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Resumen

El género Scinax tiene actualmente poco mds de 80 especies descriptas y se
estima que su nimero real es mucho mayor. Sus especies se encuentran divididas en 5
grupos por lo general muy mal definidos. Con el objetivo de poner a prueba la monofilia
de los distintos grupos y comenzar a explorar las relaciones filogenéticas de las especies
del género, se realiz6 un andlisis cladistico de 24 especies representativas de los
distintos grupos actualmente reconocidos, mds 6 especies de los géneros Phyllomedusa,
Hyla y Smilisca como grupos externos. En total se incluyeron en este andlisis 76
caracteres de la morfologfa externa de adultos y larvas, osteologia, miologia y biologia,
de los cudles 9 habian sido propuestos previamente por otros autores. El andlisis revel6
que el grupo de S. catharinae debe ser ampliado, puesto que incluye también a S.
berthae (actualmente incluida en el grupo de S. staufferi), y que la monofilia del mismo
estd muy soportada. La monofilia del grupo de S. rostratus también resulté estar bien
soportada, pero se agrupé junto con la mayoria de los representantes de los grupos de S.

rubery de S. staufferi. No hay evidencias de monofilia para estos dos grupos.
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Introduccion

En los dltimos anos se ha notado un importante avance en el estudio de las
relaciones cladisticas de los taxa de Anuros basales (por ejemplo Baez & Basso, 1996;
Trueb & Cannatella, 1986, Baez & Trueb, 1998), lo cual en cierta medida resulté en el
hallazgo de sinapomorfias para distintas familias, y en general, en propuestas explicitas
de relaciones entre los grupos basales.

Una situacién muy distinta es la que se presenta en los Neobatrachia: Son
muchas las familias para las cudles no hay sinapomorfias propuestas, y en general no
hay andlisis cladisticos publicados adonde se corroboren las supuestas sinapomorfias
que soportan la monofilia de los distintos taxa que se han propuesto en los diversos
rangos taxonomicos.

Dentro de los Neobatrachia, Hylidae constituye una politomia junto con
Centrolenidae y Pseudidae, cuya sinapomorfia seria la presencia de un elemento
intercalar entre la dltima y pendltima falange (Duellman & Trueb, 1994, Ford &
Cannatella, 1993). Con pocas excepciones (por ejemplo Crocroft, 1994, Duellman &
Campbell, 1992, Campbell & Smith, 1992), pricticamente no hay andlisis cladisticos de
los taxa que integran la familia.

De las cuatro subfamilias reconocidas (Hylinae, Hemiphractinae,
Phyllomedusinae y Pelodryadinae), Hylinae es sin duda la que esta peor definida, y la
que contiene el mayor nimero de especies conocidas.

El género mds numeroso, Hyla, cuenta con aproximadamente 281 especies
(Duellman, 1993) y es reconocidamente parafilético (Da Silva, 1997, Duellman &
Campbell, 1992; Campbell & Smith, 1992).

El segundo género mds grande de la subfamilia es Scinax, que se distribuye
desde el sur de México hasta el centro-este de Argentina, encontrdndose especialmente
diversificado en el sudeste brasilefio. Este género cuenta con aproximadamente 80
especies reconocidas (Duellman, 1993, pero se supone que el nimero real es mucho
mayor) agrupadas la mayoria de ellas en 5 grupos de especies (Pombal, Bastos &
Haddad, 1995).

El objetivo de este trabajo es realizar un andlisis cladistico de Scinax con la
finalidad de poner a prueba la monofilia de los 5 grupos de especies propuestos y ver

cudles son los grupos de especies que resultan del andlisis. La necesidad del mismo se
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encuentra en la incompleta definicién de los distintos grupos que integran el género y en

la total ignorancia de las relaciones entre los mismos.
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Antecedentes historicos: Una historia critica de Scinax

El género Scinax estd integrado por muchas especies que fueron originalmente
descriptas en el género Hyla.

Dunn (1933), fue el primero en reconocer afinidades entre 4 especies de Hyla de
Centro América, para las cudles formé el grupo de H. rubra. Cochran (1955), sin
mencionar a Dunn (1933), incluye en el grupo de Hyla rubra a varias especies de Hyla
del sudeste brasilefio, las cudles tenian en comun su coloracién, los miembros
posteriores cortos y las tibias muy engrosadas.

Lutz (1954), menciona el ciclo de Hyla catharinae (una especie que habfa sido
imcluida en el grupo de Hyla rubra por Cochran como Hyla strigilata catharinae), del
que incluye una breve caracterizacion. Bokermann (1964) nombra al grupo de H.
catharinae y reconoce implicitamente algin tipo de relacién entre éste y el grupo de H.
rubra al comentar que Hyla rizibilis poseia caracteres comunes a ambos grupos. Mas
tarde, el mismo autor (Bokermann,1967) se refiere al grupo de H. catharinae, dando a
entender que incluye en el mismo a las formas que Cochran incluyé (incorrectamente,
segiin Bokermann) como subespecies de Hyla strigilata y algunas Hyla descriptas
posteriormente (Hyla humilis Lutz, 1954, Hyla trapicheiroi Lutz 1954, Hyla ariadne
Bokermann 1967, Hyla albicans, Bokermann 1967).

Savage & Heyer (1969), Leén (1969) y Duellman (1970) caracterizaron
parcialmente al grupo de Hyla rubra, estudiando principalmente las especies de México
y América central (5 especies en total). Duellman (1970) sugirié que en América del sur
habria por lo menos dos subgrupos, uno de los cudles estaria representado en América
Central y México por Hyla rostrata e Hyla boulengeri y el otro por Hyla elaeochroa, H.
staufferi ¢ H. rubra. Més tarde, Duellman (1972a) comenta la existencia dentro del
complejo de H. rubra, de los grupos de H. rubra, H. boulengeri, H. catharinae e H.
parkeri (grupo en el cual incluye a H. parkeri, H. baumgardneri ¢ H. madeirae). En el
mismo afo, Duellman (1972b) incluye a los grupos de H. strigilata y de H. acuminata,
y caracteriza al grupo de H. rostrata (que Duellman, 1972a habia llamado grupo de H.
boulengeri) y a sus especies. Hay que notar que para ese entonces resultaba ya
redundante reconocer al grupo de H. strigilata dados los comentarios hechos

anteriormente por Bokermann (1967).
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Lutz (1973) se refiere a los complejos de H. rubra — H. x-signata y de H.
catharinae por separado. Las caracterizaciones que presenta, especialmente la de H.
rubra — H. x-signata son bastante vagas. En todo caso el punto mds importante para
resaltar es que Lutz no parece reconocer una relacién entre ambos complejos a
diferencia de las sugerencias previas de Cochran, Bokermann y Duellman, comentadas
mds arriba. Se podrian hacer muchas comentarios sobre aspectos y decisiones
taxonémicas de Lutz (1973), pero escapan un poco al enfoque de este trabajo. Basta con
sefialar que Lutz incluye a H. longilinea, especie que habia descripto previamente (Lutz,
1968), en el complejo de H. rubra — H. x-signata y que actualmente se la considera
parte del grupo de Scinax catharinae (Pombal & Bastos, 1996) e incluye a H. egleri
(actualmente S. nebulosus) en el grupo de H. catharinae, siendo que Duellman (1972) la
habia incluido en el grupo de H. rostrata.

Fouquette & Delahoussaye (1977) estudiando morfologia de espermatozoides
encontraron que las especies agrupadas en el grupo de Hyla rubra poseian dos
filamentos caudales. En base a esto y a las combinaciones de cardcteres presentadas por
Ledn (1969) y Duellman (1970), estos autores sugieren colocar al grupo de H. rubra en
un género aparte. Asi, todas las especies del grupo pasaron a integrar el género
Ololygon Fitzinger, 1843 (especie tipo: Hyla strigilata Spix, 1824); Fouquette &
Delahoussaye aclaran que su concepto de Hyla strigilata era el mismo que usé
originalmente Cochran (1955), o sea “algo similar” a Hyla catharinae, desestimando los
comentarios de Bokermann quien sugeria que Hyla strigilata era un nomen dubium.
También sugerian directamente que, de demostrarse que Hyla strigilata no pertenecia al
género (sic), entonces Ololygon debia reemplazarse por Garbeana Miranda Ribeiro,
1926 (especie tipo Garbeana garbei), proximo nombre disponible. Fouquette &
Delahoussaye ademds definieron tres tipos morfol6gicos de espermatozoides dentro de
Ololygon, el tipo rostrata (cardcterizado por poseer nicleo y pieza media de didmetro
uniforme y porque el acrosoma se afina abruptamente, ddndole al espermatozoide un
aspecto torpediforme), el tipo rubra (cabeza cuneiforme, el acrosoma se afina
moderadamente, y tiende a ser mucho mds largo que en el tipo rostrata) y el tipo
catharinae (caracterizado por ser largo y delgado y de aspecto vermiforme). En base a
una combinacién del tipo de espermatozoide y a caracteristicas morfolégicas de las
especies (longitud hocico-cloaca, forma del hocico, patrén de coloracién, conformacion

general del cuerpo) los autores agrupan a varias especies en 5 grupos: el grupo de
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Ololygon rubra, el de O. catharinae, el de O. rostrata, el de O. staufferi y el de O. x-
signata. Es importante comentar que los grupo de especies fueron muy mal definidos,
puesto que con ciertas excepciones, las caracteristicas morfologicas utilizadas no
permiten asignar practicamente ninguna especie a ninguno de los grupos definidos.

Jungfer (1986) observé que varias especies de Ololygon (de los grupos de O.
catharinae, O. staufferi y O. rubra) tenian la capacidad de doblar el pulgar y el primer
dedo del pie hacia adentro, y sugiri6 que ésta era una sinapomorfia del género.
Lamentablemente el trabajo pasé desapercibido y fue ignorado en todos los trabajos
relacionados al género en los Gltimos 13 afios.

Duellman & de Sa (1988) describen un género monotipico, Scarthyla (especie
tipo Scarthyla ostinodactyla) y sugieren que el mismo podria ser grupo hermano de
Ololygon.

El género Ololygon no fue reconocido por varios investigadores brasilefios
durante la década del “80, por distintas razones. Cardoso & Sazima (1980) no reconocen
a Ololygon argumentando que Ololygon strigilata debia considerarse un nomen
dubium. Haddad & Cardoso (1982) tampoco reconocen a Ololygon, siguiendo con los
argumentos de Cardoso & Sazima (1980) y comentando (p. 502) que “la forma del
espermatozoide es un criterio de validez sistemadtica cuestionable dado que es dificil de
ser analizado y porque no refleja mecanismos de aislamiento reproductivo dentro del
grupo”. Almeida & Cardoso (1985) realizaron un andlisis morfométrico de
espermatozoides de Qlolygon fuscovaria (como H. fuscovaria) y demostraron la
existencia de variacién morfolégica. En base a estos datos los autores sugieren de
alguna manera que los agrupamientos por tipo de morfologia de espermatozoide que
hicieron Fouquette & Delahoussaye (1977) no son sostenibles puesto que no incluyeron
informacién sobre la variaciéon morfométrica intraespecifica que encontraron. Almeida
& Cardoso sugieren también que el grupo de H. rubra como fue definido por Le6n
(1969) y Duellman (1970) y el complejo de H. catharinae, tal como lo defini6é Lutz no
comprenden una unidad natural, agregando ademds que “las especies de Hyla con cola
doble [refiriéndose evidentemente a los grupos de H. rubra y H. catharinae] presentan
varfaciones morfolégicas externas (...) y comportamentales (...) de gran magnitud de la
misma forma que las demds especies de Hyla. De esta forma el uso de Ololygon, como
fue propuesto por Fouquette & Delahoussaye (1977) no mejorarfa en nada la sistemadtica

del grupo™. Este comentario no es de facil interpretacion; lo que aqui se interpreta es que
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los autores sugieren que la magnitud de la variacién morfolégica entre ambos grupos es
igual a la que existe entre otros grupos de especies de Hyla. Almeida & Cardoso
sugieren también incluir al grupo de H. rubra, tal cual lo definié Ledn (1969), en el
género Garbeana. Hay que hacer notar que Almeida y Cardoso no cuestionaron
directamente la presencia de un flagelo doble. Las ideas recién comentadas fueron
seguidas también por Cruz & Peixoto (1982), Langone (1991), Andrade & Cardoso
(1987), Andrade & Cardoso (1991), Langone & Prigioni (1988) y Langone & Cardoso
(1997). Pombal & Gordo (1991), siguen con los argumentos en contra del
reconocimiento de Ololygon, pero agregan otro punto: si se diferenciara genéricamente
al grupo de H. rubra, deberia utilizarse el género Scinax Wagler 1830 (especie tipo
Hyla aurata Wied, 1821), que tiene prioridad sobre Ololygon, puesto que Hyla aurata
era una especie imcluida por Bokermann (1969) en el grupo de H. rubra.

Independientemente, Klappenbach & Langone (1992) hacen el mismo
comentario que Pombal & Gordo (1991). Finalmente Duellman & Wiens (1992)
revalidan el género Scinax para todas las especies previamente imcluidas en el género
Ololygon.

Adicionalmente Duellman & Wiens (1992) sugirieron tres sinapomorfias que
sustentaban la monofilia de Scinax (regién loreal deprimida; membrana entre los dedos I
y II del pie ausente o reducida a un reborde sobre el margen del dedo II; discos
adhesivos de las manos dilatados, truncados, mds anchos que largos) y agruparon a la
mayoria de las especies conocidas en distintos grupos (los grupos de S. ruber, S.
rostratus, S. catharinae, S. x-signatus, S. perpusillus, S. rizibilis y S. staufferi) y
esbozaron un esquema de las relaciones filogenéticas de Scinax con otros dos géneros,
Scarthyla y Sphaenorhynchus (sugirieron (Sphaenorhynchus(Scarthyla Scinax))).

Pombal, Haddad & Kasahara (1995) colocan a todas las especies del grupo de S.
x-signatus en el grupo de S. ruber, argumentando la existencia de similitudes en
morfologia y tipo de vocalizacion.

Pombal, Bastos & Haddad (1995) sugieren que la variacién morfolégica, de
vocalizacién y de ambiente reproductivo indican la presencia de al menos dos géneros
distintos en la actual definicion de Scinax; la misma posicion es apoyada por Langone &

Cardoso (1997).
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Otros grupos de especies de Scinax.

Andrade & Cardoso (1987) definieron al grupo de S. rizibilis (siempre
refiriéndose a Hyla) al que diagnostican por la presencia de un saco vocal expandido
lateralmente; incluyeron en este grupo a S. rizibilis (previamente imcluida en el grupo
de S. catharinae) y a S. ranki; mdas tarde fueron imcluidas S. hiemalis , S.
obtriangulatus, S. brieni (Haddad & Pombal, 1987), S. luizotavioi (Caramaschi &
Kisteumacher, 1989) y S. jureia (Pombal & Gordo, 1991). Pombal, Bastos & Haddad
(1995) reportan que en S. trapicheiroi la lateralizacién del saco vocal presenta variacion
intrapoblacional *“lo cual invalida la inica sinapomorfia del grupo de S. rizibilis”, con lo
cual traspasan todas las especies al grupo de S. catharinae.

