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ABSTRACT

TETRAPLOIDY IN CERATOPHRYS (ANURA, LEPTODACTYLIDAE), ANALYSIS OF
THE FOSSIL RECORD. It has been confirmed the existence of the tetraploid counterpart of the
genus Ceratophrys Wied, 1824 (extint at the present time) in Argentina and Brazil since the Pliocene,
and the apparition of the octaploidy in the Upper Pleistocene - Holocene. Fossil material of the
diploid form, distinctive of the Chacoan District, has been reported from the horizons of the
Montehermosense Formation in south-east of the province of Buenos Aires, Argentina. The
coexistence of diploid-tetraploid and tetraploid-octaploid forms in the same province was documented.
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INTRODUCCION

La poliploidia constituye un mecanismo evolutivo, que ocurre tanto en algunos
grupos vegetales como animales. Uno de los papeles evolutivos de la poliploidia es
proveer de loci para las radiaciones adaptativas (MoREscALCHI, 1977) y explotar diversos
recursos, de los que sus “padres” diploides no pudieron aprovechar. Los genes
duplicados por poliploidia pueden retener su funcion original o una similar, lo cual se
traduciria en una diversificacion de las proteinas funcionales y regulatorias, o algunas
copias podrian ser silenciadas por medios epigenéticos o mutacionales (WENDEL, 2000).
En plantas la poliploidia les conferiria, ademas de las ventajas adaptativas al medio
donde se desarrollan mayor vigor, tamafio y otras caracteristicas deseables para el hombre
en aquellas plantas de valor comercial (STEBBINS, 1966). La presencia del fenomeno de
poliploidia en vertebrados ha resultado ser particularmente enigmatico ya que no se ha
podido esclarecer su significado, obviando por supuesto su potencial valor evolutivo.
En los anfibios anuros, se han barajado algunas hipotesis sobre su posible establecimiento
(BOGART & WASSERMAN, 1972; MORESCALCHI, 1977; BoGART, 1980; REUMER & THIEBAUD,
1987) v los procesos de silenciamiento de sus genes, pero nunca fueron planteadas las
causas o mecanismos de dicha instauracion. Se los ha estudiado desde el punto de vista
citogenético, bioacustico, ecoldgico, fisioldgico y molecular, pero hoy en dia son pocos
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los autores que tratan sobre el tema, especialmente a lo que concierne al grupo animal.

Ceratophrys Wied, 1824 es uno de los diez géneros de anuros vivientes donde se
han detectado casos de poliploidia y particularmente en este género algunas de sus
especies poseen un nivel de ploidia extrema (diploide-octoploide). Otro género con especies
con ploidia de diverso orden es el africano Xenopus Wagler, 1827 en el cual no so6lo se
han realizado estudios cromosémicos, citometria somatica y espermadtica, sino también
del tamafio de las lagunas 6seas en organismos vivos. Tal como el género anterior, se ha
registrado el hallazgo de fosiles, en este caso, no s6lo en Sudamérica sino también en
Africa (Estes, 1975).

En especies naturales de anfibios de un mismo género existe cierta uniformidad en
cuanto al volumen nuclear y en aquellos géneros con especies poliploides existe ademas
cierta correspondencia entre el nivel de ploidia y el volumen nuclear (contenido nuclear
de ADN), tal lo comprobado en eritrocitos de Ceratophrys tanto vivos como preservados
(MERcADAL, 1981) y en material vivo (FRANKHAUSER, 1945; MACGREGOR & UzzEL, 1964;
UzzeL et al.,1975; GONTHER, 1977; GEORGE & LENNARTZ, 1980). REUMER & THIEBAUD (1987)
pretendieron establecer si existia alguna relacion entre el tamafo de la laguna 6sea y el
nivel de ploidia en Xenopus. Utilizaron ejemplares vivientes, pero con vistas a que si la
relacion es lo suficientemente cuantificable, ésta podria permitir la determinacion del nivel
de ploidia en especimenes fosiles, teniendo en tal caso, como fuera puntualizado por
ViaLLi (1971) “importantes inferencias en el estudio de la evolucion de vertebrados, cuando
es aplicado a taxa fosiles”.

Esta investigacion del nivel de ploidia a través de la medicion de las lagunas 6seas,
unico “rastro fosil” reflejo de dicho estado, tiene por objeto conocer la “historia” del
fenémeno de la poliploidia, en el anuro sudamericano Ceratophrys.

MATERIAL Y METODOS

Se utilizo la técnica de REUMER & THiEBAUD (1987) para especies vivientes del género Xenopus,
con modificaciones. Se extrajeron pequefos fragmentos 0seos Unicamente de la parte mas fina del
craneo (maximo aproximado 2 mm?), tratando de elegirlos de modo tal de no que no fuese significativa
para posteriores estudios taxondmicos. Se obtuvieron tanto trozos delgados como gruesos, debiendo ser
procesados. Para ello fue utilizada una piedra de grano muy fino que se usa normalmente para afilar
cuchillas de microtomo. Se procedié a su abrasion presionando el trozo de hueso con la yema de un dedo
hasta obtener un espesor de 0,02 mm. Se colored empleando la técnica de REUMER &THIEBAUD (1987),
respetando los tiempos de la técnica para el material procedente de yacimientos mas recientes. Para
ejemplares de mayor antigiiedad (Montehermosense) que presentaban mayor mineralizacion, se los
coloreaba con tionina durante 20 a 30 min y acido picrico 10 min o dependiendo de las caracteristicas
del fragmento, se optaba por desgastarlo y se lo deshidrataba directamente para su montaje. Las
mediciones de las lagunas 6seas fueron hechas utilizando microscopio binocular con micrémetro ocular.
Se tomo6 como criterio medir todas aquellas lagunas Oseas "buenas" que se encontraran en el preparado,
variando por lo tanto el nimero de mediciones en todos los casos. Son consideradas como "buenas" a
aquellas lagunas 0seas cuyo borde se mantuvo nitido, en toda su extension, al ajustar éste con el
micrometro. Es decir que las lagunas dseas se encuentren paralelas a la superficie de abrasion, evitando
asi errores por distorciones en la medicion (largo y ancho) debido a la ubicacion de la laguna en distintos
planos del ojo del observador. El volumen de la laguna 6sea fue calculado por la formula de un elipsoide
4/31t (%, L)(*2A)?%, siendo L el diametro mayor y A, el menor (MERCADAL, 1981).

