurales. Segun datos de
Kardong (1999); Moore & Persaud (1999); Sadler, (2001)

» Neuronas de los Ganglios Sensoriales (Somaticos y
Viscerales), y otros tipos de heuronas periféricas

» Ganglios Simpéticosy Parasimpéticos

e Cédulas Productoras de Hormonas (Cromafines de la
MédulaAdrena y productoras de Calcitonina)

e Cédulas Pigmentarias (melanocitos, excepto losde laretina

y SNC)

Céulas de Schawnn

Céulas de Almohadillas conotroncales del corazdn.

Partes de las Meninges (Piamadre y Aracnoides)

Huesos, Cartilagos y Tejidos Conectivos de los Arcos

Branquialesy Estructuras Craneofaciales derivadas.

» Capsulas Sensorialesy Partes del Neurocraneo,
Dermatocréneo y dermis delaRegion Facial

e Armadura Cefdicay Derivados

» Odontoblastos

to conodonto, ya que esto indica la presencia de
odontoblastos, que son derivados de las células de dicha
cresta. Familias de genes, proteinas propias y/o inductores
de la formacioén de crestas neurales, que estan presentes
en éstas 0 en el ectodermo adyacente, en los vertebrados,
incluyen a Bmp-4 o 7, Msx, slug/ snail, Zic, Pax-3/ 7,
distalles, segin Shimeld & Holland (2000). De éstos,
BMP-2/ 4, Msx, slug/snail, distalles, DII, Pax 3/ 7 (Holland
& Holland, 2001; Shimeld & Holland, 2000; entre otros)
se expresan, aunque de forma diferente, algunos en el
ectodermo y otros en el neuro-ectodermo de embriones,
bien sea de amphioxus y/o ascidas; todo esto sugiere que
el potencial paralaformacion delas crestas neurales yase
encontraba presente en los cordados ancestros de los
vertebrados (Holland & Chen, 2001).

Llegando mas|ejos, Wada (2001) sugiere quelascres-
tas neurales no son necesariamente una novedad de los
vertebrados, y al igual que Holland & Holland (2001)
proponen gue éstas se pudieron haber originado en €l li-
mite entre la epidermis y la placa neural de algin
protocordado o cordado ancestro de los vertebrados, ya
gue se han encontrado en animales como Amphioxusy en
ascidias, genes como Bmp 2/4, Pax 3/7, Msx, DIl DIx y
Snail con patrones de expresion que sugieren similitudes
notabl es entre epidermis de lalinea media dorsal de estos
cordados y hemicordados, y las crestas neurales de los
vertebrados; y que propiedades més recientes como la
pluripotencialidad, delaminacion-migracion, entre otras,
pueden ser las adquisiciones nuevas de las crestas neurales
de los vertebrados.

Seguin Shimeld & Holland (2000), la evolucién de las
crestas neurales fue algo gradual, y probablemente

involucre a dos poblaciones celulares distintas: las crestas
neurales de la cabeza por un lado, y las del tronco por otro.
Esto puede verse confirmado por sus diferentes potenciali-
dades, derivados, patrones de desarrollo y susceptibilidad
alainfluencia de ciertas estructuras (Shimeld & Holland,
2000; Kuratani, 1997; Bronner-Fraser, 1995). Incluso
subpoblaciones o divisiones mas finas de estos dos domi-
nios principales, pueden tener propiedades de desarrollo y
migracion diferentes (Jeffs et al., 1992; Horigome et al.,
1999). Relacionado con lo anterior, cabe destacar €l hecho
de que, seguiin Couly et al. (1998), la capacidad de formar
mesénquima, esta restringido en los amniotos, al dominio
cefélico de las crestas neurales (del mesencéfalo al
rombomero 8, somitas 4/5), y que dentro de este dominio,
su region mas cefalica (diencéfalo, mesencéfalo y
metencéfalo: rombdmeros 1, 2), nunca expresan genes Hox,
mientras que la parte mas caudal de este dominio cefalico
de las crestas neurales, exhiben el mismo cédigo Hox (tér-
mino explicado mas adelante) con respecto a los
romboémeros de los cuales se originan. Més exactamente,
las células de la cresta neural cefélica de laregion predtica,
Nno presentan somitos, mientras que las de laregion posotica
si los presentan, y ademés, de estas células de la cresta
posoética, las mas caudales, las circunfaringeas, segin
Kuratani (1997) indican un limite en formade S, entre los
dominios de la cabezay el tronco (Figura 2). Esta division
también se evidencia por caracteristicas especiales de los
rombémeros 3 y 5 [segin Horigome et al. (1999) y
Lumsden et al. (1991), entre otros, estos rombémeros sepa-
ran 3 poblaciones o corrientes de células de la cresta neural,
concluyéndose que la 3ra. corresponde a las células
circumfaringeas|, de los cuales el r5 esta localizado entre
las vesiculas Gticas (Figura 2). Las caracteristicas especia-
les de la cresta neural de losr3y 5, incluyen el hecho de
que la produccion y migracién de células de cresta a partir
de estos segmentos esta muy limitada [Incluso era practi-
camente negada por Jeffs et al. (1992) y Lumsden et al.
(1991)]. Esto puede ser explicado por apoptosis segmento-
especificas en estos dosrombdmeros (Ahlbert, 1997; Farlie
et al., 1999; Graham & Lumsden, 1996; Graham et al.,
1996; Jeffs et al., 1992; Lumsden et al., 1991), gracias a
apoptético de crestas neurales Bmp-4, el cual es producido
por lavesicula6ticay por losr5y 3 (Figura 2). Ademas, la
migracion de células de cresta neural, a partir de estos
rombomeros esta inhibida por moléculas expresadas por r5
y 3 (Colapsina-1-Fc; Eickholt et al., 1999) y por el
mesénquima opuesto a estos rombdmeros (ErbB4; Golding
et al., 2000; Figura 2), por lo cual, entre otras cosas, las
células de cresta neural que no sufren apoptosis, podrian
entonces estarse desviando rostral y caudalmente (Sechrist
et al., 1994), sin entrar a las regiones predticas u 6ticas.
Estas caracteristicas especialesde losr 3 y 5, ayudan a que
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Figura 2. Aunque los limites entre las divisiones (ej: mes-, met [cerebelo + puente en mamiferos] y mielencéfalo), propiedades y moléculas
expresadas por los rombémeros (r), son difusos y controvertidos, especialmente en los cefélicos (r1/2) y caudales (r7/8), para facilitar la
comprension de algunos aspectos claves del desarrollo del rombencéfalo y crestas neurales, se realizé esta representacion esquematica, en la cual,
a la izquierda se muestran los principales derivados del rombencéfalo y cresta neural, la cual se segrega en 3 corrientes: Pre-6tica o Trigeminal,
Hioidea y Post-6tica o Circun faringea. En la parte central de la figura, se ilustran moléculas clave expresadas por los tejidos vecinos del
rombencéfalo. A la derecha, algunas moléculas expresadas por los rombdmeros. Es de destacar la expresion del apoptético de crestas neurales BMP-
4 (rojo), el cua es producido por los r3, r5, y por las vesiculas 6ticas (VO). Noggin (verde) funciona como anti-apoptético, y es expresado por los
rombémeros vecinos ar3 y r5, y especialmente por el r4, y por el mesénquima vecino alos r6 y r7. Ademas, las moléculas ErbB4 (azul), Colapsina
1-Fc y Sema3A (ambas en rosado), son inhibidoras de la migracion de células de cresta neural. Se muestra el territorio de expresion de algunos
genes Hox (azul oscuro), o cual es compatible con los sitios donde hay patrones segmentarios globales, como r3 al r8 y niveles correspondientes
al tronco, donde empieza la Médula Espinal (ME). Segln datos y revisiones de Couly et al. (1998); Eickholt, et al (1999); Graham (2001);
Golding et al. (2000); Holland & Chen (2001); Horigome et al. (1999); Kuratani (1997); Lumsden et al. (1991).
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las células de la cresta neural de otros rombomeros: 1y 2,
4, y 6, en los gnhatostomados, migren correcta y
segregadamente al ler. (maxilo-mandibular), 2do. (arco
hioideo) y demas arcos branquiales (Horigomeet al., 1999;
Lumsden et al., 1991; Moury & Hanken, 1995; Schilling
& Kimmel, 1994), respectivamente (Figura 2). Detodo esto
se puede concluir entonces que las vesiculas 6ticasy losr3
y 5, constituyen una guia importante, para discriminacion
y migracion diferencial de estas tres poblaciones o corrien-
tes de células de cresta neural cefdlica, las cuales son:
trigeminal o predticas, hiodeas y posotticas circunfaringeas
(Graham, 2001), constituyéndose estas Ultimas en €l limi-
te entre la cresta neural cefdlicay ladel tronco (Fig. 2).