El grupo de S. perpusillus fue diagnosticado por Peixoto (1987), quien para su
caracterizacién utiliz6 varios caracteres, de los cudles sin duda los mds relevantes son la
oviposicién en agua estancada en axilas de bromelias terrestres y la membrana
interdigital ausente entre los tres primeros dedos del pie o reducida entre los dedos 2 y 3.
Actualmente el grupo estd constituido por S. atratus, S. alcatraz, S. littorea, S. melloi, S.

perpusillus 'y S. v-signatus (Peixoto, 1987, 1988a, 1988b).
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Materiales y Métodos

Dado que el género Scinax posee aproximadamente 80 especies, se opté por no
incluir a todas las especies descriptas, sino incluir especies representantes de los grupos
aceptados actualmente. Si bien en un andlisis de representantes lo ideal es contar con
hipétesis de relaciones dentro de cada uno de los grupos, para asi elegir las especies
basales, éste claramente no es el caso en Scinax. Por tanto las especies analizadas
resultaron de un compromiso entre la diversidad morfoldgica que representaban de su
grupo v su disponibilidad en colecciones en cantidades minimas como para permitir
realizar disecciones. La cantidad de especies analizadas estuvo directamente
determinada por el tiempo disponible. En total se incluyeron 24 especies de Scinax
(tabla 1). En algunos casos se conté con larvas de algunas de estas especies, en otros con
informacién de la literatura; las larvas de 5 de especies imcluidas son desconocidas y/o
no estdn descriptas. En este punto se aclara que se consideraron como desconocidas las
larvas de S. nebulosus y de S. boesmani, aunque ambas fueron descriptas por de S4 et al.
(1997). La razén de esta decision es la combinacion de dos situaciones: estas larvas no
poseen caracteres que las hagan similares a otras descriptas de especies de los mismos
grupos a los que fueron asignadas S. boesmani (grupo de S. ruber) y S. nebulosus (grupo
de S. rostratus) y en el trabajo no se explica la forma en que fueron determinadas las
larvas, lo cual en si es menos importante puesto que es un problema de la mayoria de las
descripciones de larvas de anuros.

Como grupos externos se penso incluir originalmente, representantes de distintos
grupos de especies del género Hyla, especies de Sphaenorhynchus y a Scarthyla
ostinodactyla , pero Helio da Silva, que ha estado trabajando recientemente en filogenia
de Hylinae, sugirié utilizar representantes del género Smilisca, del grupo de las Hyla
mds grandes y enraizar con alguna especie de Phyllomedusa, que es un grupo mas
alejado. Por esto se incluyeron a 3 especies del género Hyla: H. raniceps, H. faber e H.
albopunctata, 2 especies de Smilisca: S. baudinii 'y S. sila y a Phyllomedusa
tetraploidea. La eleccién de las especies de Smilisca se basé en un andlisis de la
informacién anatomica provista por Duellman & Trueb (1966). Estas dos especies

parecen ser buenas representantes de la diversidad morfologica de este género. En
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ninglin momento se asumid la monofilia de Scinax, y las especies de Smilisca y de Hyla
formaron parte del ingroup; el drbol se enraizé con Phyllomedusa tetraploidea.

La variaciéon morfolégica observada fue descripta en forma de caracteres y
estados. Para morfologia externa se utiliz6 la terminologia comunmente empleada en
taxonomia de anuros (por ejemplo Duellman, 1970), para osteologia craneal y
postcraneal se siguié a Trueb (1973, 1993), a Fabrezi (1992) para carpo y a Trewavas
(1933) para laringe; para miologia se sigui6 a Burton (1996, 1998a, 1998b) para manos
y a Gaupp (1896) para el resto del cuerpo; para morfologia larval externa se empled la
terminologia de Van Dijk (1966) y para morfologia interna de la cavidad oral a
Wassersug (1976b). La morfologia externa se estudié en material preservado
perteneciente a varias colecciones que se encuentra detallado al final del trabajo. La
osteologia se estudié en la mayoria de los casos en ejemplares diafanizados y tefidos
diferencialmente para hueso, con alizarina roja S y para cartilago con azul de alcian
8GX segtn la técnica de Wassersug (1976a). Se conté también con material diafanizado
prestado por otras instituciones, que en algunos casos estaba solamente tefiido con
alizarina roja S, y con algunos esqueletos secos. La musculatura fue observada con
auxilio de una solucién de lugol, y en algunos casos se recurrié a una modificacién de la
técnica de Wassersug (1976a) que permite ver los musculos blanquecinos, los cartilagos
azules y los huesos rojos. Esta modificacion consiste en detener la diafanizacién una vez
tefiido el ejemplar, sumergiéndolo en alcohol 70%. La morfologia urogenital se estudi6
mediante disecciones. Para observar los discos orales y la cavidad oral de las larvas en
mayor detalle se empleé una solucién diluida de azul de metileno. La cantidad de
ejemplares estudiados por especie es bastante heterogénea, y en varios casos se conté
para los estudios de osteologia y miologia con un unico ejemplar al que primero se le
estudié la musculatura y luego fue diafanizado. En el apéndice 4 hay una lista
exhaustiva de especimenes estudiados por especie, el sistema de caracteres que se
estudié en cada uno de ellos y el tipo de preparaciéon que se utiliz6 en cada caso
(transparencias o esqueleto seco). Todos los estados de cardcter volcados en la matriz de
datos (ver apéndice 2), salvo una excepcion comentada en la descripcion del cardcter 65

representan observaciones reales.
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Tabla 1.- Lista de las especies de Scinax imcluidas en el presente andlisis y los grupos a

los que representan.

Especie Grupo Autor

S. acuminatus S. ruber Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. argyreornatus S. catharinae  Peixoto & Weigoldt (1987)

S. berthae S. staufferi Fouquette & Delahoussaye (1977)
S. boesmani S. ruber Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. boulengeri S. rostratus Duellman (1972b)

S. brieni S. catharinae  Pombal, Bastos & Haddad (1995)

S. canastrensis S. catharinae  Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. nasicus S. ruber Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. elaeochroa S. ruber Fouquette & Delahoussaye (1977)
S. eringiophila S. ruber Langone & Cardoso (1997)

S. fuscomarginatus  S. staufferi Fouquette & Delahoussaye (1977)
S. fuscovarius S. ruber Fouquette & Delahoussaye (1977)
S. garbei S. rostratus Duellman (1972b)

S. littoralis S. catharinae  Pombal & Gordo (1991)

S. longilinaeus S. catharinae  Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. maracaya S. ruber Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. nebulosus S. rostratus Duellman (1972b)

S. perereca S. ruber Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
S. rizibilis S. catharinae  Pombal, Bastos & Haddad (1995)
S. staufferi S. staufferi Fouquette & Delahoussaye (1977)
S. squalirostris S. staufferi Fouquette & Delahoussaye (1977)
S.sp.” S. perpusillus ~ Peixoto (1987)

S. sp.n.*? No asignado

*] — Esta especie se encontraba determinada como Scinax perpusillus en la colecciéon MZUSP. La
taxonomifa del grupo de §. perpusillus es sumamente compleja, por lo que se hara referencia a este
material como Seinax sp.

*2 — Esta es una especie nueva, similar a Scinax berthae de la provincia de Misiones.
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Los estados de algunos caracteres, sobre todos de morfologia larval, que
presentaban varias especies, fueron tomados de la bibliografia. Todos estos caracteres y
la fuente consultada para cada especie son detallados en el apéndice 3. Se han incluido
caracteres multiestados ordenados y no ordenados; la justificaciéon para cada tipo de
multiestado acompana la descripcion de cada cardcter.

En general en un andlisis cladistico toda autapomorfia es una sinapomorfia
potencial del taxén que la posee y de algtin otro que por diversas razones no fue incluido
en el andlisis; esto es todavia mds probable en un andlisis de representantes en el que se
esta incluyendo un porcentaje bajo de las especies conocidas, como en el presente caso.
Es por esta razén que no se excluyeron las autapomorfias del andlisis. A lo largo del
texto se utiliza el término homologia primaria, que es la hipétesis de que dos estados
son homdologos, que se pone a prueba mediante la congruencia con otras hipotesis, que

es el andlisis cladistico (de Pinna, 1991).

Analisis cladistico

El presente estudio se enmarca en el paradigma metodolégico de la Cladistica o
sistemadtica filogenética (Hennig, 1968; Farris, 1983).

La importancia del pesado de caracteres en la cladistica fue resaltada y
fundamentada por Farris (1969) y por Goloboff (1993, 1995). Basicamente el
razonamiento es que dado que no todos los caracteres son igualmente informativos
respecto a la genealogia (es decir, hay caracteres que presentan mucha homoplasia, y
otros que presentan poca o0 ninguna), realizar un andlisis de parsimonia bajo iguales
pesos y luego encontrar que algunos caracteres son homoplasticos, falsea la hipétesis
nula, inicial, de que todos los caracteres eran igualmente informativos para plantear la
hipétesis de relaciones cladisticas (o sea, el cladograma). El primer método propuesto
para pesar caracteres fue el de pesados sucesivos de Farris (1969), que es por lo general
el mds utilizado. Este es un método iterativo que asigna pesos a los caracteres de
acuerdo a la homoplasia que presentan en el/los drbol/es que resultan de una primera
bisqueda, y repite la bisqueda bajo esos pesos; el método se repite hasta que se
encuentran drboles que son de longitud minima bajo los pesos implicados.

Recientemente Goloboff (1993), present6 tres criticas a este método; la primera

de ellas se refiere a que sus resultados son dependientes de los pesos iniciales; si la
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primer busqueda bajo pesos iguales resulta en méds de un arbol, habra caracteres que
presenten distinta homoplasia en los distintos drboles, y que estrictamente requeririan un
pesado distinto para cada drbol, pero no existe un criterio para escoger cudl utilizar en
las préximas iteraciones. La segunda critica apunta al hecho de que bajo ciertas
situaciones no todos los drboles hallados son autoconsistentes (o sea, de longitud
minima bajo los pesos implicados) y por ultimo, el método carece de un criterio de
optimalidad.

Goloboff (1993) sugirié un nuevo método que realiza un pesado implicito de los
caracteres durante las busquedas de acuerdo a una funcion concava decreciente con la
que se calcula el peso (“fit”) para cada cardcter, buscando los drboles que maximizan la
sumatoria de los pesos de todos los caracteres; de esta forma se ahorran pasos para los
caracteres menos homoplésticos. La funcion concava es Fit =K/(K+ES), donde ES son
los pasos extra que presenta el cardcter. Como se puede ver, a valores menores de K, la
diferencia entre el peso que reciben los caracteres que presentan méds homoplasia y los
que presentan menos, se hace mds grande. El fit no estd influenciado por las
autapomorfias. Este algoritmo estd implementado en el programa para DOS, Piwe
version 2.09, que es el que se utilizd en el presente andlisis.

Las busquedas se realizaron con el comando mult*, que crea drboles de Wagner
con distintas secuencias (tantas como lo desee el usuario, en este caso se utilizaron 50)
de adici6n de taxa y luego realiza la permutacién de ramas de tipo TBR sobre los cada
uno de ellos.

En el Piwe, la constante de pesado de la funcién céncava es, por default, 3, pero
puede ser cambiada, aceptando valores entre 1 y 6; la matriz fue analizada bajo todas las
constantes para explorar la sensibilidad de los distintos clados a los cambios en el peso
de los caracteres.

Hay un refinamiento adicional que se puede realizar con el pesado de caracteres
que consiste en recodificar binariamente los caracteres multiestado aditivos; de esta
forma se pueden pesar diferencialmente las distintas transformaciones entre los estados
de un mismo caricter. Esto se realizé con el programa Adtobin (Goloboff, 1998), que
lee una matriz, y de acuerdo a las aditividades establecidas recodifica binariamente
todos los caracteres aditivos. Los drboles resultantes de las bisquedas son salvados en

notacion parentética y luego sobre los mismos se optimizan los caracteres de la matriz
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original. Este procedimiento es muy similar al propuesto por Lipscomb (1992) para la
inclusion y andlisis de drboles de estados en los andlisis filogenéticos.

Un aspecto que es bastante debatido desde hace algiin tiempo en la cladistica es
el de las medidas de soporte. Por soporte se entiende al grado de apoyo que tiene un
clado en particular, lo que esta ligado a la cantidad de caracteres a favor y en contra del
mismo. Una medida de apoyo es el soporte de Bremer (Killersjo et al., 1992; Bremer,
1994), el cual se define como la cantidad de pasos adicionales minimos que tiene el o
los drboles subéptimos en los cudles un clado dado deja de ser monofilético. Entonces,
cuanto mayor sea la diferencia en pasos entre el arbol més parsimonioso y el subéptimo
en el cual se pierda el clado, mds soportada serd la monofilia del mismo. Esta medida de
soporte se calculd en el presente andlisis con los comandos subopt-n y Bsupport del
Piwe, que retienen drboles durante las biisquedas de hasta n-fit menor y luego calcula el
soporte de Bremer de cada clado.

Otro método de estimacién de soporte es el Parsimony jackknifing (Farris et al.,
1996). Este método consiste en eliminar al azar caracteres de la matriz original, teniendo
todos la misma posibilidad de ser eliminados, que suele ser de 0.36 (de ahora en mds se
la expresara en porcentaje). De esta forma se van generando matrices mds reducidas,
para cada una de las cudles se calculan los drboles mds parsimoniosos. La cantidad de
matrices generadas es fijada por el usuario. Luego se realiza un consenso de mayoria de
todos los drboles resultantes; los grupos que aparecen en este consenso son los mads
soportados. Ademds se cuenta con la proporcién con la que aparece cada grupo, que
constituye un dato adicional respecto al soporte de cada uno. En general ocurre que el
Parsimony jackknifing es poco sensible, es decir, s6lo recupera los grupos que son més
obvios. Esto en principio no es una contra para el propésito con el que fue disefiado
originalmente (encontrar ridpidamente los grupos mds soportados en matrices muy
grandes), sin embargo segiin los caracteres a favor y en contra que tengan los distintos
grupos, es obvio que hay distintos grados de soporte, que son ignorados por el
parsimony jackknifing tal cual es empleado actualmente. Es por esta razén que aqui se
propone una modificacién que consiste en realizar el parsimony jackknifing pero
cambiando gradualmente la probabilidad de eliminacién de los caracteres (PE), de esta
forma se encontraron grupos de soporte intermedio. Para implementar esta variante se
modificé el archivo de instrucciones JAK.RUN escrito por Goloboff que se distribuye

junto con el paquete PIWE/NONA. El archivo modificado, que se llama ZAR.RUN.
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Una vez que es llamado desde PIWE/NONA recibe como argumentos la cantidad de
matrices reducidas que se desean generar para cada PE (para este andlisis se usaron
500), la PE mdxima, y los comandos de buisqueda. El programa realiza un barrido, en
intervalos del 5% (este valor se eligié arbitrariamente, y para ahorrar tiempo
computacional), cambiando la PE desde el 5% hasta el valor prefijado (40% en este
andlisis) y va salvando en notacién parentética a todos los drboles que resultan de las
réplicas a una misma probabilidad en un archivo que se llama JAK (PE).Tmp; cada uno
de estos archivos después es leido por el programa FQ (Goloboff, 1997) que realiza un

consenso de mayoria para cada porcentaje.
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Resultados

Andlisis y descripcion de caracteres

Caracteres osteologicos

0) Relacién entre nasales y esfenoetmoides.
0: Nasales y esfenoetmoides separados.