El material examinado y analizado se encuentra depositado en los museos: The Natural History
Museum (BMNH), Londres; Museo de La Plata (MLP), Buenos Aires y Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia” (MACN), Buenos Aires. Ejemplares fosiles: Ceratophrys cornuta
Linnaeus, 1758: BRASIL, Minas Gerais: Lagoa Santa, Piso Pleistoceno (BMNH 18895). Ceratophrys
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ornata Bell, 1943: ARGENTINA, Buenos Aires: G. Chavez, Los Tres Reyes, Piso Pleistoceno
tardio-Holoceno (MLP 86.VIII.1.4), (MLP 86.VIII.1.5/6). Ceratophrys sp.: ARGENTINA, Buenos
Aires: Olavarria, Tapalqué, Piso Pleistoceno (MLP 86.111.25.150), (MLP 86.111.25.151); Gral. La
Madrid, Fortin Necochea, Piso Holoceno temprano-medio (MLP 96.V.18.12); Mar Chiquita, Playa
Dorada, Piso Ensenadense (MACN 19744); Gral. Pueyrredon, Mar del Plata, Piso Ensenadense
(MLP 88.V.20.1); Chapadmalal, Piso Chapadmalalense (MACN 18074); Arroyo Loberia, Piso
Marplatense, Barrancalobense (MACN 17585); Pta. Loberia, Piso Chapadmalalense (MACN 17936);
Punta Varohué, Piso Chapadmalalense (MLP 34.V.10.8); Miramar, Barranca Parodi, Piso
Chapdmalalense (MLP 88.VII1.20.1), (MLP 88.VII.20.2); Miramar, Piso Holoceno superior (MLP
52.01X.27.11); sin citas de localidad y piso (MACN 19731); Quequén Salado, Piso Chapadmalalense
inferior (MLP 94.11.1.171); Monte Hermoso, Piso Montehermosense (MLP 48.XI1.16.195), (MACN
14322); Monte Hermoso, Piso no citado (presumiblemente Pleistoceno) (MLP 136), (MLP 247).
Ceratophrys prisca Ameghino, 1899: ARGENTINA, Buenos Aires: Monte Hermoso, Piso
Montehermosense (MACN 14324), (MACN 14317, plesiotipo). Ceratophrys prisca var. subcornuta
Rovereto, 1914: ARGENTINA, Buenos Aires: Monte Hermoso, Piso Montehermosense (MACN
14319), (MACN 14323), (MACN 14325). Ceratophrys prisca var. gigantea Rovereto, 1914:
ARGENTINA, Buenos Aires: Monte Hermoso, Piso Montehermosense (MACN 14318).

Fueron tomados como referencia del tamafio de las lagunas Oseas craneos de ejemplares
diploides y octoploides actuales: Ceratophrys cranwelli Barrio, 1980: ARGENTINA, Chaco: Castelli
(MACN, Lab. 80, A), (MACN, Lab. 80, B). Ceratophrys ornata Bell, 1843: ARGENTINA, Buenos
Aires: Ing. Maschwitz (MACN, Lab. 80, A), (MACN, Lab. 80, B).

Material importante, tanto desde el punto de vista de la ubicacion geografica como de su
antigiiedad, no pudo ser examinado: Ceratophrys sp. del Plioceno (Montehermosense) de Catamarca,
Argentina (MARSHALL & PATTERSON, 1981, depositado en el Field Museum de Chicago (FMNH P 14402,
parte de craneo), extraviado (J. Bolt, comunic. epistolar). Ceratophrys sp. del Pleistoceno de Bolivia
(Nuapua y Tarija) estudiados por VERGNAUD-GRrazzINI (1968): el Dr. Jean-Claude Rage (Laboratoire de
Paleontologie, Museum National d’Histoire Naturelle) confirma que deben ser localizados. Ceratophrys
ensenadensis Rusconi, 1932 de los alrededores de la ciudad de Buenos Aires (MACN), no fue posible
localizarlo. El holotipo de Wawelia gerholdi Casamiquela, 1963 (MLP), no fue posible realizar
ninguna observacion (a través de un videomicroscopio de los rastros de estructuras Oseas dejadas en
la impronta) ya que le fuera aplicado un molde de latex que la inutilizé totalmente para los fines;
Ceratophrys sp. (BMNH) procedente del Pleistoceno de Brasil (GUNTHER, 1859), los indices fueron
calculados en base a fotografias de craneos de dos ejemplares, sin embargo el material 6seo enviado
correspondia a un tercer ejemplar, no pudiendo asi establecer ninguna correspondencia con los indices
morfomeétricos.