Como en otros aspectos del desarrollo de los
vertebrados, el &cido retinoico es una molécula muy im-
portante en la regulacion del establecimiento de la iden-
tidad de los rombdmeros, migracion de células de las
crestas neurales y la formacion de derivados y estructuras
relacionadas, entre otras cosas por el hecho de que esta
molécula afecta la expresion de genes HOX en tejidos
embrionarios (Dupe et al., 1999; Gavalas & Krumlauf,
2000; Holland & Holland, 1996; Makori et al., 1998;
Makori et al., 1999; Marshall et al., 1992).

Aungue hay evidencias de que ciertas poblaciones de
células de las crestas neurales puedan estar en cierta for-
ma predestinadas a contribuir en la formacion de ciertas
estructuras y/o a tener determinados patrones y destinos
migratorios y/o atener cierta identidad regional, antes de
su desprendimiento del tubo neural (Bronner-Fraser,
1993; Hunt et al., 1991a; Noden, 1983; Raible & Eisen,
1994; Schilling & Kimmel, 1994), la migracion y desa-
rrollo correcto de los derivados de estas células y de las
estructuras relacionadas, también dependen de su
interaccion con otras partes del embrion en desarrollo,
como €l ectodermo, endodermo, mesodermo, notocorda 'y
sus sefiales y derivados (Ahlgren & Bronner-Frasser,
1999; Bronner-Fraser, 1995; Garg et al., 2001; Graham,
2001; Grammatopouloset al., 2000; Kulesa et al., 2000;
Miller et al., 2000; Sechrist et al., 1994; Trainor &
Krumlauf, 2000; Veitch et al., 1999), y mas ain la
interaccién entre los arcos branquiales en desarrollo
(Gavalas et al., 1998), y entre los componentes de un
arco en particular (Schilling & Kimmel, 1997), son im-
portantes para el desarrollo correcto de los derivados de
éstos. Incluso Erickson & Reedy (1998), han sugerido,
gue por 1o menos, las crestas neurales ventrales en el po-
Ilo estan influenciadas en su migracion y diferenciacion,
principalmente por claves en el ambiente que las rodea,
en lo que han Ilamado el modelo “dirigido por el ambien-
te” de morfogénesis de crestas neurales. Aunque estos

autores (Erickson & Reedy, 1998) piensan que el modelo
contrario, el “dirigido por el fenotipo”, puede ser muy
comun en el posicionamiento de derivados de las crestas
neurales. Dentro de toda esta informacion sobre la
interaccion entre las crestas neurales y su ambiente, Hunt
et al. (1991b) utilizan el término, cédigo HOX, concepto
dentro del cual se ha demostrado que familias de genes
HOX muestran dominios de expresién segmentariamente
restringidos, complementariosy correlacionados entre los
rombémeros, crestas neurales, arcos branquiales y
ectodermo. Como lo explican Marshall et al. (1992), el
cédigo HOX es un sistema molecular de valores
posicionales, tanto en sentido céfalo-caudal como dorso-
ventral. En linea con lo anterior, hay evidencias de que se
establece un patrén global meristico basico entre el
ectodermo de la placaneural (incluyendo crestas neural es)
y mesodermo paraxial, durante el desarrollo temprano,
pues células derivadas de estas estructuras en las mismas
posiciones segmentarias, comparten destinos comunes
(Trainor & Tam, 1995), lo cual a su vez se compadece
conloque Couly & Le Douarin (1990) [laman ectdmeros,
concepto segun el cual, los metdmeros pueden ser defini-
dos en bandas de ectodermo que no solo incluye a éste,
sino también al tejido nervioso y crestas neurales. Inclu-
so, la organizacion de células de cresta neural post-
migratorias, junto con mesodermo cefélico, en segmentos
faringeos, son llamados, branquiémeros (Kimmel el al.,
2001). Todo esto apunta a hecho de que, por lo menos
durante el desarrollo de la cabezay cuello, muchas de las
estructuras en formacion muestran una organizacion
segmentaria (Noden, 1991; Piotrowski & Nusslein-
Volhard, 2000), observada en la disposicion metamérica
de estructuras como las crestas neurales (r3 a r8),
ectdmeros, y somitos mesodérmicos, la cual se expresaen
patrones igualmente segmentarios en los arcos
branquiales, sus componentes y derivados, y también en
vestigios metaméricos de ciertas partes del créneo; aun-
gue en el adulto esta organizacion metamérica puede ver-
se algo desdibujada, pues muchos de los derivados de las
estructuras embriol 6gicas metaméricas mencionadas, de-
pendiendo del grupo animal, se mezclan y/o migran a lu-
gares muy distintos y/o distantes, con respecto a su
segmento de origen (Ahlbert, 1997; Moore & Persaud,
1999; Sadler, 2001). La interaccion correcta entre todos
estos componentes, derivados y sefiales, es indispensable
para el desarrollo normal de la cabeza y cuello de un
vertebrado, 1o cual no necesariamente esta en contravia
con €l papel protagénico que pueden jugar, durante este
complejo proceso, las crestas neurales, principal es estruc-
turas embrioldgicas distintivas de los vertebrados, pues
como lo explican Veitch et al., (1999) y Graham (2001),
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la morfogénesis de la cabeza y region faringea de los
vertebrados es un proceso complejo, resultante de lainte-
graciéon de mecanismos dependientes e independientes
de las crestas neurales.

