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RESUMEN 
 

El subgénero Syrrhophus (Amphibia: Anura: Eleutherodactylidae), perteneciente al 

género Eleutherodactylus, comprende un clado de ranas con desarrollo directo que se 

distribuyen tanto en ambientes insulares, como en la isla de Cuba, como en el 

continente americano, desde el sur de Estados Unidos, a través de México, hasta 

Belice y Guatemala. México se distingue por albergar la mayor diversidad de especies 

de Syrrhophus, con más del 80% de especies endémicas. La clasificación dentro de 

Syrrhophus ha sido compleja debido a los cambios en su taxonomía. Esto se ha 

complicado aún más con la incorporación de especies previamente asignadas al género 

Tomodactylus, y porque se trata de ranas que conservan una morfología similar, 

sumado a un muestreo taxonómico limitado en estudios previos. Debido a la gran 

diversidad de especies tanto de Syrrhophus, como de otros grupos de ranas con 

desarrollo directo, la clasificación de especies se ha abordado mediante series y grupos 

de especies, basados únicamente en datos morfológicos. Al inicio del presente trabajo, 

la clasificación de Syrrhophus se organizaba en dos series de especies: la serie 

Eleutherodactylus (Syrrhophus) symingtoni, que agrupa a las especies distribuidas en 

Cuba, y la serie Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes, que incluía a las especies 

distribuidas en el continente. Esta última serie abarcaba, a su vez, cinco grupos de 

especies: E. (S.) leprus, E. (S.) longipes, E. (S.) marnockii, E. (S.) modestus, E. (S.) 

nitidus y E. (S.) pipilans. Por lo tanto, es necesario inferir una hipótesis robusta para 

poner a prueba la clasificación basada en datos morfológicos. En el presente trabajo se 

emplearon marcadores mitocondriales y nucleares para estudiar la sistemática del 

subgénero Syrrhophus. En el Capítulo I se infirieron las relaciones filogenéticas de las 

especies del subgénero Syrrhophus con el fin de poner a prueba su clasificación actual 

y evaluar si existe concordancia entre la clasificación basada en la morfología y aquélla 

basada en la inferencia filogenética. La principal aportación es que, con base en la 

filogenia, se recuperaron tres clados principales bien respaldados para las especies con 

distribución en el continente: el clado E. longipes, el clado E. nitidus y el clado E. 

modestus. Además, se concluye que el contenido de cada clado no respalda la 
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clasificación basada en caracteres morfológicos. Esta filogenia es la más completa 

presentada hasta ahora para este grupo. Asimismo, se recuperó información 

filogenética y morfológica relevante, lo que permitió la descripción de una especie 

nueva para el estado de San Luis Potosí. En el Capítulo II, partiendo de la evidencia de 

otro linaje potencialmente nuevo recuperado en la filogenia del Capítulo I, se realizó una 

revisión morfológica y se emplearon métodos estadísticos que apoyan el 

reconocimiento y la descripción formal de una segunda nueva especie, esta vez en el 

estado de Tamaulipas. Finalmente, en el Capítulo III se estudia la sistemática del 

complejo de especies E. (S.) nitidus. A partir de análisis filogenéticos y métodos de 

delimitación de especies, se descubrió que E. (S.) nitidus no constituye un complejo de 

especies. En cambio, se propone que otras dos especies, E. (S.) petersi y E. (S.) 

jamesdixoni, en realidad son complejos de especies que podrían representar hasta más 

de dos especies cada una. El desarrollo de esta tesis pone de manifiesto que la 

diversidad a nivel de especies dentro de Syrrhophus no está completamente descrita y 

requiere de futuros estudios que la aborden. Asimismo, el uso de datos moleculares 

permitió presentar una clasificación actualizada para el subgénero, el cual es el grupo 

más diverso de ranas con desarrollo directo en México. Los resultados de esta tesis 

representan una base importante para futuros estudios evolutivos que investiguen el 

origen y diversificación del grupo.  
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ABSTRACT 
 