En algunos ejemplares fue posible la medicion de caracteres morfométricos craneanos a fin de
establecer indices que posibilitarian compararlos con los obtenidos en las especies de Ceratophrys
actuales. Como patron de referencia, fueron considerados los indices obtenidos para C. ornata y C.
cranwelli por Barrio (1980), a fin de poder establecer alguna relacion entre el parentesco y el nivel
de ploidia (indices 3, 4 y 5). A éstos los denominamos indices A juntamente con otros, obtenidos de
mediciones no consideradas en la metodologia clasica (escotadura postorbitaria/distancia entre las
puntas de los escamosales, distancia entre punta del escamosal y cuadrado/altura del neurocraneo,
ancho del craneo/ancho foramen magnum, ancho del craneo/ancho de la orbita y distancia interorbital/
ancho de la orbita). Algunos de ellos fueron a su vez combinados para acentuar dichas disimilitudes
(tab. II, indices B). De los 31 ejemplares estudiados sélo en 13 pudieron ser calculados todos los
indices por encontrarse sus craneos bastante completos. Teniendo en cuenta que las diferencias de los
indices craneales de C. ornata y C. cranwelli son significativas (Barrio, 1980), fueron consideradas
como referencia para establecer similitudes con los fosiles estudiados.

RESULTADOS
El calculo del nivel de ploidia a través de las mediciones de las lagunas dseas de

fosiles de Ceratophrys indicaria la existencia de una forma con nivel de ploidia intermedio
entre los clasicamente conocidos diploide y octoploide, es decir tetraploides (tab. I).
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Tabla 1. Ejemplares estudiados actuales y fosiles del género Ceratophrys, su ubicacion geografica y
temporal, valores de la media en Y3, desviacion standard (s), numero de lagunas 6seas medidas por
muestras (N), y nivel de ploidia resultante (P).

N° de coleccion Espécie Volumen de laguna N P
ossea (U?), s

MACN 14324 Ceratophrys prisca 392,00 + 57,74 20 2n
MLP 48.X11.16.195  Ceratophrys sp. 352,90 £+ 69,07 7 2n
MACN 14319 C. prisca var. subcornuta 790,50 + 91,36 18 2n
MACN 14325 C. prisca var. subcornuta 687,19 + 123,91 15 4n
MACN 14323 C. prisca var. subcornuta 282,96 + 33,32 7 2n
MACN 14317 C. prisca, plesiotipo 547,03 + 96,70 8 2n
MACN 14322 Ceratophrys sp. 330,42 + 79,32 24 2n
MACN 14318 C. prisca var. gigantea 414,61 £+ 50,74 16 2n
MLP 94.11.1.171 Ceratophrys sp. 648,71 + 82,22 11 4n
MLP 88.VIIL.20.1 Ceratophrys sp. 418,68 £+ 94,54 25 2n
MLP 88.VII.20.2 Ceratophrys sp. 265,63 + 75,05 17 2n
MACN 19731 Ceratophrys sp. 318,36 + 49,89 20 2n
MACN 17936 Ceratophrys sp. 391,78 + 36,39 8 2n
MLP 34.V.10.8 Ceratophrys sp. 133,32 + 21,90 51 2n?
MACN 18074 Ceratophrys sp. 622,23 + 26,66 3! 4n?
MACN 17585 Ceratophrys sp. 335,70 + 58,27 21 2n
MLP 88.V.20.1 Ceratophrys sp. 874,94 + 185,68 9 4n
MACN 19744 Ceratophrys sp. 765,71 + 125,05 15 4n
MLP 86.111.25.151 Ceratophrys sp. 621,74 + 97,79 16 4n
MLP 86.111.25.150 Ceratophrys sp. 1011,93 £+ 74,43 9 8n
MPL 136 Ceratophrys sp. 1269,61 + 108,90 6 8n
MLP 247 Ceratophrys sp. 785,27 + 168,51 55 4n
MLP 52.1X.27.11 Ceratophrys sp. 329,54 + 67,43 11 2n
MLP 86.VIII.1.5/6 Ceratophrys ornata 794,13 + 143,87 35 4n
MLP 86.VIII.1.4 Ceratophrys ornata 736,96 + 160,68 44 4n
MLP 96.V.18.12 Ceratophrys sp. 1045,99 + 119,34 14 8n
BMNH 18895 C. cornuta? 593,34 + 138,03 22 4n
S/n°A, C. ornata 1056,29 + 138,02 17 8n
S/n°B, C. ornata 1136,43 + 121,46 15 8n
S/n°A, C. cranwelli 275,29 + 35,46 23 2n
S/n°B, C. cranwelli 284,20 + 37,01 25 2n

Este primer registro en material fosil del Ceratophrys de una entidad tetraploide procede
del Plioceno, Formacion Montehermosense (localidad de Monte Hermoso, Buenos Aires,
Argentina) (fig. 2). Esta condicion es inexistente en la actualidad. Se comprueba ademas
en este mismo material, la coexistencia de entidades diploides y tetraploides.

También al sur de la provincia de Buenos Aires se hallaron restos de Ceratophrys
(Fm. Chapadmalalense) diploides, tanto en Punta Varohué y Punta Loberia como los
correspondientes a una nueva forma (Juan Carlos Fernicola, comunic. personal) de la
localidad de Miramar, y tetraploides de la localidad de Quequén Salado y posiblemente
otro de la localidad de Chapadmalal (tab. I). Este material presenta un color mas claro
(contrariamente al procedente del Piso Montehermosense de color negruzco) y esta
mucho menos mineralizado, exigiendo por lo tanto menor trabajo para su procesamiento.