1: Margen interno de los nasales por encima del esfenoetmoides.

1) Huesos exoccipitales.
0: Unidos estrechamentente.

1: Separados por una banda de cartilago.

2) Extremo del proceso basal del palatocuadrado.
0: Extremo del proceso basal cilindrico.

1: Extremo del proceso basal bicipitado.

3) Fenestraciéon de la placa cartilaginosa contigua al planum terminal del cartilago
oblicuo.

El cartilago oblicuo constituye el margen posterodorsal del orificio nasal. El cartilago
oblicuo posee un margen anterior, el planum terminal, que posteriormente es continuado
por una placa cartilaginosa, la cual puede tener una fenestra o no (Jurgens, 1971).

0: Planum terminal sin fenestra.

1: Planum terminal con una fenestra.

4) Proceso anterodorsal del tectum nasi .

En Scinax perereca se encuentra en el tectum nasi, a la altura del cartilago alar un
proceso cilindrico muy notable que esta orientado anteriormente.

0: Proceso anterodorsal del tectum nasi ausente.

1: Proceso anterodorsal del tectum nasi presente.

5) Prolongacién del proceso prenasal medial por delante de las cdpsulas nasales.
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0: Ausente.

1: Presente.

6) Forma de la prolongacion del proceso prenasal medial por delante de las cdpsulas
nasales.

De acuerdo a la forma del proceso prenasal medial, se definen 5 estados, los cudles son
tratados en el andlisis como no aditivos, dado que la gran diversidad de formas que
presentan no sugiere un orden lgico que permita ordenarlos.

0: Muy dilatado, practicamente ocupa todo el espacio existente entre los procesos alares
de los premaxilares.

1: Proceso delgado, de base delgada.

2: Proceso delgado y largo, de base ancha.

3: Proceso delgado y corto, de base ancha.

4: Proceso ancho (aprox. ¥z del espacio entre los procesos alares), base ancha.

7) Foramen oculomotor.
0: Ausente.

1: Presente.

8) Forma del foramen oculomotor.
0: Subcircular o subovoide.
1: En forma de ranura.

2: Subtriangular.

9) Proceso alar del hioides.
0: Ausente.

1: Presente.

10) Proceso anterior del hiale (Duellman & Wiens, 1992).
0: Proceso anterior ausente.

1: Proceso anterior presente.
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11) Orientacién de la laringe respecto a los tirohyales.
0: Levemente rotada hacia abajo (Fig.1 B).

1: Fuertemente rotada hacia abajo (Fig. 1 A).

12) Proceso esofagico del cricoides en los machos.

El proceso esofdgico del cricoides puede estar presente o ausente, se especifica que este
cardcter se refiere a los machos porque en Scinax nasicus, el proceso estd presente en
las hembras y ausente en los machos. En las otras tres especies en las que el proceso esta
ausente ( S. fuscomarginatus, S. squalirostris, S. staufferi ), no fue posible observar el
estado de este cardcter ya sea porque solo se revisaron machos (S. staufferi, S.
fuscomarginatus) o porque en las hembras el Azul de Alcian no habia tefiido muy
satisfactoriamente la laringe ( S. squalirostris).

0: Proceso esofdgico presente en los machos .

1: Proceso esofdgico ausente en los machos .

13) Proceso cardiaco del cricoides.
0: No curvado ventralmente (Fig. 1B).

1: Curvado ventralmente (Fig. 1A).

14) Extremo posterior del cricoides.

El extremo posterior del cricoides se encuentra prolongado ventralmente en varias
especies de Scinax. Es importante diferenciar este estado de cardcter de la situacién que
presentan Phyllomedusa tetraploidea, Hyla albopunctata, H. faber e H. raniceps, en las
cudles es el proceso esofdgico, que es bastante largo, el que estd estirado ventralmente.
Por esto ambos estados no son considerados homélogos primarios.

0: Extremo posterior del cricoides no prolongado ventralmente (Fig. 2B).

1: Extremo posterior del cricoides prolongado ventralmente (Fig. 2A).

15) Forma de los aritenoides en vista dorsal.

Se han definido 5 formas de los aritenoides en vista dorsal. Este cardcter multiestado se
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Figura 1. — Vista lateral de las laringes de Scinax berthae (MACN 36986) y Scinax
boesmani (IMZUSP.56937).
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considera no aditivo porque si bien podria establecerse una serie de transformacién entre
los tres primeros estados, no es clara la forma en que podrian incluirse los dos tltimos
estados. Por ultimo resulta importante comentar que probablemente la morfologia
descripta en el estado O corresponde a mds de un estado; el problema es que resulté
complicado cuantificar el grado de ovalamiento, por lo que se opté por definir un solo
estado. De todas formas, ninguno de los aritenoides ovales puede ser confundido con los
otros estados.

0: Ovalada.

1: Ovalada, con una constriccion medial muy suave.

2: Con una constriccién anterior y otra posterior.

3: Subcircular.

4: Cuadrangular.

16) Prominencia dorsomedial de los aritenoides.

En este trabajo se llama prominencia dorsomedial a la extension cartilaginosa, laminar
y faringea que presenta cada aritenoide. Aparentemente estas prominencias serian los
sitios de insercién a cada lado de los misculos dilator laryngis derecho e izquierdo. Esta
prominencia con distintas formas fue ilustrada en varfas laringes por Martin (1972),
quien no le dio ninglin nombre particular, cosa que debe hacerse aqui para definir el
cardcter. Se consideran los tres estados aditivos en la secuencia en que son descriptos,
por considerar que el estado 1 es una modificacion del estado 0, y el 2 una modificacion
del 1.

0: Muy desarrollada ocupando solamente la porcién central superior del aritenoides (Fig.
2A).

1: Muy desarrollada y ocupando toda la porcién superior del aritenoides (Fig. 2B).

2: Poco desarrollada y ocupando toda la porcién superior del aritenoides.

17) Proceso posterior del coracoides (Izecksohn , 1997).

El proceso posterior del coracoides es un pequefio proceso subtriangular que se ubica en
la porcién posterior distal del coracoides, poco antes de la cavidad glenoide.

0: Proceso posterior ausente.

1: Proceso posterior presente.
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Figura 2. — Vista posterior de las laringes de: A. Scinax berthae (MACN 36986). B.
Scinax staufferi (MACN 36876).
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18) Extensién anterior de la supraescdpula en forma de cuifia:
0: Ausente (Fig. 3B).
1: Presente (Fig. 3A).

19) Forma de la diap6fisis sacra (Duellman & Wiens, 1992)

Este cardcter fue definido por Duellman & Wiens (1992), aunque la variacién observada
en las especies estudiadas sugirié que era preciso una redefinicién mds cuantitativa de
los dos estados definidos originalmente (diapdfisis triangular o redonda). La definicién
aqui empleada de diapdfisis sacra incluye al hueso y al cartilago asociado. Se tomaron
dos medidas, longitud minima y longitud maxima del proceso transverso (nétese que la
longitud maxima es en realidad la longitud del cartilago asociado que se ubica
distalmente). Todas las especies de Scinax imcluidas en el presente andlisis tienen un
indice longitud méaxima/longitud minima que oscila entre 2,1 y 3,1, el indice en los
grupos externos oscila entre 6 y 8.

0: Diap6fisis expandida (indice largo maximo diap6fisis/largo minimo >6).

1: Diapéfisis redonda (indice largo maximo diapéfisis/largo minimo <3,5).

20) Segmento intercalar mineralizado entre pentltima y ultima falange de los dedos de
mano y pie (Duellman & Wiens, 1992).

Ademds de la completa mineralizacién del segmento intercalar que fue citada para unas
pocas especies de Scinax por Duellman & Wiens (1992), se observ6 en algunas especies
del grupo de S. catharinae y en S. staufferi, una mineralizacién parcial del segmento
intercalar. Se consideré que una especie presentaba este estado si tenia al menos uno de
los segmentos parcialmente mineralizados, y era del mismo dedo de cada mano y pie.

0: Cartilago intercalar no mineralizado.

1: Cartilago intercalar mineralizado parcialmente.

2: Cartilago intercalar mineralizado completamente.

21) Extremo de la falange distal.
0: Romo.

1: Expandido.



Andlisis Cladistico del género Scinax — Julidn Faivovich

Figura 3. — Supraescapulas. A. Scinax perereca (MACN 36926). B: Scinax
canastrensis (ZUEC 4441).
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Morfologia externa

23) Forma de los discos adhesivos de las manos (Duellman & Wiens, 1992).
0: Discos redondos.

1: Discos truncados.

22) Superficie de la region loreal (Duellman & Wiens, 1992).
0: Regidn loreal plana.

1: Region loreal concava.

24) Pliegue pectoral.
0: Ausente (Fig. 4A).

1: Presente.

25) Forma del pliegue pectoral

La nomenclatura de los distintos pliegues sigue a Tyler (1971), con la salvedad que los
pliegues que poseen un elemento preaxilar y un elemento postaxilar son llamados
pliegues compuestos. Este cardcter estd sujeto a bastante variacion a causa de la fijacién
y a si el saco vocal del espécimen estd dilatado o no. En general se traté de determinar el
estado de este cardcter sobre hembras o machos con el saco vocal poco dilatado. No se
pudo determinar el estado de este cardcter en Scinax fuscomarginatus por solamente
contar con machos para el presente estudio, los cudles tenfan el saco vocal muy
dilatado. En principio pareciera que el estado que presentan es el 2, pero debe ser
corroborado con hembras o machos fuera de época reproductiva.

Los estados de este cardcter se consideran ordenados puesto que el pliegue axilar estd
incluido en el pliegue compuesto y el pliegue axilar profundo es una modificacién del
pliegue axilar.

0: Pliegue compuesto (Fig. 4B).

1: Pliegue axilar (Figura 4C).

2: Pliegue axilar y profundo (Fig. 4D).
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Figura 4. — Aspecto de la region pectoral en 4 especies incluidas en el analisis. A.
Scinax canastrensis (ZUEC 4340). B. Scinax fuscovarius (MACN 37001). C. Hyla
raniceps (FML 4294). D. Scinax staufferi (MACN 36875).
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26) Tubérculos cénicos ulnares y tarsales (Duellman & Wiens, 1992).
0: Ausentes.

1: Presentes.

27) Tubérculos conicos en el labio inferior (Duellman & Wiens, 1992).
0: Ausentes.

1: Presentes.

28) Tubérculo elongado en el talén (Duellman & Wiens, 1992).
0: Ausentes.

1: Presentes.

29) Tubérculos “tipo Scinax acuminatus” cubriendo el dorso.

En varias especies de Scinax hay tubérculos esparcidos por el dorso y sobre los
miembros. Se ha observado, sin embargo que los tubérculos presentan distintas formas.
Los tubérculos que aqui se definen como tipo Scinax acuminatus se caracterizan por
poseer la porcién distal transparente. Si bien la forma en que se distribuye varia en las
especies que lo presentan (cubriendo todo el dorso de cuerpo y miembros en S.
acuminatus, esparcidos sobre el dorso en S. boulengeri), se considera aqui solamente su
presencia o ausencia.

0: Tubérculos tipo “S. acuminatus™ ausentes.

1: Tubérculos tipo “S. acuminatus™ presentes.

30) Glandula inguinal.

Cochran (1955) not6 la presencia de una glindula inguinal en Scinax flavoguttatus
(como Hyla strigilata flavoguttata) y en S. brieni (como Hyla strigilata brieni),
comentando en esta ultima la visibilidad de la gldndula variaba con la fijacion. Haddad
& Pombal (1987) y Pombal & Bastos (1996) describen una gldndula inguinal en S.
hiemalis y en S. centralis respectivamente. Tras haber examinado estas especies, resulta
evidente que el grado de desarrollo es mayor en las ultimas 2 especies mencionadas, por
lo que futuros andlisis en los que se incluyan estas especies, podrdn aumentar el nimero

de estados de este cardcter.



Anilisis Cladistico del género Seinax — Julidn Faivovich 27

0: Gldndula inguinal ausente.

1: Glandula inguinal presente.

31) Membrana interdigital entre dedos 1 y 2 del pie.
0: Ausente.

1: Presente.

32) Extensién de la membrana interdigital en el dedo I del pie.

Los estados de este cardcter se consideran ordenados en la secuencia en que se describen
por estar cada estado incluido en el que le sigue.

0: En el dedo I la membrana se extiende hasta el borde inferior del tubérculo
subarticular.

I: En el dedo I la membrana se extiende hasta el margen superior del tubérculo
subarticular.

2: En el dedo I la membrana se extiende hasta aproximadamente la mitad de la falange
1.

3: En el dedo I la membrana se extiende hasta la base del disco adhesivo.

33) Desarrollo del saco vocal.

Varios autores han notado en distintas especies del grupo de S. catharinae que el saco
vocal esta poco desarrollado (por ejemplo Pombal & Bastos, 1996; Cardoso & Haddad,
1982). Ahora bien, el grado de desarrollo de un saco vocal no es algo sencillo de
cuantificar. Por conveniencia se definird a un saco poco desarrollado como un saco que
estd muy poco expandido, pudiendo verse a lo sumo algin pliegue modesto de la piel en
la regién subgular. Los sacos vocales que aqui se definen como muy desarrollados son
sacos muy diferenciados externamente.

Es importante aclarar un punto concerniente a S. rizibilis, puesto que a primera vista su
saco vocal podria considerarse muy desarrollado. Aqui se considera que el mismo es
poco desarrollado, dada la escasa diferenciacion tisular que presenta respecto al resto de
la piel de la garganta y a que lo que le da aspecto voluminoso al saco son las
expansiones laterales, por lo que se considera que el saco de S. rizibilis es un saco poco
desarrollado que estd lateralizado y por tanto un poco mds notable externamente. En

sintesis, se considera que el desarrollo del saco vocal en S. rizibilis no es homélogo
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primario de la expansion tipica que presentan varias especies actualmente ubicadas en
los grupos de S. rostratus, S. rubra y algunas del grupo de S. staufferi.

Dada la naturaleza de los sacos vocales de las especies imcluidas en este estudio,
lamentablemente no pueden ser utilizadas las definiciones dadas por Heyer et al. (1990)
de sacos vocales externos e internos, puesto que por ejemplo el saco vocal de S. rizibilis
podria entrar en ambas definiciones.

0: Saco vocal poco desarrollado.

1: Saco vocal muy desarrollado.

34) Lateralizacién del saco vocal.

La presencia de un saco vocal “exiguo y continuo en la regién subgular, pero bastante
expandido lateralmente” fue una sinapomorfia propuesta por Andrade & Cardoso (1987)
para el grupo de Scinax rizibilis. La diferencia entre este estado y el que presentan las
especies de Smilisca, de acuerdo a las descripciones que hace Duellman (1970) y al
material disponible para este estudio, es que en Smilisca los 16bulos laterales estdn mds
diferenciados (formando, segiin Duellman un saco vocal par), no son continuos y de
acuerdo a lo que se observa en el material disponible la piel de los 16bulos parece mas
delgada en Smilisca que en S. rizibilis.