Placodas

Las placodas y las crestas neurales, las cuales pueden
originarse por interacciones comunes de desarrollo
(Kardong, 1999), son tradicionalmente referidas como ex-
clusividades de los vertebrados. Las placodas se originan
como engrosamientos pareados del epitelio ectodérmico
columnar cefélico, que después se profundizan, para dar
origen a diferentes tipos de estructuras de la cabeza de los
vertebrados (Begbie & Graham, 2001b; Begbie et al.,
1999; Kardong, 1999; Shimeld & Holland, 2000), y espe-
cialmente a componentes del sistema nervioso periférico
(Baker et al., 1999; Begbie et al., 1999) y sensorial cra-
neal; lo cual, como ya se dejo implicito, sucede con la
coordinacion y ayuda de las crestas neurales, en lo que
Butler (2000) llama “Sistemas Sensoriales de Crestas
Neurales Migratorias y Placodas’, como innovacion de los
vertebrados, dentro de su revisién sobre el origen evoluti-
vo de los sistemas sensoriales de este grupo de animales.
Segun larevision de Baker et al. (1999), en €l marco de un
trabajo sobre los mecanismos moleculares y celulares que
actlan en laformacién de la placoda trigeminal (explicada
mas adelante) varias o todas las placodas se pueden origi-
nar de un engrosamiento comun, ubicado entre la placa
neural y la epidermis, y entre el prosencéfalo y el
rombencéfalo, con un mecanismo similar a de la induc-
cion inicia de las crestas neurales. Pero seguin varios auto-
res(Begbie& Graham, 2001b; Shimeld & Holland, 2000),
las placodas ectodérmicas presentan al menos dos clases:
Placodas Sensoriales y Placodas Neurogénicas, las cuales
tienen caracteristicas e historias evolutivas diferentes. Con
respecto a estos dos puntos de vista, que en principio pare-
cen contrarios, es interesante el hecho de que las Placodas
Sensoriales comparten vias moleculares comunes, y esto
seguin la hipétesis de Streit (2001), podria demostrar que
este tipo de placodas desciende filogenéticamente de una
“Placoda Ancestral”; todo lo cual apunta a hecho de que
aungue hay diferencias embriol 6gico-filogenéticas signi-
ficativas entre las placodas sensoriales y las neurogénicas,
cada una de éstas podria descender de una “ Placoda Senso-
rial Ancestral”, por un lado y por el otro de una“P. Neuro-
génica Ancestral”; aunque esta Ultima presunta placoda
ancestral, podria constituir una hipétesis més débil que su
contraparte sensorial, pues segun Graham & Begbie
(2000), €l término “Placodas Neurogénicas’, ya no descri-
be a un grupo cohesivo de estructuras, pues datos recientes
podrian estar demostrando que las diferentes placodas

Tabla 2. Placodas y sus derivados. Segun datos y revisiones de
Begbie & Graham (2001a); Begbie & Graham (2001b); Kardong
(1999); Sadler (2001); Shimeld & Holland (2000); entre otros.

Placoda Derivado
Sensoriales
LineaL ateral Mecano- y Electro-receptores
Ctica Aparato Vestibular y Oido Interno
Optica Cristalino
Olfativa Epitelios nasal es respiratorio
y olfativo
Neurogeénicas
Dorsolateral Ganglio Trigeminal o de Gasser (V)
Epibranquiales
Geniculada Ganglio* del N. Facia (VII)
Petrosa Ganglio* del N. Glosofaringeo (1X)
Nodosa Ganglio* del N. Vago (X)

* Componente Sensorial Visceral.

neurogénicas tienen diferentes rutas de desarrollo, y po-
drian entonces también haber evolucionado independien-
temente. Mas trabajo se debe hacer en los patrones de
desarrollo, y moléculas involucradas en la induccion de las
placodas, para poder dilucidar estos puntos controvertidos.

Con respecto a los derivados de estos dos tipos de
placodas (Tabla 2), las sensoriales contribuyen a la for-
macién de los o0jos, oidos, sistema acustico-lateral y orga-
nos olfatorios; mientras que las Neurogénicas producen
neuronas sensitivas de los ganglios craneales (Shimeld &
Holland, 2000) un poco en contraviaalo que afirmaM oor e
& Persaud (1999), pues estos autores explican categori-
camente que todas las células sensoriales (sométicas y
viscerales) del sistema nervioso periférico, derivan de las
crestas neurales. Para conciliar estas dos posiciones, se
debe aclarar que aunque los ganglios cefalicos derivan
principalmente de Placodas Neurogénicas, también con-
tribuyen a su formacion células de la cresta neural, mien-
tras que los ganglios del tronco son de origen exclusivo a
partir de este ultimo tipo de células (Begbie et al., 1999),
pues entre otras cosas, |a competencia para responder ante
sefiales inductoras de formacion de placodas neurogé-
nicas, es exclusiva del ectodermo cefélico (Begbie et al.,
1999; Shimeld & Holland, 2000). Las neuronas placodal es
se diferencian temprano y establecen conexiones antes
delasquederivan delacrestaneural (Begbieet al., 1999).

Las placodas sensoriales pueden tener contrapartes
homologas en cordados no vertebrados, a juzgar por la
similitud morfolégica, funcional y en cuanto a la expre-
sion de algunas proteinas (Holland & Holland, 2001;
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Sharman et al., 1999; Shimeld & Holland, 2000) entre,
algunos 6rganos sensoriales de amphioxus (corpusculo
“Quatrefages’: 6rgano olfativo) y de ascidias (cilios sen-
soriales organizados en clpulas gelatinosas, parecidas a
los receptores acustico-laterales de los vertebrados) y sus
contrapartes en vertebrados (Shimeld & Holland, 2000).
Entonces, mas exactamente, las placodas neurogénicas
(concentraciones focales de produccion de neuronas a
partir de engrosamientos ectodérmicos), son una de las
exclusividades de los vertebrados (Begbie et al., 1999;
Shimeld & Holland, 2000), mas no las placodas sensoria-
les ni la capacidad de formar neuronas a partir del
ectodermo.