La condicion tetraploide aparece nuevamente en pisos mas recientes del sudeste
y centro-este de la provincia de Buenos Aires (tab. I, figs. 1, 2). El primer registro de
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Fig. 1. Representacion grafica del valor de la media y desviacion standard del volumen nuclear de las
lagunas 0seas medidas en fosiles del género Ceratophrys, en correspondencia con el nivel estratigrafico
donde fueron hallados. Las lineas horizontales representan el limite de los rangos correspondientes a los
distintos niveles de ploidia. (1-8, Fm. Montehermosense; 9, Fm. Chapadmalalense inferior; 10-15, Fm.
Chapadmalalense; 16, Fm. Barrancalobense; 17-18, Fm. Ensenadense; 19-22, Pleistoceno; 23, Holoceno
superior; 24-26, Pleistoceno tardio-Holoceno; 27, Pleistoceno de Brasil; 28-31, Actual (C. ornata,
Buenos Aires, C. cranwelli, Chaco).
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Tabla II. Indices entre ocho caracteres meristicos estudiados en material actual (C. cranwelli y C.
ornata) y fosil del género Ceratophrys. (1, escotadura postorbitaria/distancia entre las puntas de los
escamosales; 2, distancia entre punta del escamosal y cuadrado/altura del neurocraneo; 3, ancho del
craneo/ancho foramen magnum; 4, ancho del craneo/ancho de la orbita; 5, distancia interorbital/ancho
de la orbita; indices obtenidos de la combinacion entre los anteriores (1x3, 1x4, 1x2, 2x3, 3x5, 43,
5x1; P, ploidia). Los niimeros en negrita corresponden a valores de la entidad octoploide.

Especimenes 1 2 3 4 5 1x3  1x4 1x2 2x3 3x5 4/3 5x1 P
S/n°A 0.23 072 13.29 553 090 3.06 1.27 0.17 9.57 11.96 042 021 2n
Ceratophrys cranwelli

S/n°B, 0.16 0.78 10.06 4.83 0.73 1.61 0.77 0.12 7.85 7.34 048 0.12 8n
C. ornata

S/n°C, 0.14 0.74 10.70 4.76 0.87 1.50 0.66 0.10 7.92 9.31 044 0,12 8n
C.ornata

MACN 14319 0.12 097 1239 522 0.81 149 0.63 0.12 12.0 10.04 042 0.10 4n
C. prisca var. subcorn.

MACN 14325 0.11 099 1096 592 092 1.21 0.65 0.11 10.85 10.08 0.54 0.11 4n
C .prisca var. subcorn.

MACN 14323 - - - - 083 - - - 2n
C. prisca var. subcorn.

MACN 14317 0.15 0.81 1098 5.14 0.85 1.65 0.77 0.12 889 9.33 047 0.13 4n
C. prisca, plesiotipo

MACN 14318 0.14 093 1221 573 092 1.71 080 0.13 11.36 11.23 047 0.13 2n
C. prisca var. gigantea

MLP 94.11.1.171 - - - - 0.84 - - - 4n
Ceratophrys sp.

MLP 88.VIL.20. 1 0.18 1.10 0.20 2n
Ceratophrys sp.

MLP 88.VIL.20.2 012 - - - 0.88 0.11 2n
Ceratophrys  sp.

MPL 136 0.16 0.77 10.65 4.73 090 1.70 0.76 0.12 820 9.59 044 0.14 8n
Ceratophrys sp.

MLP 247 0.14 0.76 - - 0.89 - 011 - 0.12 4n
Ceratophrys sp

MACN 19731 0.16 0.82 1191 5.06 0.89 1.91 081 0.13 9.77 10.56 0.42 0.14 2n
Ceratophrys sp.

MLP 88.V.20.1 0.18 - - - 1.10 - - - 0.20 4n
Ceratophrys sp.

MACN 19744 022 0.85 11.00 529 0.86 242 1.16 0.19 935 9.46 048 0.19 4n
Ceratophrys sp.

MLP 52.1X.27.11 - - 17.88 7.55 1.05 - - - 18.77 0.42 - 2n
Ceratophrys sp.

MLP 86.VIIL.1.5/6 015 - - - 0.79 - - - 0.12 4n
Ceratophrys ornata

MLP 86.VIIL.1.4 0.12 0.76 9.22 532 091 1.11 0.64 0.09 553 840 0.58 0.11 4n
C. ornata

MLP 96.V.18.12 - - - - 0.98 - - - 8n
Ceratophrys sp.

BMNH 18896 0.13 0.82 11.20 646 1.20 1.47 0.84 0.11 9.18 13.44 0.58 0.16 ?
C. cornuta

BMNH 18896a 0.13 0.81 9.80 5.05 0.87 127 0.72 0.11 794 8.53 052 0.11 ?
C. cornuta

octoploidia en material fosil corresponde a material procedente del partido de Gral. La
Madrid, Piso Holoceno temprano-medio.

En varios casos el nimero de mediciones fue reducido, oscilando entre 6 y 18 por
preparado, debido a que la orientacion de los osteoclastos y/o la densidad de los mismos
en el pequeio trozo de hueso extraido no fuera la ideal; no obstante en otros preparados
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se alcanzd a contar hasta 55 lagunas 6seas. Se observa que los valores de desviacion
standard son bastante elevados lo que demuestra una gran variacion del tamafio individual
de las lagunas, como también ocurre en especies vivientes de Xenopus. Se verifica
cierta particularidad en las variaciones individuales: los organismos diploides son los
que presentan menor desviacion respecto a la media cualquiera sea su procedencia
como antigiiedad y los tetraploides, se advierte la tendencia hacia desviaciones mayores
respecto de la media (fig.1, tab. I). Esto también se observa en los octoploides. Se
registraron asimismo algunos casos de mayor desviacion standard en tetraploides.

Se destaca en los tetraploides del Plioceno o Pleistoceno inferior que los valores
individuales eran mas uniformes que en los procedentes del Pleistoceno superior, los
que mostraban mas frecuentemente valores extremos, siendo el mas significativo un
ejemplar (MLP 247) de Monte Hermoso, cuya edad lamentablemente no estaba indicada.
En los octoploides algunos valores de volumen de laguna ¢sea sobrepasan en mucho al
valor de la media. Los volimenes de las lagunas 6seas que excedian grandemente a los
mayores valores promedio de cada preparado fueron descartados, pero no
menospreciados en las consideraciones finales.