Los estados de este cardcter no se consideran aditivos puesto que el estado que presenta
S. rizibilis es mucho mds similar al saco vocal subgular de las especies del grupo de S.
catharinae, tipicamente poco desarrollado y de textura de piel no diferenciable a la del
resto de la garganta, por lo que no se considera el estado 1 relacionado l6gicamente al
estado 2. Seglin Haddad & Pombal (1987), S. brieni también presenta el saco vocal
lateralizado. En el material topotipico disponible no fue posible observar este estado, de
todas formas se sigue a estos autores dado que ellos examinaron una muestra mas
grande de topotipos.

0: Saco vocal subgular, no lateralizado.

1: Saco vocal subgular, lateralizado.

2: Saco vocal subgular, par.
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Sistema urogenital

35) Pigmentacién del peritoneo que cubre los testiculos.
0: Inmaculado.
1: Cubierto con pequefias manchas negras.

2: Cubierto con pequefias manchas marrones.

36) Patrdn de vascularizacion del rifion.

0: Los vasos abandonan el rinén por la porcion central, sin formar una red vascular ni
16bulos (Fig. 5A).

1: Los vasos abandonan el rifién formando de una red vascular que divide a la superficie

ventral en 16bulos (Fig. 5B).

Miologia

37) Area de origen del musculo pectoralis sternalis (PS) en el esternén.

El musculo pectoralis sternalis tiene un origen amplio en el esternén y se inserta en la
cara posteroventral préxima del himero. De acuerdo a la porcién del esternén cubierta
por el origen del musculo, se definen tres estados, los cudles se consideran ordenados en
la secuencia en que se los describe.

0: El PS se origina por delante de la expansién posterior del esternén (Fig. 6A).

1: El origen del PS alcanza la porcion proxima de la expansion posterior del esternén
(Fig. 6B).

2: El origen del PS cubre toda la expansién posterior del esternén (Fig. 6C).

Musculatura miembro anterior

38) Inserciones de la rama 2 del musculo extensor digitorum communis longus (EDCL).

El m. extensor digitorum communis longus se origina en el margen distal del himero y
se extiende por el brazo hasta el dorso de la mano, adonde se divide en tres ramas que se
insertan sobre los metacarpales 3, 4 y 5 respectivamente. La rama que se inserta sobre el
metacarpal 4 puede ser tnica, o dividirse en su extremo en dos ramas muy cortas, que se

insertan por separado. En algunos especimenes casi no se observa una
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Figura 5. — Aspecto ventral de los rifiones. A. Scinax fuscovarius (MACN 36915). B.
Hyla raniceps (MACN36884)

wo |




Andlisis Cladistico del género Scinax — Julidn Faivovich 31

divisién de las ramas, sino solamente los dos puntos distintos de insercién, por esto se
prefiere definir el cardcter en funcién de las inserciones y no de la cantidad de ramas.

La rama medial se inserta sobre el metacarpal 2, ya sea mediante un tendén largo o
mediante una insercion carnosa. En este mismo punto de insercién también se insertan
algunas fibras del extensor brevis superficialis dig. 1V, y el extensor brevis medius dig.
IV. La rama lateral se fusiona al epimisio del extensor brevis superficilis dig. IV medial.

0: Rama 2 del EDCL con un solo punto de insercion.

1: Rama 2 del EDCL con dos puntos de insercion.

39) Insercién de la rama medial del m. extensor digitorum communis longus que se
inserta sobre el metacarpal 4.
0: Mediante un tendon.

1: Amplia.

40) Desarrollo del musculo flexor carpi radialis.

En las especies de Scinax, el flexor carpi radialis presenta distintos grados de
desarrollo, llegando este musculo en su origen a cubrir la insercién del deltoideus. Este
ultimo estado de cardcter no parece una caracteristica sexual secundaria puesto que
también se presenta en la hembra examinada de la especie, aunque el cuerpo es menos
voluminoso. Puesto que el estado 2 incluye al 0 y al 1, y el 1 al O, se consideran a estos
estados ordenados en la secuencia en que se los describe.

0: Flexor carpi radialis normal.

1: Flexor carpi radialis hipertrofiado pero su origen no cubre parte de la insercién del
deltoideus.

2: Flexor carpi radialis hipertrofiado y su origen cubre parte de la insercion del

deltoideus.

41) Musculo lumbricalis longus digiti V que se origina en el palmaris longus.
En muchas especies de Scinax, hay un lumbricalis longus dig. V que se origina mediante
un tendén muy largo en el palmaris longus; corre adyacente al tendén superficial de

dedo 5 y se inserta mediante un tendén corto en la porcién distal de la falange 1.



Anilisis Cladistico del género Scinax — Julidn Faivovich

32

Figura 6.- Relacién m. pectoralis sternalis — esternon. A. Scinax fuscovarius (MACN

36925). B. Scinax perereca (MACN 36928). C. Scinax nebulosus (NKM 888).
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Para ver el estado de este cardcter es preciso realizar las disecciones con sumo cuidado
puesto que en algunos especimenes el cuerpo del misculo puede estar adherido a la piel,
con lo que cuando ésta es arrancada, el misculo se pierde.

0: Lumbricalis longus digiti V que se origina en el palmaris longus ausente.

1: Lumbricalis longus digiti V que se origina en el palmaris longus presente.

42) Tendén que une el margen anterior del carpal distal 3-4-5 con en el dorso del tendén
superficial del dedo 5, aproximadamente a la altura de la unién de los dos tendones que
se unen para constituirlo.

0: Tend6n ausente.

1: Tendén presente.

43) Origen del abductor proprius digiti V (ApS).
0: ApS se origina mediante un tendén corto.

1: Ap5 se origina mediante un tendén largo.

44) Musculo extensor brevis distalis dig Il lateral (EBD2I).

Los musculos extensores breves distales fueron descriptos por primera vez por Burton
(1996); tienen un origen peniforme en el margen (generalmente anterior) del metacarpo
y se insertan mediante un tendén en la falange terminal. Este musculo presenta tres tipos
de variacion; la primera se refiere a su presencia en las porciones mediales y laterales de
cada dedo; la segunda en qué dedos estd presente, y por ultimo a la longitud de sus
fibras. En este punto es importante explicar claramente en qué consiste este tultimo tipo
de variacion, puesto que en este trabajo se describirdn varios caracteres relacionados con
la misma. Bdsicamente los musculos estudiados tienen puntos de origen e insercién
fijos, variando la longitud de las fibras musculares, que en un punto determinado se
contindan con un tendén hasta la insercion; la longitud del tendén va a depender la
longitud de las fibras. El grado de extensién de las fibras es expresado en funcién de la
fraccién de metacarpo o metatarso y falanges que éstas cubren. Todos los caracteres
multiestados relacionados a la longitud de las fibras de los extensores son tratados en el
andlisis como aditivos, por considerar que para un cardcter dado, los estados que
describen dos longitudes crecientes de las fibras, estdn incluidos en un estado que

describe una fibra de mayor longitud.
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0: EBD2I presente.
1: EBD2I ausente.

45) Miisculo extensor brevis distalis dig. I1I 1ateral (EBD3I).
0: EBD3I Presente (Fig. 7A).
1: EBD3I Ausente (Fig. 7B).

46) Origen del musculo extensor brevis distalis dig. III lateral (EBD3]).

Este cardcter se consideré como no aditivo por no poder encontrarse un ordenamiento
l6gico entre sus estados.

0: EBD3I se origina en la porcién laterodistal del metacarpal 3.

1: EBD3I se origina en la porcién laterodistal del metacarpal 3 y es continuo con el
extensor brevis profundus dig.3 lateral.

2: EBD3I se origina en la porcién mediolateral del metacarpal 3.

47) Extension de las fibras del mdsculo extensor brevis distalis digiti 5 medial
(EBD5m).

0: Las fibras del EBD5m se extienden hasta el margen distal de la falange 1.

1: Las fibras del EBD5m se extienden hasta el tercio basal de la falange 2.

2: Las fibras del EBD5Sm se extienden hasta el quinto distal de la falange 2.

3: Las fibras del EBD5m se extienden hasta el margen distal de la falange 2.

Musculatura mandibular

48) Relacion depressor mandibulae — escépula.

0: Algunas fibras del depressor mandibulae se originan sobre el musculo dorsalis
escdpulae.

1: No hay fibras del depressor mandibulae que se originen sobre el dorsalis escapulae y

por tanto no hay ningun contacto entre el depressor mandibulae y la escépula

49) Forma y relaciones de la porcion del depressor mandibulae que se origina en la

fascia dorsal.
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Figura 7. Disposicién de los musculos extensores breves distales en las manos de A.
Scinax littoralis (mano de CFBH 1115, musculos de CFBH 1112). B. Scinax nasicus

(mano MACN 36896, musculos de MACN 36933).
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Cuando estdn presentes, las fibras del depressor mandibulae que se originan sobre el
dorsalis escdpulae pueden ser continuas de alguna forma a las fibras que se originan en
la fascia dorsal (generalmente se dice que estas fibras son también parte de las que se
originan en la fascia dorsal), o bien estar separadas. Existe la posibilidad que el estado 2
contenga en realidad a dos estados distintos, dependiendo de si las fibras provenientes
de la escdpula llegan a formar un cuerpo independiente (“slip”), o no. Los 4 estados se
consideran ordenados en la secuencia en que son descriptos por ser cada uno de ellos
una modificacién del anterior.

0: Las fibras que se originan en la fascia dorsal forman un abanico continuo, desde el
levator mandibulae hasta la escdpula.

1: Las fibras que se originan en la fascia dorsal forman un abanico continuo, desde el
levator mandibulae hasta la escdpula, pero existe una discontinuidad poco profunda
entre la escdpula y el créneo.

2: Las fibras que se originan en la fascia dorsal muestran una discontinuidad bastante
profunda (aproximadamente 2/3 de la altura del depressor) entre la escapula y el craneo.
3: El componente escapular constituye un cuerpo independiente (“slip”), que se inserta
al lado del cuerpo que se origina en la rama 6tica del escamoso y el anillo timpdnico; los

dos cuerpos estdn separados en todo su trayecto.

50) Componente timpénico del depressor mandibulae.
0: Fibras del depressor mandibulae que se originan en el anillo timpdnico presentes.

1: Fibras del depressor mandibulae que se originan en el anillo timpdnico ausentes.

Musculatura del pie

51) Presencia del misculo extensor brevis distalis dig. II lateral (EBD2Ip).

En las especies de Smilisca y en varias Scinax del grupo de S. catharinae, se presenta
un musculo que tiene un origen peniforme en el margen lateral anterior del metatarsal 2,
cuyas fibras se extienden hasta casi el margen distal de la falange 1. Al epimisio de este
musculo se fusiona el tendon del extensor brevis profundus dig. II lateral (ebp2l), con
cuyo cuerpo es continuo anteriormente. Hacia la porcion distal del cuerpo de este
musculo, surge un tendén que se fusiona con el tendén del ebp2l, formando un tendén

mds ancho y chato que se inserta en la porcion basal de la falange distal.
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No se ha encontrado referencia a este musculo en los trabajos disponibles sobre
miologia de miembro posterior, topogrdficamente es muy similar a los misculos
extensores breves distales descriptos por Burton (1996) para mano y referidos
anteriormente; aqui se usard ese nombre para estos musculos hallados en pie.

0: EBD2Ip ausente.

1: EBD2lp presente.

52) Musculo extensor brevis distalis digiti 3 lateral (EBD3lp).

Este misculo presenta una situacion muy similar al que se llamo antes EBD2I, con la
diferencia que cuando esta presente su cuerpo varia en su extensién en distintos taxa
(ver cardcter siguiente) .

0: EBD3Ip ausente.

1: EBD3lp presente.

53) Extension de las fibras del musculo extensor brevis distalis digiti 3 lateral (EBD3Ip)
0: Las fibras del EBD3Ip se extienden hasta el margen distal de la falange 1.

1: Las fibras del EBD3lp se extienden hasta el quinto distal de la falange 2.

2: Las fibras del EBD3lp se extienden hasta el margen distal de la falange 2.

54) Musculo extensor brevis distalis digiti 4 lateral (EBD41p).
0: EBDA4lp ausente.
1: EBD4lp presente.

55) Extension fibras del musculo extensor brevis distalis digiti 4 lateral (EBD4lp).
0: Las fibras del EBD4lp se extienden hasta el margen distal de la falange 1.

1: Las fibras del EBD4lp se extienden hasta el quinto distal de la falange 2.

2: Las fibras del EBD4lp se extienden hasta el margen distal de la falange 2.

56) Musculo extensor brevis distalis digiti 5 medial (EBDSmp).
0: EBD5Smp ausente.
1: EBDSmp presente.
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57) Extensién fibras del musculo extensor brevis distalis digiti 5 medial (EBD5Smp).
0: Las fibras del EBDSmp se extienden hasta el margen distal de la falange 1.
1: Las fibras del EBDSmp se extienden hasta el quinto distal de la falange 2.

2: Las fibras del EBDSmp se extienden hasta el margen distal de la falange 2.

58) Muisculo extensor brevis distalis digiti 5 lateral (EBDSIp).
0: EBDSIp ausente.
1: EBDSIp presente

59) Extensién fibras del musculo extensor brevis distalis digiti 5 lateral (EBDS5Ip).
0: Las fibras del EBDSIp se extienden hasta el margen distal de la falange 1.

1: Las fibras del EBDSlp se extienden hasta el quinto distal de la falange 2.

2: Las fibras del EBDSIlp se extienden hasta el margen distal de la falange 2.

Morfologia larval

60) Claro mental en la hilera de papilas marginales del Disco oral.
0: Claro mental ausente.

1: Claro mental presente.

61) Claro rostral en la hilera de papilas marginales del disco oral.
0: Claro rostral presente.

1: Claro rostral ausente.

62) Ubicaci6n del tubo proctodeal respecto a la aleta caudal ventral.

El estado O de este cardcter es bastante comin en larvas de especies actualmente
asignadas a los grupos de S. rostratus, S. ruber y S. staufferi. Lamentablemente en pocas
descripciones es mencionado; el primer comentario sobre este estado de cardcter fue
hecho por Boulenger (1884) cuando describié unas larvas que €l asigné a Hyla rubra,
procedentes de Recife, Pernambuco, Brasil.

Es importante aclarar que se tienen algunas dudas que el estado que presenta S. garbei
sea, como fue codificado, el mismo que presentan la mayoria de los grupos externos y

todas las larvas estudiadas del grupo de S. catharinae. Esto se debe a que el tubo
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proctodeal de Scinax garbei en su inicio forma un dngulo de 90° respecto al eje axial del
cuerpo y luego se curva suavemente hasta alcanzar el margen de la aleta, con lo que se
podria pensar que es una modificacién a partir del tubo proctodeal que no alcanza la
aleta ventral. En los grupos externos y en las larvas vistas de especies del grupo de S.
catharinae (y del grupo de S. perpusillus, de acuerdo las ilustraciones de Peixoto, 1987,
1988a, 1988b), el tubo proctodeal en todo momento es subparalelo al eje axial de
cuerpo.

0: El orificio de salida del tubo proctodeal no alcanza el margen inferior de la aleta
caudal.

1: El tubo proctodeal tiene su orificio de salida en el borde inferior de la aleta caudal.

63) Tercera hilera infraangular de queratodontes modificada en forma de un “Brazo
labial”.