Las placodas neurogénicas se pueden dividir en
Placodas Dorsolaterales o Trigeminales (nervio trigémino
oV par) y Placodas Epibranquiales: Geniculadas (N. Fa-
cia o VIl par), Petrosas (N. Glosofaringeo o IX par) y
Nodosas (N. Vago o X Par), [Begbieet al., 1999; Kar dong,
1999; Shimeld & Holland, 2000; Moore & Persaud,
1999; Figura 7 y Tabla 3]. Este Ultimo subtipo de placodas
neurogeénicas (las epibranquiales) forman neuronas sensi-
tivas viscerales, que innervan alos corpuscul os gustativos
y a los organos viscerales (Baker & Bronner-Fraser,
2000; Baker et al., 1999), pues los ganglios geniculados,
petrosos y nodosos se encargan de relevar informacion
gustativay viscerosensitiva, desde la cavidad oro-faringea
a nucleos del rombencéfalo (Begbie & Graham, 2001a),
mientras que las Placodas Trigeminales forman neuronas
sensitivas que innervan la cara y las mandibulas (inclu-
yendo neuronas sensitivas del I6bulo oftdmico del gan-
gliotrigeminal). Las placodas neurogénicas dorsol ateral es
sedesarrollan alolargo del sistemanervioso central, mien-
tras que las epibranquiales lo hacen justo por encima de
las hendiduras branquiales (Begbie et al., 1999; Kardong,
1999; Shimeld & Holland, 2000), exactamente en el mar-
gen dorsoanterior de los arcos branquiales, en contacto
préximo con dos tejidos embrionarios: las crestas neurales
cranealesy el endodermo faringeo. Estos dos tejidos, jun-
to con otros, influyen en la formacion de las placodas en
general (Baker & Bronner-Fraser, 2000; Baker et al.,
1999), y en el desarrollo correcto de sus derivados. Segiin
Begbie et al. (1999), sus resultados junto con los de otras
fuentes, fortalecen la idea de que los dos subtipos de
placodas neurogénicas usan modos diferentes de desarro-
[lo, pues, mientras la fuente inductora principal para las
dorsolaterales es el sistema nervioso central, para las
epibranquialeslo es el endodermo faringeo (especialmente
gracias a la molécula de sefialamiento Bmp7), conclu-
yendo incluso que estas placodas no requieren la cresta
neural como fuente de este tipo de sefiales inductoras.
Aungue esto puede ser cierto para la induccion de las

placodas neurogénicas epibranquiales, es posible que no
lo sea para su desarrollo, pues los resultados de Begbie &
Graham (2001a), obtenidos en un trabajo sobre el desa-
rrollo de la cabeza del pollo, le dan un papel protagénico
a las neuroglias derivadas de la cresta neural rombence-
falica, como guias para la migracion interna de las neu-
ronas producidas por este subtipo de placodas, para que
estas células lleguen a los destinos donde van a formar
los ganglios geniculados, nodosos y petrosos. Los resul-
tados de estos autores (Begbie & Graham, 2001a) mues-
tran entonces como se establece una integracion de
desarrollo entre las placodas epibranquiales y el romben-
céfalo, en un principio general que, segin ellos, es parti-
cularmente notorio en el desarrollo de la cabeza, pues
este proceso involucra la integracién de un ndmero disi-
mil de tipos celulares embrionarios.

Ademas de estas diferencias, las placodas dorsola-
terales expresan el factor de transcripcién Pax3, mientras
las epibranquiales expresan Pax2 (Baker & Bronner-
Fraser, 2000; Baker et al., 1999). En cuanto al proceso
de induccion de las placodas neurogénicas, los resulta-
dos de Baker & Bronner-Fraser (2000) sugieren que éste
no se da en dos pasos (induccién de neuronas genéricas,
seguido de una especificacion mas fina) sino que mas bien
sucede en un solo paso, en el cual el establecimiento del
subtipo de identidad neuronal esta acoplado a la diferen-
ciacion neuronal.

En cuanto a las proteinas expresadas por las placodas
sensoriales, y segun larevision de Baker et al. (1999), las
placodas Opticas y olfativas expresan Pax6, mientras que
la 6tica muestra Nk5-1 y Pax2; y Msx2 y DIx3 en las
placodas de la linea lateral. Segiin los mismos autores, €l
creciente conocimiento de los marcadores placodales, va
a permitir un conocimiento mejor de sus mecanismos
inductores y su desarrollo.

El oido interno esta formado principalmente por la
placoda ¢tica o auditiva, la cual se forma como un engrosa
miento del ectodermo superficial acadalado del mielencéfalo
(Moore & Persaud, 1999) y se profundiza como una unidad
paraformar, primero lafoveaéticay por fusion de los bordes
de esta invaginacion, la vesicula ética (otocisto: primordio
del laberinto), de la cua derivan: las células pilosas (recep-
tores), las neuronas de los ganglios 6ticos y el aparato
vestibular en general (Kardong, 1999; Moore & Persaud,
1999; Sadler, 2001), € cual es un érgano del equilibrio de-
rivado filogenéticamente del sistema de la linea lateral de
los peces. Relacionado con este punto, es importante larevi-
sién de Streit (2001) sobre la evolucién e induccién de la
placoda 6tica; este autor reline evidencia que muestra que la
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induccion de la placoda ética es un proceso complejo de
varios pasos, que involucra la interaccion de diferentes teji-
dos circundantes; ademas, entre otros aspectos, llamalaaten-
cion sobre la duda que existe en torno a origen del oido
interno, pues no esta claro s éste, al igual que e sistema
vestibular, se origing apartir del sistemadelinealatera, osi
evoluciond de forma independiente. Sin embargo, dado que
amhbos, €l oido interno y el aparato vestibular, son derivados
de la placoda ¢tica, y que el sistema de linea lateral es méas
antiguo que €l oido, es probable que este Ultimo se haya
originado filogenéticamente a partir de este sistema, maxi-
me si como ya se sustentd, hay evidencia de que a menos
todas | as placodas sensorial es derivan de un mismo engrosa-
miento, lo cual podriaestar apuntando al hecho, de que como

derivados de esta “Placoda Sensorial Ancestral”, los siste-
mas acUstico-laterales, en general, podrian originarse de un
engrosamiento comun; aunque se requieren datos de nuevas
investigaciones, para confirmar o descartar esta posibilidad,
la misma se esquematiza en la figura 3, donde se da conti-
nuidad ala placoda éticay los engrosamientos, o placoda(s)
gue estarian originando €l sistema de linea lateral.