Se observa que en los ejemplares del Plioceno inferior de Monte Hermoso,
determinados como diploides, la mayoria de sus indices morfométricos se aproximaban a
los de C. cranwelli actuales, coincidiendo ademas y casualmente con su condicion
diploide. Tal es el caso de C. prisca var. gigantea que se destaca por sus grandes
dimensiones. Lo mas llamativo de su craneo, ademas de su tamafo es el hecho que la
rama Otica del escamoso sobrepasa en mucho a los condilos y sus puntas se dirigen
levemente hacia arriba. Los tetraploides muestran un predominio de indices cercanos a
los de la octoploide C. ornata.

A pesar de no contar con la totalidad de los indices de los tetraploides del piso
Ensenadense (hallados al norte de Mar del Plata), curiosamente el indice 1 (tab. II) se
aproxima al de la especie diploide, indice muy relevante para este estado. Los ejemplares
del Pleistoceno de Brasil, de acuerdo a los indices calculados, se trataria de dos entidades
diferentes. Lamentablemente no se tienen los datos de su nivel de ploidia ya que sélo se
nos proporcion6 material 6éseo de un tercer ejemplar, que resultd ser tetraploide.
Tentativamente se puede decir que entre ellos habria un ejemplar octoploide, tal como lo
revelarian sus indices.

DISCUSION

Podria cuestionarse la validez del método de determinacion del nivel de ploidia en
material fosil a través de la medicion de los osteoclastos, sin embargo se puede sostener
que es util y valedero . De acuerdo a recientes estudios realizados sobre la diagénesis en
fosiles pleistocenos (PFRETZSCHNER, 2000) la principal deposicion de pirita que se produce
en los conductos 6seos seria consecuencia de la degradacion de hemoglobina (Fe*') y
colageno (S*) anivel de la médula 6sea y se restringiria a las zonas cercanas a ésta. Por
subsecuente oxidacion de la pirita (tardiamente en el proceso diagenético) se produce
acido sulfurico que podria ensanchar los conductos 6seos, tales como los conductos de
Havers y lagunas 6seas. A lo recién expuesto se puede comentar que si bien no fue
realizado ningln estudio para comprobar la existencia del contenido de pirita de las
lagunas oOseas, éste debid haber sido escaso ya que los trozos de huesos utilizados
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Fig. 2. Ubicacion geografica del material fosil descubierto hasta el presente, correspondiente al género
Ceratophrys. Cretacico superior: 1, Uberaba (Brasil); Mioceno: 2, Ing. Jacobacci, Rio Negro; Plioceno:
3, Corral Quemado, Catamarca; 4, Monte Hermoso, Bs.As.; 5, Quequén Salado, Bs.As.; 6, Miramar,
Bs.As.; 7, Chapadmalal, Bs.As.; Pleistoceno: 8, Mar del Plata, Bs.As.; 9, Gral. La Madrid, Bs.As.; 10,
Gonzalez Chavez, Bs.As.; 11, Olavarria, Bs.As.; 12, Ensenada, Bs.As.; 14, Tarija (Bolivia); 16, Lagoa

Santa, Minas Gerais (Brasil).

procedian de huesos craneanos planos, descartando una abundante provision endogena
(medular) de azufre y hierro. Esto minimizaria la ulterior produccién de acido sulfurico.
Las determinaciones de volumen de las lagunas 6seas efectuadas en material pliocénico
evidenciaron la coexistencia de entidades diploides y tetraploides del mismo yacimiento.
Si las lagunas dseas del material fosil mas antiguo aqui estudiado hubiesen sufrido la
accion del 4cido sulfurico en alguna de las etapas diagenéticas, hubiese sido imposible
la deteccion de entidades diploides en yacimientos pliocenos.

Debido a la distinta denominacién de las edades de acuerdo a las areas geograficas
involucradas, fueron consultados AMEGHINO (1909), KrAGLIEVICH (1952), PAscuAL (1966),
Tonni & Fiparco (1978), BAEz & YANE (1979), Cione & Tonni (1995a, b; 1996,1997).

El resto mas antiguo de esta subfamilia, Ceratophryinae (tal como es considerado
para este grupo de batracios por Frost, 1985) corresponderia a W. gerholdi (Mioceno
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medio de Ingeniero Jacobacci, noroeste de Rio Negro, Argentina) (fig. 2), afin al género
Ceratophrys, tal como lo han aseverado CasaMIQUELA (1963) y BAEz & PEri (1989)
principalmente por las caracteristicas de su esqueleto postcraneano y por el craneo con
saliencia del escamosal tipicamente angular e hiperosificado. Llama la atencion la proporcion
cabeza-cuerpo, caracteristica atribuible a un individuo juvenil (BAEz & PEri, 1990).

Recién en el Plioceno tardio se vuelve a tener registros de fosiles de esta subfamilia
al sur de la provincia de Buenos Aires (Monte Hermoso, Fm. Montehermosense). Los
hallazgos fueron hechos por primera vez por AMEGHINO (1899), quien los designé como
C. prisca. RovereTo (1914) distingue tres variedades: C. p. subcornuta, C. p. gigantea 'y
C. p. prisca, correspondiente a material encontrado en el mismo nivel estratigrafico que
C. prisca. Se registraron tanto entidades diploides como tetraploides. Este material se
caracteriza por su color negruzco. Comuinmente los huesos foésiles procedentes de
depositos marinos poseen una coloracién negra; tal caracteristica no es hallada en
depositos fluviales ya que el contenido de sulfuros de las aguas es bajo (PFRETZSCHNER,
2000). Esto sugeriria que la fosilizacion de dicho material tuvo lugar durante una
transgresion marina.