El “brazo labial” (“labial arm”) fue definido por McDiarmid & Altig (1990). Se trata de
una modificacion de la hilera de queratodontes infraangular distal (en el caso de Scinax,
es la tercera hilera), por la cual los queratodontes descansan sobre una especie de brazo
de movimiento parcialmente independiente del disco oral. Esta estructura fue descripta
para S. sugillatus, y habia sido observada por Duellman (1970, 1978) en las larvas de S.
boulengeri y de S. garbei respectivamente, también fue reportada por Hero & Mijares
Urrutia (1996) en larva de S. rostratus.

0: Brazo labial ausente.

1: Brazo labial presente.

64) Posicién de los ojos

Los ojos de las larvas de las especies del grupo de S. catharinae estin una posicién
relativamente lateral, los ojos de las especies estudiadas del grupo de S. ruber, estin
notablemente mds lateralizados. Frente a la necesidad de cuantificar el grado de
lateralizacién de los ojos, parece mds sencillo introducir un nuevo pardmetro: La
visibilidad de los ojos en vista ventral. En larvas de varfas especies del grupo de S.
catharinae, resulta evidente que entre las mismas el grado de lateralizacion de los ojos
es distinto, con lo cual una definicién de estados como la propuesta estd subestimando
la variacion existente. Sin embargo, se prefiere no definir estados adicionales puesto que

de una de las especies con larva mds distinta, S. ariadnae, se dispone de larvas pero no
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de adultos. En la medida en que se agreguen mds taxa a este andlisis, este cardcter
debera ser redefinido.
0: Ojos no visibles ventralmente.

1: Ojos visibles ventralmente.

65) Papilas linguales.

La ausencia de papilas linguales en larvas de especies de Scinax fue sefialada por
primera vez por McDiardmid & Altig (1990), que notaron su ausencia en la larva de
Scinax sugillatus (en ese entonces Ololygon sugillata). El estado de este cardcter en
Smilisca baudinii y en S. sila es desconocido; sin embargo Wassersug (1980), describié
la cavidad oral de otra especie del género Smilisca, S. sordida. Aqui se asumird que S.

baudinii y S. sila presentan el mismo estado de caricter.

0: Papilas linguales presentes (un par).

1: Papilas linguales ausentes.

66) Espinas queratinizadas por detrds del infrarrostrodonte.

En las larvas estudiadas de algunas especies de Scinax hay por detrds del
infrarostrodonte una espina queratinizada a cada lado. Para observar las mismas no es
preciso realizar disecciones: Basta con bajar el infrarostrodonte con una pinza. Estas
espinas fueron advertidas por primera vez en larvas de Scinax por Spirandelli Cruz
(1991); segtin esta autora, la larva de Scinax berthae posee estas espinas; en la tnica
larva de S. berthae en que este cardcter fue estudiado (CECOAL 001), las espinas
estaban ausentes. Al igual que en el cardcter anterior, se considerard que Smilisca
baudinii 'y S. sila presentan el mismo estado que S. sordida, siguiendo la descripcién de
Wassersug (1980).

0: Espinas ausentes.

1: Espinas presentes.

67) Melan6foros en forma de baston.
En las larvas de H. raniceps, H. faber, H. albopunctata y Smilisca ademds de los

melanéforos estrellados tipicos, hay otros con una caracteristica forma de bastén.
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0: Ausentes.

1: Presentes.

68) Posicién del disco oral.

Usualmente se emplean los términos ventral, subterminal, terminal, etc., para describir
la posicion del disco oral respecto al cuerpo. En este trabajo se utilizan estos términos
pero en funcién de la orientacién del disco oral. Estos términos se definirdn en funcién
de una linea imaginaria que separa al disco oral del cuerpo. Si esta linea es
perpendicular al eje axial del cuerpo, entonces el disco oral tiene una orientacion
terminal. Si la linea es aproximadamente paralela al eje axial, entonces el disco es
ventral. Si la linea forma un dngulo agudo con el eje, entonces su orientacién es
subterminal. Se consideran a estos tres estados ordenados porque los estados O y 2 son
individualmente més similares al estado 1 que entre ellos.

0: Disco oral con orientacién ventral.

1: Disco oral con orientacién subterminal.

2: Disco oral con orientacién terminal.

69) Papilas intramarginales angulares e infrarostrales.

La mayoria de las larvas estudiadas de Scinax presentan una gran cantidad de papilas
intramarginales angulares e infrarostrales. Las larvas de Hyla faber , H. raniceps e H.
albopunctata presentan entre 0 y 8 papilas.

0: Muy escasas (hasta 8) o ausentes.

1: Abundantes.

70) Porcién distal de la pared interna del espirdculo.

La porcién media distal de la pared interna del espirdculo se presenta en las larvas de
Hyla raniceps e Hyla albopunctata separada de la pared del cuerpo, mientras que en el
resto de las especies revisadas, se encuentra fusionada al cuerpo.

0: Pared fusionada al cuerpo.

1: Pared no fusionada.

71) Reduccioén de la tercera hilera infrarostral de queratodontes.
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La tercera hilera infrarostral de queratodontes presenta en algunas especies una
reduccion en la longitud del soporte carnoso acompafiada de una disminucién en la
cantidad de queratodontes.

Los estados son aditivos en la secuencia en que se los describe por presentar una
secuencia l6gica en el tamafio de la tercera hilera de queratodontes.

0: Longitud de la tercera hilera infrarostral de queratodontes similar a la segunda hilera
infrarostral.

1: Longitud de la tercera hilera infrarostral de queratodontes equivalente a
aproximadamente %2 de la longitud de la segunda hilera infrarostral.

2: Longitud de la tercera hilera infrarostral de queratodontes equivalente a

aproximadamente % de la longitud de la segunda hilera infrarostral.

72) Orientacién del eje de enrollamiento de la masa intestinal.

Si se hace pasar una linea imaginaria por el eje de enrollamiento de la masa intestinal de
la mayoria de las larvas estudiadas en este trabajo, la linea es casi perpendicular al eje
longitudinal del cuerpo. En las larvas de Scinax acuminatus y de S. garbei los intestinos
estan acomodados de tal forma que la linea imaginaria es subparalela al eje longitudinal
del cuerpo.

0: Eje de enrollamiento de la masa intestinal perpendicular al eje longitudinal del cuerpo
(Fig. 8A).

1: Eje de enrollamiento de la masa intestinal subparalelo al eje longitudinal del cuerpo
(Fig. 8B).

73) Proyeccion cutdnea subtriangular en el margen interno del orificio nasal.
0: Ausente.

1: Presente.

Biologia reproductiva y comportamiento

74) Sitio de Oviposicién y ambiente de reproduccion.
Duellman & Wiens (1992) caracterizan al grupo de S. catharinae — entre otras cosas-
por desovar en arroyos. Almeida & Cardoso (1985) y Pombal, Bastos & Haddad (1995)

se refieren, mds que al sitio de desove, al ambiente de reproduccién, comentando que
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las especies del grupo de S. ruber se reproducen en dreas abiertas, y las especies del
grupo de S. catharinae lo hacen en selvas (= dreas cerradas). En la informacién
biol6gica que acompaiia a varias descripciones de especies de Scinax, efectivamente se
observa que las especies del grupo de S. catharinae cominmente estdn asociadas a
arroyos de selva o mds raramente a cuerpos de agua estancada, también en el interior la
selva (por ejemplo Peixoto & Weigoldt, 1987; Pombal & Gordo, 1991; Pombal &
Bastos, 1996; Cardoso & Haddad, 1982; Haddad & Pombal, 1987), aunque también hay
registros de machos cantando en cuerpos de agua en dreas abiertas, pero préximos a
selvas en galeria (Pombal & Bastos, 1996). Las especies de los grupos de S. ruber, S.
rostratus y de S. staufferi, generalmente se reproducen en lagunas permanentes o
temporarias en zonas poco densas de selvas o en pastizales o savanas (ver por ejemplo
Cardoso & Sazima, 1980; Pombal, Bastos & Haddad, 1995; Duellman, 1970; Gallardo
1961; de la Riva et al., 1994). Las especies del grupo de S. perpusillus desovan en el
agua acumulada en axilas de bromelias terrestres, pudiendo encontrarse éstas en el
interior de selvas o en restingas (Peixoto, 1988). Es por esto altimo que se prefiere
definir los estados de este cardcter en funcién de los sitios de oviposicién y no del
ambiente reproductivo en dreas “abiertas” o “cerradas” Para escorear los estados de este
cardcter a partir de los trabajos en los que no se menciona directamente la puesta, se
asumio6 que el sitio de oviposicién coincide con el tipo de cuerpo de agua al cual estd
asociado el macho que vocaliza.

0: Oviposicion en lagunas o charcas temporarias.

1: Oviposicién en arroyos.

2: Oviposicion en axilas de bromelias terrestres.

75) Capacidad de doblar hacia atrds pulgar y dedo 1 del pie.

Jungfer (1986) observé que algunas especies de Scinax (para ese entonces Qlolygon),
tenian la capacidad de doblar los dedos 1 de manos y pies hacia adentro, apuntando
entonces los discos hacia atrds. Este comportamiento lo hacfan en una tipica postura
“cabeza abajo” sobre superficies verticales y el autor lo asoci6 a la reduccion o ausencia
de membrana interdigital entre los dedos 1 y 2 del pie. Jungfer (1986) observé este
comportamiento en especies de los grupos de S. ruber, S. rostratus, y S. catharinae, y
sugirié que este movimiento podia ser una sinapomorfia del género. Para el presente

estudio se observd este comportamiento en ejemplares de S. berthae, S. nasicus, S.
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Figura 8. — Larvas con pared abdominal removida para mostrar enrollamiento de la
masa intestinal. A. Scinax fuscovarius (del lote FML 7930). B. Scinax acuminatus (del

lote MACN 36961).

’

10 mm
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acuminatus, S. eringiophila, S. fuscovarius y S. squalirostris. Se asumié que las
especies del grupo externo que tienen membrana interdigital hasta la base del disco
adhesivo del dedo 1 del pie presentan el estado 0.

Se trat6 de encontrar alguna particularidad mioldgica en el pulgar y en el dedo I del pie
que pudiera asociarse a este comportamiento; hasta el momento los resultados fueron
nulos.

0: Capacidad de doblar hacia atrds pulgar y dedo 1 del pie ausente.

1: Capacidad de doblar hacia atréds pulgar y dedo 1 del pie presente (Fig. 9).

Otros Caracteres para futuros andlisis

Ademads de los caracteres descriptos mds arriba, hay varios otros que, en la medida en
que se cuente con mds informacién o se incluyan mds especies, sin duda podrin
incluirse en futuros andlisis cladisticos de Scinax. Algunos de estos caracteres fueron
observados en especies de Scinax que no se incluyeron en este andlisis, por falta de

tiempo o material disponible. Estos caracteres son los siguientes:

Vocalizaciones

Segiin Pombal, Bastos & Haddad (1995), en el género Scinax hay dos patrones de
vocalizaciones bésicos; las especies de los grupos de S. staufferi y de S. ruber presentan
vocalizaciones con estructura multipulsada, mientras que en las especies del grupo de S.
catharinae las vocalizaciones son de corta duracidn, a veces con estructura armonica.
Seria interesante poder incluir caracteres de vocalizacién en un andlisis cladistico del
género, mas ain dado que hay informacién sobre vocalizaciones de varias especies (ver
por ejemplo Pombal, Bastos & Haddad, 1995; De la Riva et al., 1994; Duellman &
Pyles, 1983). Sin embargo para incluirlos seria importante definir en forma mads certera
los patrones de vocalizaciéon. Como fuera descripto originalmente por Bokermann
(1964) y por Haddad (com. pers.), el canto de las especies del grupo de S. catharinae
suena al ofdo humano como una risa, pero es evidente que resulta mds complicado
describirla mediante los pardmetros fisicos comunmente empleados para describir
vocalizaciones. Esto se nota en la informacion sobre estos pardmetros suministrada por
Pombal, Bastos & Haddad, (1995) en la cual se ve que tanto la duracién de los cantos,

como el nimero de notas por canto y pulsos por nota se solapan en especies de los
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Figura 9. - Scinax fuscovarius. En esta fotografia se ve claramente el comportamiento

de doblar los pulgares hacia atrés.
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grupos de S. catharinae y de S. ruber. Esto indica que, por el momento no es posible
describir objetivamente las diferencias existentes en las vocalizaciones de los distintos

grupos reconocidos actualmente.

Forma de los frontoparietales

Las 30 especies imcluidas en este andlisis presentan al menos 8 tipos distintos de
frontoparietales; la variacion que presentan se refiere a grado de exposicién de la
fontanela frontoparietal y del tectum sinoticum. Por razones de tiempo no fue posible
analizar y definir los distintos estados con el nivel de detalle deseado, por lo que queda

pendiente para futuros andlisis.

Relacion entre los huesos nasales
El distinto grado de proximidad entre los madrgenes internos de los nasales
indudablemente constituye un potencial cardcter, que s6lo se podrd utilizar cuando se

cuente con una definicién precisa del mismo y de sus estados.

Relacion placa 6tica del escamoso — crista parética

Las especies imcluidas en este andlisis presentan al menos 5 estados distintos
relacionados al contacto entre la placa 6tica del escamoso y la crista parética, esos
estados se refieren a la presencia o ausencia de contacto y al tipo de contacto
establecido. Este cardcter obviamente es dependiente de la morfologia que presenta en
cada caso la placa 6tica y la crista pardtica, lo que en cierta medida dificulta una

definicion satisfactoria.

Mairgenes del foramen oculomotor

Los mdrgenes del fordmen oculomotor pueden estar total o parcialmente osificados, sin
embargo este cardcter presenta un polimorfismo bastante alto, lo que podria sugerir que
hay cierta variacion ontogenética, hasta tanto no se entienda mis este fenémeno, no se

incluye este carécter en el andlisis.

Coloraciones intensas (“flash colors”)
Lutz (1973) dividi6 a las especies del entonces complejo de Hyla catharinae en dos

grupos segiin el color que presentaban en la ingle y caras cubiertas del muslo y tibia.
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Ella caracteriz6 a un grupo por presentar una coloracién amarillo-anaranjada y a otro
grupo por poseer una coloracién de azul a violeta. La posibilidad de utilizar los colores
flash como caracteres es bastante tentadora, sin embargo es preciso contar con buena
informacién sobre coloracién en vida de todas las especies imcluidas en el andlisis, y lo
que es mds importante, una buena definicién de el o los caracteres. Esto se menciona
puesto que, por ejemplo varias especies del grupo de S. ruber también presentan
coloraciones flash en la ingle (por ejemplo S. fuscovarius presenta un color amarillo con
puntos negros), por lo que una buena definicion del cardcter requiere una descripcién
bastante detallada de los distintos patrones de coloracién de los distintos grupos, lo cual,

sin duda se podria obtener para futuros andlisis.

Pliegue tarsal
En ejemplares que se encontraban determinados como Scinax duartei (AMNH 104125-
10417) se advirtié la presencia de un pliegue tarsal poco desarrollado; otro cardcter para

tener en cuenta en futuros andlisis que incluyan a esta especie.

Extensién anterior de la supraescdpula

En Scinax boulengeri, S. nebulosus y S. garbei, la extension anterior de la supraescdpula
tiene una longitud menor que en las otras especies estudiadas de los grupos de S. ruber y
S. staufferi. Por razones de tiempo no se pudo cuantificar esta condicién y por lo tanto

no se definio el cardcter.