Las Placodas Olfativas pares se forman en el extremo
de la cabeza, dentro del estomodeo, invaginandose
dorsalmente junto a tubo neural. Las paredes laterales
de estas invaginaciones forman el epitelio respiratorio
que tapiza los conductos nasales (por o menos en
amniotos) y la zona central de estas placodas forma en-
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Figura 3. Representacion esquemética de las placodas 'sensoriales (amarillo: Optica [OP], Vesicula Otica [VO], Olfativa [OIf]) y neurogénicas
(negro), ultimas que a su vez se dividen en placodas dorsolaterales o trigeminales (T), y epibranquiales (Geniculada [G], Petrosa [P] y Nodosa
[N]). Para mas detalles de esta clasificacion y derivados placodales, ver la Tabla 2. Aunque como ya se dijo, la relacién entre los limites de los
rombémeros y las divisiones del tubo neural en formacion son difusas (ver Figura 2), éste se ha esquematizado en verde, para ver su relacion
con la posicién de las placodas, sin que esto quiera decir que estas Ultimas estan en contacto directo con dicho tubo, pues las mismas son
engrosamientos ectodérmicos. Esta representacion, también pone de relieve las importantes relaciones de desarrollo entre las placodas y crestas
neurales, pues juntas forman el sistema nervioso periférico cefdlico, y ademés, las neuroglias derivadas de las crestas, se constituyen en
importantes guias para la migracion de las neuronas placodales que van a contribuir a la formacion de los ganglios y nervios sensoriales
cefélicos. Otro aspecto importante de este esquema es el hecho de que se le ha dado continuidad a la placoda 6tica (que forma la vesicula 6tica)
y los primordios del sistema de linea lateral (SLL), pues aunque es una hipétesis controversial, es posible que todos los receptores acustico-
laterales sean derivados de una misma placoda ancestral. Cada arco se ha denotado con un nimero romano y la cantidad total de los mismos es
variable (V-VII aprox.): 5 amniotos, y tipicamente 7 en peces. Segln datos y revisiones de Begbie et al. (1999); Begbie & Graham (2001a);
Begbie & Graham (2001b); Kardong (1999); Moore & Persaud (1999); Sadler (2001); Streit (2001).
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tonces el epitelio olfativo, del cual se diferencian las
células quimio-sensitivas, cuyos axones alcanzan al en-
céfalo. Entre las placodas olfativas, y probablemente
mostrando un origen filogenético comun, se desarrolla
la Placoda Adeno-hipofisiaria impar, evaginacién del
ectodermo que forma la Bolsa de Rathke, que a su vez
forma la adenohipofisis de la pituitaria (Baker et al.,
1999; Kardong, 1999).

Las placodas 6pticas, también [lamadas Placodas del
Cristalino (Sadler, 2001; Moore & Persaud, 1999) o de
Lente (Baker et al., 1999), son engrosamientos del
neuroectodermo lateral que se forman con el estimulo de
las vesiculas Opticas primarias (Kardong, 1999; Moore
& Persaud, 1999), las cuales a su vez son salientes del
diencéfalo. La compleja interaccién entre el mesénquima
circundante, las vesiculas Opticas primariasy las placodas
Opticas, dan origen a las diferentes partes del ojo, siendo
el cristalino la principal contribucién de estas placodas.
Dentro del grupo de placodas sensoriales, las pticas son
las Unicas que no se diferencian en nervios sensoriales
conformados por neuronas bipolares (Butler, 2000;
Kardong, 1999), pues como se podra concluir, los ner-
vios opticos, retina y receptores son derivados del
neuroectodermo prosencefalico y no de engrosamientos
ectodérmicos (placodas).

Arcos Branquiales

Enlos protocordados y cordados no vertebrados, exis-
te una cesta branquial, originada del mesodermo, y cons-
tituida por tejido conectivo fibroso sin articulaciones,
cartilago, hueso, musculo ni arcos aorticos. Esta cesta se
constituye en el antecesor filogenético del sistema
branquial de los vertebrados (Kardong, 1999). El apara-
to branquial se complica ain mas en los vertebrados
gnatostomados, por la presencia, entre otras caracteristi-
cas, de articulaciones entre los elementos del esqueleto
branquial, lo cual no sucede en los vertebrados agnatos
(Kimmel et al., 2001). Esta complejizacion del sistema
branquial, puede explicarse en parte por laformacion y/
o consolidacién de las crestas neurales en los vertebrados
y su complicacion subsiguiente en los gnatostomados.
Las crestas neurales migran desde el tubo neural hasta
las paredes faringeas respectivas, paraintroducirse entre
las hendiduras faringeas y contribuir al desarrollo de los
arcos branquiales. Externamente, los arcos branquiales
se ven separados entre si, por las hendiduras branquiales,
mientras que internamente, esta separacion la hacen las
bolsas faringeas, que son evaginaciones del intestino
faringeo (Graham, 2001; Piotrowski & Nusslein-
Volhard, 2000; Sadler, 2001; Figura 5). En los peces

estos arcos sostienen a las branquias respiratorias y de
ahi su tradicional nombre de arcos branquiales. Pero en
los amniotos, las bolsas faringeas nunca llegan a esta-
blecer comunicacién con las hendiduras branquiales (ex-
cepto la primera que forma el conducto auditivo), y no
se desarrolla un aparato branquial funcional, por lo que
muchos autores (Graham, 2001; Moore & Persaud,
1999; Sadler, 2001), prefieren el nombre de arcos
faringeos, al hablar de amniotos. Dada la natural eza evo-
lutiva de esta revision, se denominaran a estos arcos,
teniendo en cuenta el término tradicional y filogenético,
como arcos branquiales.