De acuerdo a los resultados obtenidos del analisis del nivel de ploidia, indices
morfométricos y morfologia craneana, concordariamos con BAEz & GaspariNI (1977) y
Peri (1993) en invalidar las tres variedades, incluso de la consideracion uniespecifica de
estas especies. Procede de la misma formacioén un ejemplar hallado en Corral Quemado
(Catamarca, Argentina) (MARSHALL & PATTERSON, 1981). En el Plioceno se vuelven a
encontrar al sur de la prov. de B. Aires, en el Piso Chapadmalalense, ejemplares diploides
(Miramar, Pta. Loberia y Pta. Varohué) y tetraploides (Quequén Salado y Chapadmalal).
En el Piso Barrancalobense, terminando el Plioceno, se registré un fosil diploide.

Ya en el Pleistoceno, y siguiendo la franja de costa atlantica, otros restos fosiles de
anuros asignados a Ceratophrys (Piso Ensenadense) fueron hallados a |l kmy a 18 km
(este ultimo colectado por los autores) al norte de Mar del Plata (fig. 2). Los ejemplares
presentaban la misma coloracion marroén claro y el escudo de hueso dérmico del craneo
no llegaba, visto dorsalmente, a cubrir los condilos. Se observa una diferencia entre
ambos, en uno de ellos (18 km al N) el canal para la arteria carétida se encuentraba
ubicado a cierta distancia del escudo craneano y no inmediatamente por debajo, como
en el resto de los ejemplares, incluyendo los actuales. Esta misma caracteristica fue
encontrada en un ejemplar de la formacion La Postrera, Pleistoceno tardio-Holoceno.
Las mediciones de las lagunas 0seas sugieren que se tratarian de organismos tetraploides
en ambos casos.

Del Piso Ensenadense también procede material que Rusconi (1932) asigna a C.
ensenadensis de Olivos, B. Aires, Argentina, no examinado, siendo lo mas probable que
se trate de C. ornata (REIG, 1958). AMEGHINO (1899) también senala C. ornata en los
alrededores de B. Aires.

Del Pleistoceno tardio-Holoceno, el material estudiado procedente de Miramar
(Holoceno superior, antes Fm. Aimarense (Eduardo P. Tonni, comunic. personal) resultaria
ser diploide al igual que los del Chapadmalalense anteriromente citados. Peri (1993)
estudia material procedente de Laguna de Los Tres Reyes en el centro-sur de la prov. de
B. Aires (Gonzalez Chéavez), Fm. La Postrera. Los dos ejemplares estudiados resultaron
ser tetraploides, lo cual refutaria la asignacion de PEri (1993) de este material a C. ornata.
Uno de ellos tenia la particularidad de que el canal para la arteria cardtida tenia la misma
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posicién que en el tetraploide de la Fm. Ensenadense hallado a 18 km al norte de Mar del
Plata. En todo este material el escudo dseo craneano apenas cubria los céndilos, visto
dorsalmente. El material 6seo se caracterizaba por su aspecto de hueso proveniente de
un animal mas reciente y ademas era mas duro, no tan fragil como en los casos anteriores
exceptuando, como fuera ya mencionado, los del Montehermosense. El tamafio del
foramen magnum es ciertamente mas grande que en el resto de los ejemplares fosiles
estudiados, y el escamoso menos desarrollado.

VERGNAUD-GRAZZINI (1968) describio material perteneciente a Ceratophrys de las
localidades de Nuapua (region chaquefia) (fig.2) y Tarija (region andina) del Pleistoceno
superior de Bolivia. De la misma edad proceden restos fosiles de Brasil (Lagoa Santa,
Minas Gerais) (fig.2) que GUNTHER (1859) asigno a C. cornuta (BMNH). El material
examinado result6 tener un nivel de ploidia correspondiente a un organismo tetraploide.

En el Holoceno temprano se destaca en Tapalqué (Olavarria, B. Aires), un ejemplar
tetraploide y otro octoploide, y en Fortin Necochea (Gral. La Madrid, B. Aires) de uno octoploide.
Es decir que recién en el Holoceno temprano a medio podemos aventurarnos a decir,
considerando el escaso material disponible, que hace su aparicion la condicion octoploide.

En relacion a las condiciones paleoambientales imperantes en los periodos
correspondientes a los fosiles considerados, con anterioridad a W. gerholdi, existen
evidencias de que durante el Paleoceno tardio-Eoceno temprano, los climas globales
eran relativamente calidos, atemperandose hacia el Eoceno tardio (PascuaL, 1984; BAEz,
1986). Esta situacion se prolongaria hacia el Oligoceno. Incluso durante el Mioceno temprano,
los mamiferos hallados indicarian la existencia de condiciones ambientales calidas
(PascuaL & Rivas, 1971; Pascuat, 1984). Esto permitio la presencia de una biota
caracteristica de climas subtropicales en la Patagonia, lo cual reforzaria lo aseverado por
LyncH (1971), EsTes & REIG (1973) y BAEZ & GasparINI (1979) entre otros, quienes sostienen
que varias familias de anfibios anuros (hilidos, leptodactilidos y bufénidos) tuvieron su
origen en este continente dispersandose por el mismo de acuerdo a las distintas
condiciones climaticas imperantes, alcanzando distintos grados de diferenciacion y/o
especializacion. Wawelia gerholdi habitd en territorio patagonico (Ing Jacobacci, Rio
Negro) durante el Mioceno medio, época en la cual comenzé el levantamiento del macizo
patagoénico (PascuaL, 1984). De acuerdo a CASAMIQUELA (1963), el elenco de diatomeas
asociado a Wawelia es indicador de un clima templado a frio. Es decir que ya se haria
sentir el cambio climatico producido tanto por la elevacion de la cordillera patagonica
(Mioceno tardio), que frenaria los vientos humedos del Pacifico incrementando
paulatinamente las condiciones aridas de la zona, como la apertura del pasaje de Drake y
la formacién de la corriente circumpolar antartica, trayendo como consecuencia la
modificacioén de patrones de circulacion atmosférica y ocednica (BAgz, 1986). A esto se
sumaria la impresionante transgresién marina (Mioceno medio al Plioceno) que ocupd
las zonas bajas y precordilleranas del continente sudamericano (NE de la Patagonia,
llanura Chaco-pampeana y Mesopotamia (del territorio argentino), Paraguay, Bolivia,
Norte de Perti, Colombia y Venezuela) (RASANEN et al., 1995).