Depresion entre craneo y supraescdpulas

En algunas especies del grupo de S. catharinae (S. flavoguttatus, S. ariadnae, S.
albicans) hay una depresién bien visible entre el crdneo y las supraescdpulas, que forma
una especie de “cuello” pequeio, no esta claro en qué medida esto representa un estado
de cardcter o un artificio de fijacion, la gran cantidad de ejemplares de S. flavoguttatus

que presentan esta caracteristica, sugieren como vdlida la primer alternativa.

Callosidades nupciales
Todos los machos de las especies de Scinax que se han revisado, incluyendo muchas que
no fueron imcluidas en el andlisis, presentan callosidades nupciales. El tipo de variacion

observado en las mismas incluye el grado de desarrollo y la presencia de otras de menor
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tamafio en el margen medial del dedo 3. El grado de desarrollo se observa en el relieve
general de la callosidad, en la porcién del pulgar y de su base que cubren y en el hecho
de cubrir o no el margen medial del tubérculo metacarpal interno. Dos extremos claros
en la variacién del desarrollo de las callosidades en el pulgar lo representan muy bien S.
nasicus 'y S. perereca. Por falta de tiempo, no fue posible estudiar esta fuente de

caracteres con la profundidad deseada, y por lo tanto no fue incluido en el andlisis.

Musculatura extrinseca de los globos oculares

Muchas especies del grupo de S. catharinae, cuando son comparadas con especies de
otros grupos, presentan los ojos muy prominentes. Serfa bastante interesante analizar la
musculatura extrinseca para ver si se encuentra alguna peculiaridad asociada a la
diferencia en el tamafio de los ojos. Hasta el momento se revisaron muy

preliminarmente los musculos recti superioris, sin buenos resultados.

Tubérculo entre los orificios nasales

En varfas especies del grupo de S. catharinae (por ejemplo S. ranki, S. ariadnae, S.
carnevalli, S. jureia, S. flavoguttatus) se observé un tubérculo entre los orificios nasales,
un estudio sobre su variacién serfa Wtil para decidir si su presencia o ausencia se

consideran como estados de un caricter o no.

Miologia laringea
La gran diversidad en morfologia laringea encontrada durante este trabajo en el género
Scinax, sugiere fuertemente la posibilidad de que haya en la miologia laringea una

importante fuente de caracteres, que debe ser explorada.

Longitud hocico-cloaca

Las especies de Scinax presentan una variacion muy importante en cuanto a la longitud
hocico cloaca. La Tabla 2 muestra los rangos y medias de varias especies
representativas. Como se ve, los rangos oscilan desde 16,7-18.,3 en S. perpusillus hasta
43,1-48,3 en S. fuscovarius. Una buena codificaciéon permitiria incluir informacién de
longitud hocico-cloaca en un andlisis cladistico, lo cual serfa sumamente interesante

para estudiar fendmenos como la miniaturizacion.
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Tabla 2.- Longitud hocico-cloaca de machos de especies seleccionadas de Scinax

Especie Rango
Scinax elaeochroa 26,3-37,7
Scinax staufferi 20,6-29,0

Scinax boulengeri  35,6-48,7
Scinax garbei 29,5-42,2
Scinax ruber 29,4-41,2

Scinax boesmani  28,1-32,7
Scinax perereca 34,0-38,5
Scinax fuscovarius 43,1-48,3
Scinax maracaya  26,7-28,8
Scinax longilinea 25,0-30,5
Scinax canastrensis 24,5-28,0
Scinax perpusillus  16,7-18,3

Media
31,6
25,4
41,6
35,2
33,1
30,4
36,5
46,3
28,1
27,2
26,4
17,4

N
259
471
106
45
27
17
18
20
7
13
6
10

Fuente

Duellman, 1970: 177

Duellman, 1970: 177

Duellman, 1970: 177

Duellman & Wiens, 1993: 4

Duellman & Wiens, 1993: 4

Este trabajo

Pombal, Haddad & Kasahara, 1995: 2

Este trabajo

Cardoso & Sazima, 1980: 77 y este trabajo
Andrade & Cardoso, 1991: 394

Cardoso & Haddad, 1982: 502 y este trabajo
Heyer et al., 1990: 281
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Morfologia larval

La morfologia larval, como se verd mds adelante, fue una fuente muy interesante de
sinapomorfias para este andlisis. Hay sin embargo muchos caracteres mds que podrian
definirse si se contara con larvas de mds especies y muestras méds grandes. Un primer
cardcter que resulta obvio es la forma del cuerpo. En las larvas conocidas de la mayoria
de las especies actualmente asignadas a los grupos de S. ruber, S. rostratus y S.
staufferi, el cuerpo tiene una forma subtriangular muy caracteristica; las larvas de los
grupos de S. catharinae y de S. perpusillus tienen en cambio una forma ovoide o

subovoide, mds tipica en los anuros en general.

Coloracién de las larvas

Las larvas de al menos 4 especies del grupo de Scinax catharinae, S. albicans, S.
trapicheiroi , S. angrensis y S. kautskyi pueden presentar en vida , unas ltinulas doradas
muy notables entre los ojos y los orificios nasales (Carvalho e Silva & Carvalho e Silva,
1994, Carvalho e Silva et al., 1995), segun los autores, en S. trapicheiroi esta coloracion
es tipica de ambientes sombrios y de aguas frias. De acuerdo a los autores, en las otras
especies la presencia de estas linulas también es varfable. Bokermann & Sazima (1973)
describieron unas manchas similares en S. machadoi. Evidentemente la presencia de las
mismas, aunque mds no sea bajo ciertas condiciones, es claramente un cardcter a incluir
en andlisis del grupo. En el presente estudio, la coloracién no fue imcluida por no haber
informacién suficiente sobre coloracion en vida de las larvas de las especies imcluidas

(en fijador, la coloracidn se pierde inmediatamente)
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Analisis Cladistico y discusion

Los consensos estrictos bajo todas las constantes de concavidad resultaron en
topologias muy similares, por lo que se comentardn los resultados bajo la constante de
concavidad por defecto del Piwe, K=3. Bajo esta constante se obtuvieron 3 arboles de
219 pasos, fit 576.4 y fit reescalado 52% (Fig. 10).

Monofilia y sinapomorfias de Scinax

La monofilia de Scinax resulta estar muy soportada, tanto con el Bremer como
con el parsimony jackknifing (Figs. 11y 12) . Hay 7 sinapomorfias de Scinax comunes a
todos los drboles (de ahora en mds, para toda esta parte del trabajo siempre que se
nombra una sinapomorfia se agrega nimero de caricter y estado entre paréntesis), la
presencia de una prolongacién del proceso prenasal medial por delante de las cépsulas
nasales (5.1), la diapdfisis sacra redonda (19.1), discos adhesivos de las manos
truncados (22.1), la reduccién de la membrana interdigital (32.0 o 32.1), la presencia
de un tendén que une el margen anterior del carpal distal 3-4-5 con en el dorso del
tendodn superficial del dedo 5 (42.1), la ausencia de papilas linguales en las larvas (65.1)

y la habilidad de doblar hacia atrds el pulgar y dedo 1 del pie (75.1).

El grupo de Scinax catharinae

El grupo de Scinax catharinae, tal cual esta compuesto actualmente resulta ser
parafilético puesto que contiene a S. berthae, que esta ubicada en el grupo de S.
staufferi. Esta no es la primera vez que se relaciona a S. berthae con el grupo de S.
catharinae (si en un contexto cladistico); en la descripcion de la especie, Barrio (1962,

1964), sugirié afinidades con el grupo de Hyla catharinae, al igual que Lutz (1973).

Una vez establecida la parafilia del grupo, aqui se propone un concepto mds
amplio del grupo de S. catharinae, que incluya a S. berthae. La monofilia del grupo de
S. catharinae, tal como es redefinido en este trabajo, resulta estar muy soportada por

Parsimony jackknifing y el Bremer. Hay 7 estados de cardcter que soportan su
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monofilia: La laringe fuertemente rotada hacia abajo respecto a los tirohyales (11.1); el
proceso cardfaco elongado ventralmente (13.1), el extremo posterior del cricoides
elongado ventralmente (14.1), los aritenoides con dos constricciones en vista dorsal
(15.2), la prominencia dorsomedial muy desarrollada (16.1), la presencia en manos del
extensor brevis dig. III lateral (45.0) y la ausencia del componente timpénico del
depressor mandibulae (50.1). De estas sinapomorfias, la 14.1 es la tnica que no
presenta homoplasia.

S. rizibilis y S. brieni, que eran integrantes del grupo de S. rizibilis, resultan estar
bastante separadas. Mientras S. rizibilis es grupo hermano de todas las otras especies
del grupo de S. catharinae , S. brieni forma un grupo monofilético con S. littoralis , S.
longilinaeus y S. canastrensis, soportando por tres sinapomorfias, proceso elongado
ventralmente del cricoide ausente (13.0), aritenoides subcirculares en vista dorsal (15.3)
y fibras del extensor brevis distalis dig. V medial del pie que se extienden hasta el
margen distal de la falange 1 (57.0). S. longilinaeus y S. canastrensis son especies
bastante distintivas y son similares entre si, y forman un grupo monofilético cuyas 2
sinapomorfias (nasales no superpuestos con el esfenoetmoides (0.0) y la presencia del

musculo extensor brevis dig. II lateral de la mano (44.0), son homoplésticas.

El grupo de Scinax perpusillus

De acuerdo con la ubicacién de su tnico representante, el grupo de Scinax
perpusillus seria grupo hermano del grupo de S. catharinae. Si bien externamente las
especies del grupo de S. perpusillus son muy similares a las especies del grupo de S.
catharinae, la laringe, fuente de 5 de las 7 sinapomorfias de este dltimo grupo, es
definitivamente muy distinta y bastante similar a la de otras especies de Scinax no
imcluidas en el grupo. Las 6 sinapomorfias que soportan la relacién de grupos hermanos
entre el representante del grupo de S. perpusillus y los representantes del grupo de S.
catharinae son: extensién de la supraescdpula ausente (18.0), pliegue pectoral ausente
(24.0), saco vocal poco desarrollado (33.0), rama medial del extensor digitorum
communis longus con dos inserciones (38.1), insercion medial de la rama 3 del extensor
digitorum communis longus mediante un tendén (39.0) y misculo extensor brevis
distalisi dig. IV lateral del pie presente (54.1). De estos 6 caracteres, el que presenta

mis homoplasia es el 54 (5 pasos extra); el cardcter 38 no presenta homoplasia.
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Figura 10. - Arbol de consenso estricto.

—— Phyllomedusa tetraploidea
— Hyla faber

— Hyla albopunctata

L Hyla raniceps
— Smilisca baudinii

Smilisca sila

— Scinax maracaya

Scinax sp. grupo perpusillus

Scinax rizibilis
_l:Scinax berthae
Scinax sp. n.

Scinax argyreornatus

Scinax brieni

Scinax littoralis

Scinax longilinaeus
Scinax canastrensis
—Scinax eringiophila
Scinax ruber

Scinax boesmani
_EScinax fuscovarius
Scinax perereca

— Scinax acuminatus

,—Scinax nebulosus

Scinax garbei

- Scinax boulengeri
—Scinax nasicus

Scinax staufferi

——=Scinax fuscomarginatus

— Scinax squalirostris

=Scinax elaeochroa
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Figura 11.- Resultados del parsimony jackknifing (PE/Frecuencia en el primer valor de

PE en que aparece el nodo).

—— Phyllomedusa tetraploidea

Hyla faber
——35/78—{j~ Hyla albopunctata
35/98———12: Hyla raniceps
J: Smilisca baudinii
-35/98 Smilisca sila

Scinax maracaya
Scinax sp. grupo perpusillus
—35/66{__ Scinax rizibilis
35/96 F £ Scinax berthae
-25 /504 35/94 35/85 Scinax sp.n.
25/58{ Scinax argyreornatus
35/50{__ Scinax brien

30/53+ Scinax littoralis
20/58{ J: Scinax longi
35/56 Scinax canas

|

Q0000

-35 /824
—— Scinax eringiophila
Scinax acuminatus
-35/64 Scinax nebulosus
35/96 J: Scinax garbei
35/96 Scinax boulengeri
~10/614 —— Scinax boesmani
—— Scinax ruber
-5/ 6 84 I:: Scinax fuscovarius
-10/60 Scinax pererca

Scinax nasicus
—15/S5+ Scinax staufferi
5/50 Scinax fuscomarginatus

5/50 I:: Scinax squalirostris
5/50 Scinax elaeochroa
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Figura 12.- Resultados del Bremer.

Phyllomedusa tetraploidea
5.41:*Hyla faber
6-01: Hyla albopunctata
Hyla raniceps
2.5“——7.2I: Smilisca baudinii
Smilisca sila
7.5 3.01:#Scinax maracaya
6.71:_Scinax Sp. grupo perpusillus
7.91:_Scinax rizibibilis
2.8n——4.OI: Scinax berthae
Scinax sp.n.
-*—3.21:_Scinax argyreornatus
3.21:_Scinax brieni
2.07— Scinax littoralis
L—1.5 Scinaxlong.
Scinax canas

-

1.4I:W8cinax eringiophila
0.91:_Scinax nasicus
0.51:_Scinax staufferi
O.SI:_Scinax fuscomarginatus
0.51: Scinax squalirostris
Scinax elaeochroa
—+—1.9I:_Scinax acuminatus
B.II:_Scinax nebulosus
2.81: Scinax garbei
Scinax boulengeri
—0.8 O.BI: Scinax fuscovarius
Scinax perereca
Scinax boesmani
Scinax ruber
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Este clado esta muy soportado, tanto con parsimony jackknifing como con el soporte de

Bremer.

Scinax maracaya

Scinax maracaya es una especie externamente y anatémicamente muy distintiva.
Entre otras cosas se caracteriza por tener el crineo muy pobremente osificado en
comparacion con otras Scinax, sin embargo su aspecto es muy similar al de la mayoria
de las especies imcluidas en el mal definido grupo de S. ruber, grupo en el que fue
incluida por Pombal, Haddad & Kasahara (1995). Esta especie resulta en este andlisis
ser grupo hermano del clado formado por los representantes del grupo de S. catharinae
y el representante del grupo de S. perpusillus. La tnica sinapomorfia que soporta este
agrupamiento es la falta de fibras del depressor mandibulae que se originan sobre el
dorsalis scapulae (48.1). Este cardcter no presenta homoplasia, y el clado estd muy
soportado en el parsimony jackkinfing. Es muy importante notar que la descripcién de la
larva de esta es especie realizada por Cardoso & Sazima (1980) es muy breve y no hay
dibujo publicado del disco oral, por lo que 11 de los 14 caracteres de morfologia larval
son desconocidos, y como se verd después, hay tres caracteres larvales que son clave
para la definicién de los otros grupos. Por la fotografia de la larva imcluida por Cardoso
& Sazima (1980), tiene aspecto de una larva tipica de las especies actualmente

imcluidas en el grupo de S. ruber.