Inicialmente, entre el ectodermo y el endodermo
branquial existe tejido mesodérmico mesenquimal, el cual
después se ve invadido por células de cresta neural, que
también adquieren tal configuracion histolégica (M oore
& Persaud, 1999; Sadler, 2001), constituyéndose estas
Ultimas células en el mayor componente de mesénquima,
en los arcos. Segun Couly, et al, (1993), Graham (2001),
Moore& Persaud (1999), Piotrowski & Nusslein-Volhard
(2000), Trainor et al. (1994) y Sadler (2001) en la consti-
tucion de un arco, se tienen contribuciones (y derivados en
laregion delacaray cuello): endodérmicas (pared faringea,
papilas gustativas y glandulas tiroides y paratiroides),
mesodérmicas (musculos y endotelio vascular), crestas
neurales (huesos, cartilagos y tejido conectivo) y
ectodérmicas (epidermis y neuronas sensitivas de los
ganglios epibranquiales). De esta forma, un arco tipico en-
tonces esté constituido por un arco adrtico, un componen-
te muscular, un nervio y un baston cartilaginoso (Tabla 3).
Este Ultimo componente se constituye en el esqueleto de
cada arco, y en conjunto forman el Ilamado esqueleto
branquial. Cada bastén de estos esta constituido por una
serie de hasta cinco elementos articulados, los cuales son,
en orden dorso-ventral: faringobranquial, epibranquial,
ceratobranquial, hipobranquial y basibranquial (Kardong,
1999; Figura 4). Los arcos se humeran entonces en orden
cefalo-caudal, siendo el primer arco, en |os gnatostomados,
el mandibular, el segundo e hiomandibular, y los subsi-
guientes, son los arcos branquiales como tal (cinco en pe-
ces telebdsteos, tres en los amniotos; Graham, 2001). Estos
3 grupos de arcos (mandibular, hioideo y arcos branquiales
como tal) esta en relacién con tres corrientes de crestas
neurales: trigeminal o preotica, hiodea y posoticas o
circunfaringeas (Graham, 2001; Figura 2). La primera co-
rriente, que coloniza a primer arco, se origina de la parte
caudal del mesencéfalo y de la parte cefalica del romben-
céfalo (r 1/2); la corriente hiodea se origina principa men-
te del r4; y latercera poblacion de células de cresta, migran
principalmente de los r6 y 7, hacia los arcos branquiales
caudales.
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Figura 4. Esquema del esqueleto branquial. En amarillo el | arco o a. mandibular en gnatostomados (b) o dominio mandibular en agnatos (a)?
En azul el 1l arco o a. hiodeo en gnatostomados o dominio hiodeo en agnatos? En rojo los arcos mandibulares caudales; en verde las hendidu-
ras branquiales, de las cuales la primera se conserva en los elasmobranquios (tiburén) como espiraculo. Basihial (BH); Ceratohial (CH);
Cartilago de Meckel (CM); Hiomandibular (HM); Palato Cuadrado (PC). La correspondencia en colores denota, de forma muy general,
resumida e hipotética, como se pudo dar la evolucién de las mandibulas (hipétesis serial) a partir de algin agnato extinto del cual haya
descendido el primer gnatostomado (animales extintos no representados en estos esquemas). Existen evidencias morfolégicas y moleculares que
apoyan esta hipétesis (ver texto). Notese como en (b) cada bastén cartilaginoso se ha esquematizado en un solo elemento, para resaltar el hecho
de que en los agnatos, el cesto branquial no esta compuesto por elementos articulados como en los gnatotomados. En (c) se ve, desde un punto
de vista frontal o caudal, como se disponen los elementos cartilaginosos de cada arco, en los gnatostomados.

La segmentacion de varias partes del sistema cefélico
y faringeo, como ya se dijo, debe entonces proceder de
una forma coordinada, paralo cua se le ha dado prepon-
derancia a las crestas neurales. Pero no por esto se debe
olvidar que la segmentacién de los arcos branquiales es
muy importante también, méaxime, cuando este proceso
aparecio evolutivamente primero que el de las crestas

neurales (Graham, 2001), pues un aparato branquial
segmentario es una caracteristica basica de los cordados.
Si el rombencéfalo, y por lo tanto las células de cresta se
segmenten correctamente, pero el endodermo (bolsas
faringeas) no lo hace, los derivados de los arcos no se
desarrollaran correctamente, como lo evaluaron
Piotrowski & Nusslein-Volhard (2000), en una mutacion
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Figura 5. Comparacién entre el desarrollo branquiomérico de
un agnato (Lamprea: A ) y de un gnatostomado (Zebrafish: B),
en el marco de la hipotesis “Outside-In” de Kimmel et al. (2001).
Por medio de movimientos morfogenéticos adicionales por parte
de las crestas neurales posmigratorias, esta hipotesis ademas de
explicar el hecho de que el bastén cartilaginoso de los agnatos
estd en disposicion lateral dentro de su arco respectivo, mientras
gue en los gnatostomados o esta en disposicién medial, también
ayuda a explicar los complejos eventos histo-embriolégicos y
evolutivos que sucedieron en la derivacion de la mandibula y
aparato hiodeo a partir de los dominios homdlogos de los agnatos.
Se muestra la posicién relativa, movimientos y algunos deriva-
dos del ectodermo (Azul), mesodermo (Rojo), endodermo (Ama-
rillo) y crestas neurales (Verde). Todos los esquemas representan 3
arcos izquierdos (lado externo hacia la izquierda) en corte trans-
versal (secciones coronales con respecto al animal). Modificado
de Kimmel et al. (2001).

[lamadavgr del pez Daniorerio, enlacual losrombémeros
y por lo tanto las crestas neurales, no tienen problemas de
segmentacion, pero si los tiene el endodermo branquial.
De hecho, segun Veitch et al. (1999), los arcos branquiales
se pueden formar, regionalizar y adquirir cierto sentido
de identidad, aun en la ausencia de crestas neurales.
(Abundantes evidencias sobre el importante papel de la
segmentacion y sefiales provenientes de estructuras dife-
rentes alas crestas neural es, durante el desarrollo cefélico
y cervical, se dieron en la seccién de Crestas Neurales).

Quizés el derivado mas nombrado, y a la vez contro-
versial, de los arcos branquiales, ha sido la mandibula,
innovacién de los gnatostomados, con respecto a los
agnatos. Uno de los puntos controversiales, explicados
por Kardong (1999), trata sobre qué estructuras derivan
exactamente de cuantos y cuales arcos branquiales. Uno
de los puntos de vista mas acogidos y simples, es lateoria
seriada, en lacual el primer arco produce la mandibula, €l
segundo el aparato hiodes, y asi sucesivamente. Sin em-
bargo, dado que para estudiar la evolucion de las mandi-
bulas, s6lo se cuenta con un grupo relictual de vertebrados
agnatos, las lampreas (Kimmel et al., 2001), no se puede
decir categ6ricamente que la mandibula sea el derivado
del primer arco branquial, pues lo puede ser del 2do, o
3ro, etc., arco branquial del agnato ancestro de los gnatos-
tomados, caso en el cual las lampreas modernas represen-
tarian un agnato derivado en el cual se hayan perdido
alguno o varios de los primeros arcos branquiales. Para
complicar un poco més esta controversia, Jarvik (1980)
citado por Kardong (1999), propuso la teoria compuesta,
segun la cual, y en términos generales, la mandibulay €l
hiodes derivan de un patron complejo de fusiones 'y pér-
didas de los diferentes elementos branquiales de un
ancestro que, segun él (Jarvik, 1980), tenia 10 arcos
branquiales; esta teoria compuesta reconoce que las es-
tructuras subsiguientes al hiodes tienen un patrén de de-
rivacion serial (1 arco, un derivado).