Durante el Plioceno temprano y medio el norte de la Patagonia el clima era mas
himedo que el actual, cambiando a mas seco y frio en el Plioceno tardio. Biologicamente
es muy significativo ya que la Patagonia pas6 a ser de extraordinario centro de evolucion
(y probablemente también de dispersion) (PascuaL & Rivas, 1973) a convertirse en un
territorio cada vez mas arido. Esto obligd a que la fauna migrase hacia el norte como
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reflejo de ese deterioro, o que las mds euritérmicas se dirigieran hacia areas mas himedas
del oeste de los Andes (BAEZ & GasPARINI, 1977).

Ya en el Plioceno (Fm. Montehermosense) se registra la presencia de Ceratophrys
en el noroeste del pais (Catamarca) y en el sur de la prov. de B. Aires: a) en la region
subandina la fauna registrada en este periodo poseia un marcado caracter subtropical.
Esto hace inferir que las condiciones ambientales eran similares a aquéllas del oeste del
distrito chaquefio (dmbito de la actual distribucion de la especie diploide en el territorio
argentino) que a su vez, aparentemente, también existieron en el sudoeste de la prov. de
B. Aires (BAEz & YANE, 1979). La culminacion del levantamiento de las Sierras Pampeanas
que se registra en el Plioceno tardio, habria impedido el paso de los vientos himedos del
nordeste provocando la desertizacion de las areas occidentales (PAscuaL & Rivas, 1973).
Lamentablemente no se pudo estudiar material de Ceratophrys de Catamarca, el cual
hubiese aportado una valiosa informacion, no s6lo determinando su nivel de ploidia y
poder esbozar hipotesis sobre su posible procedencia, sino también para las
observaciones realizadas por MErRcADAL (1981). Este autor (1986) destacd el hecho de
que los indices craneanos de la especie octoploide, descripta para el nordeste del Brasil,
C. joazeirensis Mercadal, 1986, se aproximan mas a los de C. cranwelli del norte de la
Argentina; b) el clima del sudoeste de la prov. de B. Aires se caracterizo por presentar
estaciones con diferente régimen de lluvias (Tonni, 1974; BAEz & GasparINg 1977). Luego
con el ascenso de la region montafiosa andina (Plioceno-Pleistoceno) hizo que prevaleciera
el clima seco provocando a su vez una conexion faunistica entre el sudoeste de B. Aires
y Patagonia, y una expansion hacia el este de formas provenientes del oeste (BAEz &
YANE, 1979). Esto pudo haber favorecido la expansion del bosque xerofilo, el cual esta
presente en la llanura pampeana hacia el oeste y norte (BAEz & YaNE, 1979; Tonnt &
FipaLco, 1978), y la consecuente retraccion de la distribucion de las formas diploides y
tetraploides del territorio bonaerense, como pudo ser verificado en el presente trabajo.

Tres hechos son llamativos: el primero, referido al diploides al sur de la prov. de B.
Aires, territorio exclusivo en la actualidad para la entidad octoploide, avalando lo aseverado
por Tonni (1974), RINGUELET (1978), GALLARDO (1979) y PascuaL (1984), que durante la
Edad Montehermosense, la distribucion de algunos elementos de la fauna subtropical o
del “tipo chaquefio” se extendia hasta el sur de la prov. de B. Aires. Segundo, la existencia
en tiempos pretéritos de la contraparte tetraploide, ausente hoy en dia, y tercero, la
coexistencia de estas dos formas durante este periodo y posteriores.

Partiendo de los datos obtenidos del material estudiado y del panorama
paleoclimatico recién expuesto se observa que existiria prima facie una estrecha relacion
entre las fluctuaciones climaticas y la evolucion del nivel de ploidia en Ceratophrys. Se
visualiza ademas un “movimiento” sudoeste-nordeste, correspondiente a la sucesion
Plioceno-Holoceno, del incremento del nivel de ploidia para los ejemplares de Ceratophrys
en la prov. de B. Aires. No se ha registrado ningtin hallazgo de material del Plioceno para
el norte de esta provincia. El altimo registro para la forma diploide esta indicado para el
Holoceno Superior, siendo para la forma tetraploide las postrimerias del Pleistoceno (con
la coexistencia de octoploides). Lamentablemente no se posee la ubicacion cronologica
certera del material tetraploide y octoploide de Monte Hermoso (MLP 247, 136),
supuestamente del Pleistoceno.