Los grupos de Scinax ruber, S. rostratusy S. staufferi

Los representantes de los grupos de Scinax ruber, S. rostratus y S. staufferi (de
ahora en mas, excluyendo a S. berthae) forman un grupo monofilético en el consenso,
aunque poco soportado por el Bremer y el parsimony jackknifing (este grupo aparece
solamente cuando los caracteres se eliminan con una probabilidad del 10% o menos ).
Las sinapomorfias de este grupo son: el tubo proctodeal no alcanza el margen de la aleta
ventral (62.0), ojos visibles ventralmente (64.0) y disco oral subterminal (68.1). En uno
de los tres drboles de mayor fit, la presencia de espinas por detrds del infrarostrodonte

(66.1) también es una sinapomorfia de este grupo. Las 3 sinapomorfias comunes a todos
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los drboles presentan homoplasia en distintos puntos; el cardcter 62 presenta 2 pasos
extra, pues revierte en S. garbei (pero ver comentarios en la descripcion del cardcter) y
esta presente en Phyllomedusa tetraploidea. El caricter 64.0 es homoplastico con P.
tetraploidea. Por tltimo el cardcter 68.2 estd presente en el clado formado por S.
acuminatus mas las especies del grupo de S. rostratus y en P. tetraploidea, y el 68.1
revierte en S. fuscomarginatus.

En el interior de este clado se encuentra una politomia compuesta por cuatro
grupos monofiléticos, que se comentaran mds abajo y una especie, S. eringiophila.

Los tres drboles de mdximo fit presentan tres resoluciones igualmente
parsimoniosas para las relaciones internas de este clado, pero se discutirdn solamente los
resultados del consenso estricto.

El grupo de S. ruber tal cual estd compuesto actualmente resulta parafilético, por
tener en su interior a los representantes de los grupos de S. rostratus y de S. staufferi.
De los tres grupos, el tnico cuyos representantes resultaron monofiléticos, es el de S.
rostratus. La monofilia de este grupo estd muy bien apoyada por 5 sinapomorfias: placa
cartilaginosa contigua al planum terminal no fenestrada (3.1), presencia de tubérculos
conicos ulnares y tarsales (27.1), presencia de tubérculos labiales cénicos (28.1),
presencia de un tubérculo elongado en el talén (29.1) y presencia del misculo extensor
brevis dig. IV lateral del pie (54.1). Los caracteres 3.1 y 54.1 son los mds homoplasticos,
puesto que presentan 5 pasos extra cada. Las tres sinapomorfias restantes no presentan
homoplasia. La presencia de un brazo labial, que fue sugerida como sinapomorfia de
todo el grupo de S. rostratus por Duellman & Wiens (1992), presenta en este andlisis
una optimizacién ambigua puesto que no se conoce la larva de S. nebulosus, con lo cual
no puede establecerse si la presencia del mismo es una sinapomorfia de los tres
representantes del grupo o solo de S. boulengeri 'y S. garbei. S. acuminatus aparece en
este andlisis como especie hermana de los representantes del grupo de S. rostratus,
formando un grupo monofilético muy bien soportado. Las sinapomorfias del mismo son:
claro mental del disco oral ausente (60.1), Disco oral con orientaciéon terminal (68.2),
extensién de la tercer hilera infrarostral de queratodontes reducida a %2 de la segunda
hilera (71.1) y eje de enrollamiento del intestino subparalelo al eje longitudinal del
cuerpo (72.1). En uno de los tres drboles de mayor fit, la ausencia del lumbricalis longus
dig. V que se origina en el palmaris longus (41.0) también es una sinapomorfia de este

grupo. Las sinapomorfias 60.1 y 72.1 no presentan homoplasia.
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Los representantes del grupo de S. staufferi forman un grupo que es parafilético
respecto a S. elaeochroa. Todo este grupo estd sustentado por la ausencia del proceso
esofdgico (12.1), y estd poco soportado en el parsimony jackknifing (comienza a
aparecer con una probabilidad mdxima del 15%). La topologia interna estd muy poco
soportada en el parsimony jackknifing (aparece cuando la probabilidad es del 5%). La
posicion de S. elaeochroa debe ser considerada con precaucién por dos razones. En
primer lugar, es la especie que tiene mds entradas faltantes; esto se debe a que solo se
pudieron estudiar ejemplares tefiidos con alizarina y no con azul de alcian, por lo que
muchos estados no se pudieron observar. En segundo lugar, sobre esta especie no fue
posible revisar los caracteres que resultaron homoplasticos en el andlisis, puesto que
para esa etapa del trabajo, ya no se contaba con material de la misma.

Por udltimo, Scinax boesmani, S. ruber , S. fuscovarius y S. perereca forman un
grupo monofilético débilmente soportado por una tinica sinapomorfia comun a los tres
arboles, la prominencia dorsomedial de los aritenoides muy desarrollada ocupando toda
la porcién superior del aritenoides (16.1), que revierte en S. ruber. Por dentro de este
clado hay una politomia formada por S. boesmani, S. ruber y el grupo monofilético
integrado por S. fuscovarius y S. perereca, cuya sinapomorfia es la presencia de una
discontinuidad poco profunda entre las fibras del depressor mandibulae que se originan

en la fascia dorsal (49.1).

Comportamiento de algunos caracteres

El anilisis de los estados de cardcter que resultaron ser sinapomorfias de
distintos clados, revela algunas situaciones bastante curiosas.

En primer lugar llama bastante la atencién que la monofilia del clado compuesto
por los representantes de los grupos de S. ruber (menos S. maracaya), S. staufferi 'y S.
rostratus, esté sustentada solamente por estados de cardcter de morfologia larval
(después de todo, todas las Scinax de estos tres grupos tienen un aspecto que resulta
inconfundible), y que no se haya encontrado ningtin estado de caricter de adultos, a
pesar de haberse hecho un esfuerzo considerable en este sentido. Esto puede tener
distintas explicaciones, no excluyentes: a) Trabajo insuficiente b) Faltan explorar
sistemas de caracteres c¢) Hay alglin proceso biolégico subyacente. Respecto a la

explicacion a) solo se puede decir que es bastante plausible; la mayorfa de los sistemas
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de caracteres presentados, con la posible excepcién del dermatocréneo, fueron
estudiados bastante superficialmente. Respecto a la explicacién b), definitivamente es
una posibildad; hay sistemas como la musculatura de los miembros que pricticamente
no fueron estudiados ni siquiera de manera superficial. En cuanto a la explicacién ¢),
probablemente se puedan imaginar muchas hipétesis, pero bastante dificiles de poner a
prueba dado el conocimiento actual que se tiene de Scinax.

Otro punto interesante es que todos los clados del grupo de S. catharinae + S.
perpusillus estan soportados por transformaciones en caracteres musculares, mientras
que solamente la mitad de los clados del grupo monofilético integrado por
representantes de los restantes grupos de especies estin soportados por transformaciones
de caracteres musculares. Ademas la cantidad de transformaciones no autapomorficas es
bastante mayor en el primer grupo mencionado (13 transformaciones) que en el segundo
(5 transformaciones). Esta asimetria en la distribucién de transformaciones por sistema
de caracteres a lo largo del drbol es un fendmeno bastante interesante. Se desconoce si
este tipo de asimetrias ha sido analizada previamente en la literatura; en todo caso sus
posibles explicaciones podrian ser similares a las presentadas en el pdrrafo anterior para
el fenémeno comentado entonces. En lo inmediato lo mas obvio de esta observacion es
que muestra cuan informativa puede ser la miolégia, especialmente de miembro anterior
y posterior, en la investigacion de las relaciones de las especies de los grupos de S.

perpusillus y S. catharinae.

Grupos externos y caracteres interesantes

En el consenso, las especies de Smilisca resultan monofiléticas, y estin mas
emparentadas con Scinax que con las especies estudiadas de Hyla, que forman un grupo
monofilético. Durante la etapa de estudio de caracteres de este andlisis se advirtié que
habia estados de cardcter que eran irrelevantes para resolver las relaciones dentro de
Scinax, pero que eran bastante interesantes para futuros andlisis en los que se incluyan
las especies aqui utilizadas como grupo externo y que en su mayoria nunca habian sido
utilizados en un contexto cladistico y en algunos casos ni siquiera habian sido
descriptos. Algunos de estos caracteres son: el 9.0 (procesos alares del hioides ausentes)

y el 7.0 (fordmen oculomotor ausente), que se encontraron en Phyllomedusa

tetraploidea; dado que los estados alternativos (7.1 y 9.1) son comunes a muchos
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probable es que, los mismos sean una sinapomorfia de los Phyllomedusinae, de hecho,
Trewavas (1933) y Manzano (1998) muestran hioides de otras especies de Phyllomedusa
y de Pachymedusa dacnicolor (como Phyllomedusa) que también carecen de los
procesos alares. No se tiene conocimiento sobre la distribucion del estado 7.0 en otros
Phyllomedusinae.

Otro caracter muy interesante es el patron de vascularizacion de los rifiones, que
presenta un estado comun (36.1) a las especies de Hyla y de Smilisca imcluidas, pero su
optimizacion es ambigua.

Por otro lado se han encontrado varias sinapomorfias que unen a Hyla raniceps
con H. albopunctata y a estas dos con Hyla faber; sin duda estos caracteres seran utiles
para analisis cladisticos de estos grupos.

Una lista exhaustiva de las sinapomorfias que unen a Smilisca con Scinax y a este
clado con las Hyla, se brinda en el apéndice 2, y se considera que es irrelevante

comentarlas aqui.
Phyllomedusa y Homoplasia

La inclusion de Phyllomedusa en el analisis suscito al principio varias dudas, puesto que
Phyllomedusinae es un grupo muy autapomorfico y modificado anatomicamente; sin
embargo, dada la abundancia de material de Phyllomedusa tetraploidea, se considerd
que nada se perdia incluyéndolo en el analisis. La inclusion de esta Phyllomedusa, tuvo
sin embargo un efecto distinto a lo que se creia originalmente. La topologia del arbol
resulta ser muy similar, incluyendo o excluyendo a Phyllomedusa (en este caso,
enraizando con Hyla faber), sin embargo, lo que cambia bastante es el fit de varios
caracteres, que tienen menos pasos extra. Esto se ve bien comparando los soportes del
grupo de S. ruber cuando se incluye y cuando se excluye este representante (Fig. 13).
La pregunta entonces es, ;Por que incluir un taxon cuya presencia es irrelevante para la
topologia y su presencia le reduce el soporte a un grupo? En primer lugar, porque lo
ideal es que un grupo esté bien soportado independientemente de qué taxa se incluyan en
el analisis. La segunda respuesta es poco original; porque ilustra un problema practico

muy interesante de la cladistica,
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como lo es la influencia que ejercen caracteres que presentan homoplasia con taxa que
reconocidamente estin muy alejados del grupo de estudio, y que sin ser homoplasticos
dentro del grupo o con taxa mas proximos, provocan una reduccion en el peso que
recibe el cardcter y por lo tanto reducen el peso del mismo en el momento de decidir por

una topologia u otra.

La laringe en anilisis cladisticos de Anuros

La morfologia de la laringe de Scinax presentd6 una importante variacion
morfologica. De acuerdo con todos los analisis cladisticos publicados de anuros, éste
parece ser el analisis que mas caracteres de morfologia laringea ha incluido. Dado que no
se conocen bien otros grupos, no es posible decir si la ausencia generalizada de
caracteres de la laringe en otros analisis cladisticos es un reflejo de escasa variacion
morfologica o de que esta estructura es poco tenida en cuenta. Pareceria ser esta tltima
situacion el caso usual; mas aun, en la mayoria de las descripciones osteoldgicas la
laringe es ignorada. La importante variacion morfologica, asociada a la gran diversidad
de vocalizaciones hacen de Scinax un grupo ideal para estudios de correlacion estructura
- funcion entre laringe y vocalizaciones.

Para demostrar la utilidad de la morfologia laringea en el analisis cladistico de
Scinax, en la Fig. 14 se muestran optimizados varios de los estados de caracter de laringe

que resultaron ser sinapomorfias comunes a todos los arboles igualmente parsimoniosos.

Evaluacion del Parsimony jackknifing modificado

La utilizacion de un “barrido” en las probabilidades de eliminacion de caracteres en el
parsimony jackkifing resultd en el hallazgo de varios grupos cuyo soporte era levemente
menor que con el 36%. Esto en cierta medida es una obviedad: cuanto menor sea la
probabilidad de eliminar los caracteres, mas se va a parecer el consenso de mayoria de
los arboles resultantes al arbol que resultaria de la matriz original. Sin embargo, es un
hecho que hay grupos que aparecen con una probabilidad de eliminacion (PE) mayor que

otros. Para un jackkinfe con el mismo PE, la frecuencia (F) con que aparecen los
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Figura 14. — Algunos estados de caricter de laringe que son sinapomorfias comunes a

todos los arboles hallados.
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distintos grupos que son recuperados, es un claro indice del soporte relativo de cada uno
de ellos. La interpretacién de resultados de distintos PE en un principio resulta obvia:
estd mas soportado el grupo que aparece a un PE mayor. Pero también es un dato
importante la F con que aparece cada grupo en la primer PE y la F dentro de cada PE, y
debe ser tenido en cuenta de alguna manera. Esta es la razén por la cual en las Figs. 11y
12 se incluye ademds del PE en el cual aparece cada grupo, la F con que lo hace. Estos
ultimos son valores aproximados, puesto que para obtener los valores de F mds exactos
con los que aparece por primera vez cada grupo, seria necesario hacer un barrido de PE
mds exhaustivo que el planteado aqui.