Otro punto controversial, que resaltan Kimmel et al.
(2001), son las dudas existentes en cuanto a homologia
entre |os branguiémeros de los agnatos y gnatostomados,
por sus diferencias topol dgicas (concepto basico para pro-
bar las homologias evolutivas); mas exactamente por €l
hecho de que en las lampreas, |os soportes cartilaginosos
branquiales estan dispuestos lateralmente a las branquias,
mientras que en los gnatostomados, 10 estdn media mente.
Sin embargo estos autores (Kimmel et al., 2001), defien-
den tal homologia, demostrando que la diferencia topo-
|6gica entre los elementos cartilaginosos branquiales
mencionados, se debe a movimientos morfogenéticos adi-
cionales, en los gnatostomados, |os cuales ponen en con-
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tacto mas intimo y complejo a componentes branquiales
en desarrollo como células posmigratorias de crestaneural,
mesodermo cefalico, y epitelios tanto endo como meso-
dérmicos, en una hipoétesis que este grupo ha llamado “lo
de afuera hacia adentro o Outside-in” (Figura5). En sinte-
sis, esta hipétesis pone de relieve el hecho de que las
crestas neurales van migrando en un patron que inicial-
mente las localiza en |la parte lateral de un determinado
arco, y que posteriormente, y como caracteristica exclusi-
va de los gnatostomados, las células de cresta neural se
ubican en la porcion medial delos arcos, y asi desarrollan
cartilagos en la disposicién topolégica tipica de los
vertebrados mandibulados. Esta hipotesis, ademas de ex-
plicar estas diferencias topol 6gicas, también pueden ayu-
dar aexplicar lamayor complejidad del aparato branquial
en los gnatostomados, lo cual incluye caracteristicas como
la presencia de las articulaciones entre los elementos del
esqueleto branquial e incluso da luces sobre los eventos
histo-embriolégicos y filogenéticos complejos que acon-
tecen y sucedieron durante la derivacion de la mandibula
a partir del 1er. arco branquial.

Con respecto a todos estos puntos controvertidos y
teniendo en cuenta que en la ciencia hay més probabili-
dad de que las explicaciones simples se acerquen mas ala

realidad, y que en literatura reciente, no se encontraron
alusiones a la pérdida de hipotéticos primeros arcos
branquiales durante el desarrollo de las lampreas, ni de
ningun otro cordado, el autor de esta revision se inclina
mas por un origen semiserial de las mandibulas y hueso
hiodes, advirtiendo que este punto de vista debe ser to-
mado cautelosamente, pues por un lado, y como ya se
dijo, solo se cuenta con un grupo (probablemente artifi-
cial) de agnatos, para probar este tipo de hipétesis desa-
rrollo-evolutivas, y por otro lado (ver Tabla 3), en la
formacion de las estructuras branquiales, no se ve un pa-
trén limpio, de un arco = 1 estructura, sino que éstas en
sus estadios adultos, y especialmente el hueso hiodes, re-
ciben contribuciones de mas de un arco. Siendo congruen-
te con estas conclusiones simpl es pero cautel osas, lamayor
parte de la literatura también deja laimpresion (especial-
mente Kimmel et al., 2001) de una patente homologia
serial entre los branquidmeros de un individuo determi-
nado y una homologia evolutiva entre las mismas estruc-
turas de los gnatostomados y agnatos, |o cual también
incluye a los cordados no vertebrados, como poseedores
de un cesto branquial (principalmente usado en la ali-
mentacion por filtracion), que muy posiblemente fue el
antecesor del aparato branquial de los vertebrados. Para
reforzar, el hecho de que el ler. arco branquial forma la

Tabla 3. Algunos derivados de los arcos branquiales en mamiferos. Seguin datos de Kardong (1999);
Moore & Persaud (1999); Sadler (2001).

B 3 Elemento Cartilaginoso Branquial -+
Arco Par Craneal Bolsa Faringea Musculos Derivado
|. Mandibular Trigémino (V) Trompa . » Musculos de la Masticacion * Palatocuadrado -+ Cartilago del
Faringotimpanica (Temporal, Masetero, cuadrado
- Trompade Pterigoideos Interno y Externo) |« Cartilago de Meckel - C. Meckel
Eustaquio * Milohiodeo (Remanente), Ligamento
* Digastrico (V. ant.) Esfenomandibular, Ligamento Anterior
« Tensor del Timpano del Martillo, Martillo, Yunque,
« Tensor del Velo del Paladar Alisfenoides.
I1. Hiodeo Facia (VII) Amigdala Palatina » Musculos de la expresion facial « Hiomandibular = Estribo, Proceso
(Buccinador, Auricular, Frontal, Estiloideo
Cuténeo del Cuello, Orbiculares | « Ligamento Estilohioideo
delosLabiosy delosPérpados) |« Ceratohial = Cuerno Menor del hueso
* Masculo del Estribo hioides
* Estilohiodeo * Basihia = Porcion craneal del cuerpo
« Digéstrico (V. Post) del hueso hiodes
II. Glosofaringeo (1X) | » Glandula « Estilofaringeo Cuerno mayor y porcion caudal del
Paratiroides « Probablemente constrictores cuerpo del hiodes
Inferior. superiores de la faringe
e Timo
IV a Vi Vago (X) « Glandula « Cricotiroideo Cartilagos laringeos (tiroides, cricoides,
Paratiroides « Elevador del Velo del Paladar aritenoides, corniculadosy cuneiforme).
Superior « Constrictores de la Faringe
* Cuerpo « Msculos Intrinsecos de la
Ultimobranquial (V Laringe.
bolsa) « Musculos Estridados del Esofago
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mandibula, Kimmel et al. (2001) citavariosregistros don-
de se resalta una lista creciente de caracteristicas compar-
tidas (incluyendo genes como Otx, Pax) entre los dominios
mandibulares e hiodeos de |os gnatostomados, y regiones
similares del aparato branquial de las lampreas, o cual
denota el hecho de que estos agnatos pueden estar pre-
sentando un dominio mandibular. Esto se complementa
con la presencia en estos animales (los agnatos) de una
estructura derivada, €l velo, que ayuda a la ventilacion y
alimentacién, y esta sostenida por muco-cartilago (con
histologia diferente al del resto de los arcos branquiales)
dispuesto en barras mediales y laterales; este hecho po-
dria ser visto como un apoyo a la teoria “afuera hacia
adentro” de Kimmel et al. (2001), pues muy posiblemen-
te estas barras cartilaginosas sean derivados de crestas
neurales, que muestran algin bosquejo de patrén
migracional (sin llegar a presentar completamente el com-
plejo patrén migracional de los gnatostomados), todo lo
cual, entre otros datos, se puede considerar como una
“exaptacion” paralaevolucién delas mandibulas (Kimmel
et al., 2001), a partir de los agnatos que dieron origen a
los gnatostomados.