Los organismos diploides son los que presentan menor desviacion respecto
a la media cualquiera sea su procedencia como antigiiedad, advirtiendo en los
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tetraploides la tendencia hacia desviaciones mayores respecto de la media, lo cual
es observado también en los octoploides. Esto concordaria con los resultados
obtenidos por REUMER & THiEBAUD (1987) en Xenopus, quienes destacan igualmente
el incremento de la desviacion standard a medida que se incrementa el nivel de
ploidia. Pero a diferencia de los resultados de dichos autores, si bien hubo un
incremento de dicho parametro con el mayor grado de ploidia, se registraron algunos
casos de mayor desviacion standard en ejemplares tetraploides. El hecho de que
los tetraploides pliocénicos hayan sido los que presentaran un conjunto de valores
individuales mas regulares que los pleistocénicos (por lo tanto de menor desviacion
standard) hablan de cierta estabilidad genética, por lo menos en cuanto al contenido
nuclear de ADN.

Cambios climaticos pudieron haber forzado a estos batracios a emigrar hacia el
norte buscando condiciones mdés propicias de humedad y temperatura. Estas nuevas
condiciones pudieron haber tenido ingerencia en el establecimiento de una nueva
situacion en el patrimonio genético. Tal vez el indicio mas evidente de esta transicion
haya sido la presencia en tetraploides mas recientes (pleistocenos) de valores de
desviacion standard mucho mas elevados, reflejando una tendencia a un cambio del
contenido nuclear de ADN (predominantemente hacia uno mayor). Un ejemplo de ello es
la presencia en Monte Hermoso de un ejemplar 4n y otro 8n, ambos del Pleistoceno,
teniendo el primero uno de los mayores valores de desviacion standard entre los
tetraploides determinados.

La ausencia actual de Ceratophrys tetraploides sugeriria que tal irregularidad en
los valores de los tetraploides pleistocénicos haya sido reflejo de la falta de adaptacion
(o inestabilidad genética) a las nuevas condiciones y adopcidén de un nuevo estado, el
octoploide, caracteristico para este género en la llanura bonaerense actual. Se han
registrado casos de simpatria con diploides al sur de la provincia de B. Aires. Inicialmente
una especie poliploide deberia acompafiar simpatricamente a la poblacion diploide
ancestral (BoGART & WASSERMAN, 1972), adquiriendo subsecuentemente mecanismos de
aislamiento reproductivo. Analogamente suponemos que habria ocurrido lo mismo entre
las poblaciones tetraploide y octoploide.

GoiN & GoIN (1968) exponen claramente la relacion entre el contenido de ADN
por nucleo y el grado de avance evolutivo, observando que en los vertebrados
primitivos, o los mas primitivos de cada clase, el contenido de ADN es mucho mayor
que los organismos que han alcanzado la maxima especializacion, como por ejemplo,
las aves y los peces teledsteos. De esta forma un grupo con ADN redundante
conserva la suficiente plasticidad evolutiva para producir importantes cambios
adaptativos requeridos en la evolucion cuantica. Asi el tipo 3 de evolucion postulado
por RENDEL (1965) que involucra el incremento de material genético (por poliploidia,
entre otros mecanismos) posibilitaria la aparicion de novedades evolutivas
manteniendo, mientras, las mas viejas. La poliploidia proveeria ademas de un mayor
nimero de posibles combinaciones genéticas como consecuencia de la segregacion
independiente de homdlogos multivalentes (Becak et al.,1970). Es decir que la
“nueva” adquisicion del estado poliploide seria recién el comienzo de una etapa
evolutiva en este taxon.

Por el analisis del genoma de numerosos organismos y comparando varias familias
génicas, se ha propuesto que en la evolucion de los vertebrados pudo haberse producido,
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ya muy tempranamente (hace millones de afios), dos duplicaciones gendmicas, resultando
una octoploidizacion (SPRING, 1997; GisoN & SpRING, 2000). El genoma de los vertebrados
es mayor que el de los invertebrados y muestra evidencias de duplicacion génica. Se
barajarian dos posibilidades, pudo haberse producido una tetraploidizacion seguida
por un proceso de diploidizacion durante varios millones de afios y luego una segunda
tetraploidizacion, o una rapida octoploidia ocurrida en pocos cientos o miles de afios.
Tal seria el caso de las plantas de cultivo y de la especie de anfibios Ceratophrys (GIBSON
& SprING, 2000).

Un estudio mas profundo merecerian los ejemplares provenientes del Pleistoceno
de Brasil. Tanto la morfologia craneana como los indices obtenidos de este material
dan idea de la coexistencia de dos distintas entidades y, al igual que en Argentina, en
la actual zona de distribucion de la especie octoploide (C. aurita), habria habitado una
forma tetraploide. Mas al norte, en Pernambuco, se encuentra C. joazeirensis entidad
octoploide que se caracteriza por su morfologia y morfometria similar a C. cranwelli
(diploide) del norte de Argentina y Bolivia, y no a C. aurita (octoploide), a pesar de la
mayor aproximacion geografica. Se podrian esbozar distintas hipotesis para poder
dilucidar la historia de este mecanismo evolutivo, pero la informacion disponible es
muy incompleta. Otro material que podria estar vinculado a los ceratofrinos y cuyo
estudio podria aportar una valiosa informacidon por su localizacion geografica es
Baurubatrachus pricei, descripta por BAEz & Peri (1989) del Cretacico superior hallado
al oeste de Minas Gerais.

ViarLl & Sacchi-ViaLnl (1969) destacaron las importantes implicaciones que
tiene el analisis de las lagunas dseas para el estudio de la evolucion de los vertebrados.
Por lo tanto no habria dudas que este método de determinacion del nivel de ploidia en
ejemplares fosiles constituiria de por si una valiosa herramienta para el estudio evolutivo
de determinados grupos animales (vegetales?) abriendo la posibilidad (complementado
con otros estudios) de barajar nuevas hipotesis sobre su significado y los factores
intervinientes en su establecimiento.
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