Un punto mds preocupante que surgié fue la presencia de nodos espurios a PE 40
y 35: en las mismas, los representantes de Smilisca y de Hyla formaban un grupo
monofilético que no aparece en los drboles mds parsimoniosos. La F era bastante baja,
53 % a PE40y 55% a PE 35. Este nodo luego colapsa a PE 30 y a PE 25 ya estaba en la
posicién en que aparece en los drboles mds parsimoniosos. Este es un problema cuyo
origen no es claro. Quizds una solucién sea la siguiente: si después de revisar muchos
casos se ve que estos nodos aparecen siempre con una frecuencia baja, podrfan evitarse
esos nodos haciendo un consenso de mayoria con un porcentaje mayor al 50% usual
(por ejemplo 60%). Una consecuencia negativa de este procedimiento seria la
subestimacion de nodos reales que aparecen con frecuencia similar a la de los nodos
espurios. Si esto se hiciera mediante el “barrido” de PE que se empleé en este trabajo,

estos nodos podrian recuperarse.
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Palabras finales

Si el género Hyla es parafilético, como la evidencia parece indicar, entonces
muy posiblemente Scinax sea el género con mayor cantidad de especies de la subfamilia
Hylinae. Los resultados del presente andlisis sugieren perspectivas bastante interesantes
para futuros estudios de Scinax y para comenzar a comprender sus relaciones cladisticas.
Una pregunta obligada, ;Cudl es la trascendencia de este trabajo? La trascendencia de
un andlisis cladistico, mds alld de los caracteres descriptos, reside en cudn soportadas
estdn las conclusiones que de €l se desprenden. En este caso en particular , se encontrd
que el grupo de S. catharinae, tal cual fue redefinido aqui mismo, es un grupo
monofilético muy bien soportado, y estrechamente relacionado con el grupo de S.
perpusillus. El grupo de S. rostratus también resulté monofilético y muy soportado,
pero sus relaciones con las especies de los grupos de S. ruber y de S. staufferi no estin
resueltas. La monofilia de los representantes de estos tres grupos (excluyendo a S.
maracaya), estd débilmente soportada, pero es un resultado interesante, puesto que
implica un replanteo de las relaciones que es similar a las agrupaciones propuestas entre
otros por Pombal, Bastos & Haddad (1995), pero con otros fundamentos. Con excepcion
de los pocos casos de clados bien soportados que se comentaron recién, los resultados
son demasiado endebles como para plantear reagrupamientos o el abandono de algunos
grupos (como los de S. rostratus 'y S. staufferi). En todo caso, este trabajo constituye un
primer paso en el estudio de la filogenia de Scinax, y sienta las bases para futuros

estudios.
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APENDICE 1

Lista de sinapomorfias comunes a todos los arboles

A continuacion se presenta una salida del programa Piwe, en la que se ha incluido

primero un drbol de consenso estricto con sus nodos numerados, para poder interpretar

la lista de sinapomorfias.
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En todos los arboles En algunos arboles
Hyla faber 49:1-->0

Hyla albopunctata ~  seeeeeeeee e
Hylaraniceps =0 e e

Smilisca baudinii 8:0->1 e
44:1-->0

Smilisca sila 9:1->0 e
40:0->1
74:0 -->1

Scinax acuminatus 21:0->1 37:0->1
30:0-->1
51:0->2

Scinax argyreornatus 12: 01 = eeceeeeeen
35:0-->2
37:0->1
39:0->1
53:0->1
55:1->0
57:1->2
59:0->1

Scinax berthae B0 0000 cssmsssees

Scinax brieni 26:0->1 = esscemeess
34:0->1

Scinax longilinaeus ~ = eeeemeeeee eemeeeeeen
Scinax eringiophila o 000 e

Scinax fuscomarginatus 11:0-->1 emmeeeeeee
68:1-->0

Scinax fuscovarius 21:0 -> 1 6:2->0
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En todos los arboles  En algunos arboles
Scinax littoralis 1:0->1 e

20:1->0

Scinax canastrensis 15:3-->2  eeeeeees
37:0->1
50:1->0

Scinax maracaya O el 000 s
6:0-->4
B:0->2
47:2 -->1

Scinax nasicus =00 eeeemmmeme ceeeeceees
Scinax nebulosus 6:0-->4

Scinax perereca JoQiess 000 s

Scinax rizibilis B850 03200000 e

6:0-->3

34:0-->1

37:0->1
40: 01 -> 2
61:0->1

Scinax squalirostris 20:0->2  ememeeeeen
24:1-->0
42:1-->0
54:1-->0

Scinax staufferi 1G: D= T ceesemass
20: 0 --> 1
25:1->2
32:1->0
45:1->0

Scinax sp. n. SR cecewesens

Scinax garbei 62: 0 --> 1 R—
69:1->0

Scinax elaesochroa = eeeememeee e
Scinax boesmani 54:0->1 = eeeeeeee-
Scinax boulengeri 30:0->1 S

47:2 --> 1
49:2 -->3
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En todos los arboles En algunos arboles
Scinax sp. grupo perpusillus 17:1 -0 = estemeeees
31:1->0
47:2 --> 3
51:0-->1
52:0-->1
55:1->2
74:0--> 2

Scinax ruber 16:1-->0 69:1-->0

Nodo 30 B:0->1 0 eeemeee-
8:0-->1
25:0->1
40: 0 ->1
70: 0 ->1

Nodo 31 47:2 >0 = -
49:2 --> 1
73:0 --> 1

Nodo 32 AP 000 seluigias
49:2 -->3
51:0-->1
52:0->1
54:0-->1
56: 0 --> 1
58: 0 --> 1

Nodo 33 2:0-->1 -
33:0->1

Nodo 34 [0 0 R o e ——
44:1->0

Nodo 35 46:1-->0  mememeeee

Nodo 36 13:1->0 = eemmeeeee-
15:2-->3
57:1-->0

Nodo 37 51:0-->1 S
52:0-->1
56:0--> 1
58:0-> 1
74:0--> 1

Nodo 38 20:0-->12  eeemeeeee-
46: 0 --> 1
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Nodo 39

Nodo 40

Nodo 41

Nodo 42

Nodo 43

Nodo 44

Nodo 45

Nodo 46

Nodo 47

Nodo 48

Nodo 49

Nodo 51

Nodo 54

En todos los arboles
11:0->1
13: 0> 1
14: 0 ->1
15:0-->2
16:2-->0
45:1-->0
50: 0 --> 1

18:1->0
24:1-->0
33:1->0
38:0->1
39:1->0
54: 0 -->1

48: 0 --> 1

49: 2 --> 1

49: 2 --> 1

6:1-->0
35: 0 -->1
25:0-->1
54: 0 -->1

12: 0 --> 1

11: 0 --> 1
16:2-->0

3:1->0
27:0->1
28:0->1
29:0->1
54:0-->1

60: 0 ->1
68:1-->2
71: 0 -->1
72:0->1

16: 2 > 1
62:1-->0

64:0-->1
68: 0 --> 1

83

En algunos arboles

41:1-->0

S R

66:0->1
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En todos los darboles  En algunos arboles
Nodo 55 LT 0 S I ——
19:0-->1
22:0-->1
32: 23 --> 01
42:0--> 1
65:0 --> 1
75:0->1

Nodo 56 164 <2 00000 cssasssess
17:0 -->1
23:0-->1
37:1->0
43: 0-->1

Nodo 57 0-->1 e

0 -->1

:0->1

0 ->1

15:3-->0

16: 0 -->1

18: 0 -->1

24:0-->1

31:0->1
33:0->1
39:0-->1

44: 0 -->1

62: 0 --> 1

64:1-->0

68:2-->0

71: 2 --> 01

~N W o

o
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APENDICE 3

Lista de fuentes de estados de caracteres tomados de la bibliografia. Los nimeros
encerrados entre corchetes se refieren a estados de cardcter que fueron interpretados a

partir de las ilustraciones y no son comentados en los respectivos textos

Especie Caracter Fuente
Phyllomedusa tetraploidea 74 Pombal & Haddad (1992), obs. Pers.
Hyla faber 65-66 Spirandeli-Cruz(1991), obs. pers.

74 Pombal (1997), obs. Pers.
Hyla raniceps 74 Cei, 1980, obs.pers.
Hyla albopunctata 65-66 Spirandeli-Cruz (1991)

74 Cei (1980); Obs. Pers.
Smilisca baudinii 74 Duellman & Trueb (1966)
Scinax argyreornatus 74 Haddad, com. pers
Scinax acuminatus 74 Cei (1980); obs. pers.
Scinax berthae 65 Spirandeli-Cruz (1991)

74 Barrio (1962); obs. Pers
Scinax brieni 74 Heyer et al.(1992)
Scinax longilinaeus 74 Andrade & Cardoso (1991)
Scinax eringiophila 60 — 64, 68-69, 71 Echeverria(1997); Langone & Cardoso (1997)

65 Echeverria (1997)

74 Gallardo (1961), obs. Pers.
Scinax fuscomarginatus 60-63, [68], [70], 71 Vizotto (1967)

74 Vizotto (1967), Pombal (1997),
Scinax fuscovarius 65-66 Spirandeli-Cruz (1991), obs. pers.
Scinax canastrensis 74 Cardoso & Haddad (1982)
Scinax littoralis 60-61, 63, [64], [68-71], 74 Pombal & Gordo (1991)
Scinax maracaya 60-61, 63, 74 Cardoso & Sazima (1980)
Scinax nasicus 74 Cei (1980); Obs. Pers.
Scinax nebulosus 74 De la Riva et al. (1994)
Scinax perereca 74 Pombal, Haddad & Kasahara (1995)
Scinax rizibilis 60-63, [64], 68,[69], [71] Bokermann (1964)
Scinax squalirostris 74 Barrio (1962); obs. Pers
Scinax staufferi 74 Duellman (1970)
Scinax garbei 74 Duellman (1978)
Scinax elaeochroa 74 Duellman (1970)

75 Jungfer (1986)
Scinax boulengeri 60-63, [68], 69, [71],74  Leon (1969),Duellman (1970)

75 Jungfer (1986)
Scinax ruber 60, 61,63, [68], 69, [71], 74 Duellman (1970, 1978)
Scinax sp. grupo perpusillus 60-61,[62],63-64,68- Peixoto (1987, 1988a, 1988b)

69,71,73, 74
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APENDICE 4

Material estudiado

Acronimos usados:

AMNH: American Museum of Natural History, New York, EEUU.

CECOAL: Centro de Ecologia aplicada del litoral, Corrientes, Argentina

CENAIL Coleccion del centro Nacional de Investigaciones lolégicas, actualmente
depositado en el MACN.

CFBH: Coleccion de Celio F. B. Haddad, Universidade Estadual Paulista, Rio Claro,
Sao Paulo, Brasil.

DIAM: Coleccién del Centro Cientifico de Diamante, Entre Rios.

FML.: Instituto de Herpetologia, Fundacion Miguel Lillo, Tucuman , Argentina

KU: Museum of Natural History, The University of Kansas, Lawrence, Kansas, EEUU
MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos
Aires, Argentina.

MZUSP: Museo de Zoologia, Universidade de Sdo Paulo, Sdo Paulo, Brasil.

NKM: Museo de Historia Natural Noel Kempff Mercado, Santa Cruz de la Sierra,
Bolivia.

USNM: United States National Museum — Smithsonian Institution, Washington, EEUU.
WCAB: Colecciéon de Werner C. A. Bokermann. Esta coleccién se encuentra depositada
en el MZUSP y esta renumerada. Cuando se reviso material tipico que habia sido citado
originalmente con nimero WCAB, se trato de incluir al mismo.

ZUEC: Museo de Historia Natural, Universidade de Campinas, Campinas, Sao Paulo,

Brasil.

Abreviaciones usadas:

M — Ejemplar del cual se estudio su miologia

A — Ejemplar diafanizado y tenido con alizarina

AA — Ejemplar diafanizado y tenido con Alizarina y Alcian Blue

ES — Esqueleto seco
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C - Créneo; se refiere a esqueletos secos de los que solo se conservaba el crdneo.

* - Especie examinada pero no imcluida en el andlisis.

Scinax acuminatus: MACN 36941-36944 (AA), 36945-36947(M), 36948-36960,
36961 (larvas). Scinax agilis*: MZUSP 74232 (paratipo), CFBH 1945 (M), 1942, 1944,
1947, 1938. Scinax ariadnae®: MZUSP 74189 (ex WCAB 29492, holotipo), 74200 (ex
WCAB 29493), AMNH 78229 (paratipo), 79863-79865, ZUEC sin numero (larvas),
Scinax argyreornatus: CFBH 1233 (M), 1293 (M, AA), 1294 (M), 1283, 1292, 1298.
Scinax berthae: MACN 36983-36985 (M), 36986-36988 (AA), 36989-36999,
CECOAL 001 (larva), USNM 346876 (larva). Scinax boesmani: MZUSP 56934 (M,
AA), 56937 (M, AA), 56936 (M), 56937, 56938, AMNH 140753 (M). Scinax
boulengeri: AMNH 55448, 55451,56446, 69764, 69765, 73445, 81526, KU 64324
(M), 103602, 103619-103620 (AA). Scinax brieni: MACN 16994-16995, 16886 (M,
AA). Scinax canastrensis: ZUEC 4188-4191, 4193 (paratipos), 4337, 4340, 4441 (M,
AA). Scinax carnevalli*: MZUSP 61045-61048 (paratipos). Scinax centralis*: CFBH
2640-2644 (paratipos). Scinax duartei*: AMNH 104125-104127. Scinax elaeochroa:
KU 68290 (A), 68291 (A), 68387 (larvas), AMNH 113951-58, 113959 (M), 113960-
113964. Scinax eringiophila: MACN 30220, 34733-34735 (M), 34736-34742, 36697-
36698, 36962-36964 (AA). Scinax fuscomarginatus: MACN 37008-37010, 37006 (M,
AA), 37007 (M), 37011-37012 (AA). Scinax fuscovarius: MACN 18861 (AA), 34998-
34013, 36912-36914 (AA), 36915-36925 (M), 36932 (larvas), FML 7930 (larvas).
CENAI 19, 1695-1696, 1734-1735, 2483. Scinax garbei: MZUSP 32941(M), 32943
(M), AMNH 86810 (M), 86792 (AA), 86793 (AA), 86787-86791, 86794-86937, 93194-
93196,KU 152988 (A), 152990 (A), 150224 (M), 121425 (larvas). Scinax hiemalis*:
MZUSP 60555 (holotipo), 60556-60557 (paratipos). Scinax jureia*: MZUSP 74209
(paratipo, ex WCAB 49661), 74237-74238 (ex WCAB 49662 -49663). Scinax
littoralis: CFBH 1106, 1109, 1110, 1112 (M), 1114, 1115 (M, AA). Scinax
longilinaeus: ZUEC 7614, 4340, 7608, 7607, 7609 (M, AA), 7612, 76070. Scinax
maracaya: MZUSP 73696 (paratipo), 59550, ZUEC 4345 (M, AA), 8300, 10845,
10861. Scinax littoralis: CFBH 1106, 1109, 1110, 1112 (M), 1114, 1115 (M, AA).
Scinax nasicus: MACN 34910 (larvas), 36894-36902 (AA), 36933-36935 (M), 36936-
36940. Scinax nebulosus: NKM 884, 885, 886(M, AA), 887, 888(M) , 2634, 3126 (M).
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Scinax ranki*: MZUSP 74285-74287. Scinax ruber: NKM 35-36, 113-115, 255, 1640
(M, AA), 1661 (M, AA). Scinax rizibilis: CFBH 1790 (M), 1796 (M, AA), 1795, 1797,
1798, 1802. Scinax perereca: MACN 35096-105, 36926-36927 (AA), 36928-36930
(M), 36931 (larvas). Scinax sp. n.. MACN 35258-35260 (AA), 35262-35262 (M),
35263-35278. Scinax sp. grupo perpusillus: MZUSP 9769-9770, 9772 (m, AA), 9773,
9775-9776. Scinax squalirostris: MACN 36973-36982, 36967-70 (M),29971-29972
(AA), 15074 (AA), 36971-36972 (AA), DIAM 005 (larvas). Scinax staufferi: MACN
36874-75,36876-77 (M, AA), 36878, USNM 523501 (larvas), 523503 (larvas). Hyla
albopunctata: USNM 507872 (larvas), 507873 (larvas), CENAI (MACN) 1287, 2836,
2861, 2890, 1366, 1367, 1383-1385, 4595, MACN 33469-33470, 34166, 34169-34170,
36565. Hyla faber: KU 92309 (ES), 92310 (ES), MACN 36999 (AA, ES), 36700,
35116 (larvas), 35154-35165 . Hyla raniceps: FML 4294, MACN 36884-36885 (M),
36886-36889, 36890 (AA), 36903-36911, 36892-36893 (larvas). Phyllomedusa
tetraploidea: MACN 35056-35061, 36879-80 (AA), 36881-83 (M), 36891 (larvas).
Smilisca baudinii: KU 194475 (AA), AMNH 51225 (C, ES), 69535 (ES), 70149 (ES),
KU 73910, 75436, MACN 36860, 36861 (M), 36862, 36863, 36864 (M), 36865,
USNM 330886 (larvas), 335063. Smilisca sila: KU 91904 (M), 116422(M), 116406
(AA).
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