Consider aciones finales

A partir de esta revision se pueden sacar varias conclu-
siones general es pero valiosas con respecto a principios evo-
lutivos, como por gjemplo el hecho de quelasel eccién natural
actlia basandose en material preexistente (Langille & Hall,
1989; Wolpert, 2000, entre otros), y que la produccion de
estructuras totalmente nuevas, rara vez sucede. Con respec-
to a esto, es importante explicar el término “exaptacion”
(Gould & Vrba, 1982), €l cual se esta utilizando Ultimamen-
te para reemplazar € de “preadaptacion”, para referirse al
hecho de que una estructura o comportamiento tiene la for-
may funcién necesaria antes de que aparezca su papel bio-
[6gico (Kardong, 1999); este cambio terminolégico se esta
dando para eliminar la idea de que la evolucion va hacia
algln camino o destino planeado. S6lo se puede decir que
una estructura 0 comportamiento es una exaptacion cuando
se mira hacia atrés en €l tiempo, pero no se puede decir que
una estructura con un papel biolégico determinado, en €l
presente, se constituye en preadaptacién para cumplir algin
otro en el futuro, pues como ya se dijo, la evolucién no
obedece a ningun plan. Con respecto alo que se harevisado
aqui, se pueden destacar varios casos de exaptacion: la ca
pacidad de formar neuronas a partir del ectodermo como
condicién para €l desarrollo posterior de placodas y crestas
neurales; la complejizacion del primer arco branquial de los
agnatos dentro de un dominio mandibular como exaptacion
para la evolucion de las mandibulas.

Otro concepto importante es €l de lahomologia, €l cual
se refiere a hecho de que dos estructuras comparten esta
propiedad entre si, ya sea que estén ubicadas en e mismo
organismo (homologiaserial) o en especies diferentes, cuan-
do se pueden rastrear hasta un origen embriol égico-
filogenético comun. Relacionado con esto es muy
importante que haya una relacién topoldgica congruente
entre las estructuras a comparar, pues como ya se dijo, la
evolucion raravez desarrolla caracteres de cero, por lo cual,
al comparar una estructura derivada con otra ancestral, la
conservacion de la topologia, ademas de la embriologia
comparada, es importante para el establecimiento de
homologias. Con respecto a esto, se puede citar €l gjemplo,
de la homologia dudosa entre los branquiémeros de los
agnatos y gnatostomados, lo cual, como ya fue explicado,
fue resuelto por Kimmel et al. (2001) a demostrar que la
diferenciaen la disposicion de los elementos cartilaginosos
del aparato branquial, entre estos 2 grupos de animales, no
significaba que las relaciones topoldgicas entre ellos se
habian perdido, sino que las diferencias se debian a la
complejizacién de los movimientos morfogenéticos, du-
rante el desarrollo del aparato branquial de los gnatostoma-
dos, con respecto a los agnatos. Este, y otros ejemplos
citados durante esta revision, demuestran que hace falta
mucha investigacion morfolégica detallada (y no necesa-
riamente molecular), y que no se deben guiar las personas
gue se enfrentan a estos temas, solo por la aparienciade las
estructuras en las formas adultas de |as especies a estudiar,
sino que éstas se deben poner en una perspectiva embriol 6-
gico-filogenética.

Se utiliza el término embriol 6gico-filogenético para
tocar otro punto controversial en la morfologia evoluti-
va, y ésta es la ley biogenética de Hackel (discutida
ampliamente por Kar dong, 1999). Estaley, llevada al ex-
tremo, dice que el desarrollo ontogénico de especies “ su-
periores” recapitula su desarrollo filogenético. Se pone el
término superiores entre comillas parareal zar el hecho de
gue cuando Hackel, en el siglo XIX, lanz6 su ley filogené-
tica todavia reinaba, en parte del mundo cientifico, la
antiquisima idea (mas de 2.000 afios) de que el mundo
viviente se podia organizar en una escala de seres inferio-
res a superiores, dentro de los cuales, |6gicamente el ser
humano ocupaba el escafio més alto. Esta idea fue tomada
en una de las primeras teorias de la evolucion, la de
Lamarck, ya que este cientifico postulaba que las especies
iban evolucionando de especies inferiores a superiores,
por un imperante interno que las impulsaba a “mejorar”,
dentro de lo que se conoce como la teoria de evolucién
por medio de la herencia de caracteres adquiridos. Lateo-
ria, que, con algunos desarrollos posteriores se acepta hoy
en dia, es la de la evolucién por medio de la seleccion
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natural, idea alacual llegaran casi simultanea e indepen-
dientemente, Alfred R. Wallace y Charles Darwin, y que
este Ultimo publicd en su libro “El Origen de las Espe-
cies’ en 1859. Dentro de esta teoria, y como ya se dijo
antes, no se admite que la evolucion sigue algin plan o
imperativo interno por mejorar, pues este proceso respon-
de al azar. Con este marco queda claro entonces que se
debe ser muy cuidadoso a la hora de entender conceptos
como la exaptacion, por un lado, y con leyes como la de
Hackel. Con respecto a este Ultimo punto, conviene tener
una posicion menos extremista, y aceptar que el desarro-
Ilo embriol6gico de especies derivadas, puede contener
procesos y caracteristicas parecidas a los de especies me-
nos derivadas, sin olvidar |a ubicacién de los organismos
a comparar, en los arboles filogenéticos. Haciendo estas
salvedades, se puede reconocer entonces €l valor de la
embriologia comparada en la resoluciéon de problemas
filogenéticos, como herramienta importantisima dentro
de la morfologia comparada, con respecto a lo cual cabe
destacar, por gjemplo, el hecho de que segin Langille &
Hall (1989) las secuencias evolutivas pueden ser deduci-
das por el andlisis de secuencias de desarrollo fundamen-
tales, principio dentro del cual, y con respecto a las
estructuras revisadas aqui, estos autores proponen que
durante el origen y desarrollo de los vertebrados se pro-
ducen las siguientes secuencias de desarrollo (y por ende
evolutivas) fundamentales: el cordamesodermo se dife-
renciay induce la formacion del tubo neural, el cual asu
vez se diferencia (cefalizacion) en una porcién anterior
(prosen-, mesen- y roben-céfalo) y posterior (médula
espinal); la cefalizacion progresa por medio del desarro-
Ilo de las crestas neurales y placodas, derivados del
ectodermo adyacente al tubo neural.

Otra conclusion que se puede sacar de esta revision
es que cada vez esta quedando mas claro que las crestas
neurales no son el Unico factor determinante en el desa-
rrollo craneo-facial de los vertebrados, y en este sentido
hace falta mas investigacion en las otras estructuras
embriol6gicas de la cabeza y cuello, y especialmente en
cuanto a las placodas. Aungue son muy valiosos los da-
tos molecul ares nuevos que constantemente se estan pu-
blicando, hace falta, por un lado, complementarlos con
mas informacion morfolégica, embrioldgica, ecoldgica
y evolutiva, pues sélo con una vision multidisciplinaria,
se llegaré a entender mejor todos estos procesos comple-
jos, y por el otro lado, es notoria, ante la abundancia de
informacién molecular especialmente, la falta de revi-
siones que pongan en perspectiva y contexto los ade-
lantos que se estan dando constantemente, y que se
acergue esta informacién a los que no son expertos en
estos temas.
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