The subgenus Syrrhophus (Amphibia: Anura: Eleutherodactylidae), belonging to the 

genus Eleutherodactylus, comprises a clade of direct-developing frogs distributed both 

in insular environments, such as on the island of Cuba, and in the American continent, 

from the southern United States through Mexico to Belize and Guatemala. Mexico is 

notable for harbouring the greatest diversity of Syrrhophus species, with more than 80% 

of them being endemic. The classification within Syrrhophus has been complex due to 

changes in its taxonomy. This complexity was further compounded by the inclusion of 

species previously assigned to the genus Tomodactylus. Other limitations have been the 

conserved morphology of these frogs and the use of reduced taxonomic sampling in 

previous studies. Given the vast diversity of Syrrhophus and other groups of direct-

developing frogs, species classification has often been approached at the level of 

species series and groups, which were proposed based solely on morphological data. At 

the start of this study, the classification of Syrrhophus was arranged in two species 

series: the Eleutherodactylus (Syrrhophus) symingtoni series, which groups species 

found in Cuba, and the Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes series, which includes 

species distributed on the continent. This latter series, in turn, included five species 

groups: E. (S.) leprus, E. (S.) longipes, E. (S.) marnockii, E. (S.) modestus, E. (S.) 

nitidus, and E. (S.) pipilans. Because of this, inferring a robust hypothesis is necessary 

to test the classification based on morphological data. In this work, mitochondrial and 

nuclear markers were used to investigate the systematics of the subgenus Syrrhophus. 

In Chapter I, the phylogenetic relationships of species within the subgenus Syrrhophus 

were inferred to test their current classification and evaluate whether there is agreement 

between the classification based on morphology and that based on molecular 

sequences and phylogenetic inference. The main contribution is the recovery of three 

well-supported main clades for the species distributed on the continent: the E. (S.) 

longipes clade, the E. (S.)  nitidus clade and the E. (S.) modestus clade. Furthermore, it 

is concluded that the content of each clade does not support the classification based on 

morphological characters. This phylogeny represents the most complete one presented 
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to date for the group. Additionally, important phylogenetic and morphological data were 

recovered that supported the description of a new species from the state of San Luis 

Potosí. In Chapter II, based on evidence from a potentially new lineage recovered in 

Chapter I’s phylogeny, a morphological review is conducted, and statistical methods are 

employed to support the recognition and description of a second new species from the 

state of Tamaulipas, which is formally described. Finally, in Chapter III, the systematics 

of the E. (S.) nitidus species complex is examined. Phylogenetic analyses and species 

delimitation methods reveal that E. (S.) nitidus is not a species complex, while two other 

species, E. (S.) petersi and E. (S.) jamesdixoni, are found to be species complexes, 

each potentially representing more than two species. This thesis demonstrates that the 

species-level diversity within Syrrhophus is not yet fully described and requires further 

investigation. Furthermore, the use of molecular data has allowed for an updated 

classification of the subgenus, which is the most diverse group of direct-development 

frogs in Mexico. The results presented in this thesis provide a crucial foundation for 

future evolutionary studies on the origin and diversification of this group. 

Key words: Direct-developing frogs, diversity, morphology, phylogenetics, taxonomy 
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ARTÍCULOS QUE INTEGRAN LA TESIS  

Artículo 1 (de requisito). Molecular phylogeny of the subgenus Syrrhophus (Amphibia: 

Eleutherodactylidae), with the description of a new species from Eastern Mexico 

CITA COMPLETA: Hernández-Austria, R., García-Vázquez, U. O., Grünwald, C. I. & Parra-

Olea, G. (2022). Molecular phylogeny of the subgenus Syrrhophus (Amphibia: 

Eleutherodactylidae), with the description of a new species from Eastern Mexico. 

Systematics and Biodiversity, 20 (1), 1–20. 

https://doi.org/10.1080/14772000.2021.2014597 

El artículo 1 corresponde al Capítulo I de esta tesis.  
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Artículo 3. Systematics and molecular species delimitation of Eleutherodactylus 

(Syrrhophus) nitidus species complex inferred from mitochondrial and nuclear data  
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INTRODUCCIÓN GENERAL 
 

Las ranas de desarrollo directo de la superfamilia Brachycephaloidea 

Günther, 1858 

La superfamilia Brachycephaloidea Günther, 1858, es el linaje de anfibios con mayor 

riqueza de especies con un total de 1,277 taxones descritos, agrupados en siete 

familias: Brachycephalidae, Caligophrynidae, Ceuthomantidae, Craugastoridae, 

Eleutherodactylidae, Neblinaphrynidae y Strabomantidae. Entre éstas, las familias 

Strabomantidae y Eleutherodactylidae destacan como las más diversas con 819 y 242 

especies, respectivamente (Padial et al. 2014; Frost, 2025). Los miembros de esta 

superfamilia, comúnmente conocidas como terraranas (Hedges et al. 2008; Padial et al. 

2014), se caracterizan por su desarrollo embrionario directo; es decir, ponen huevos 

terrestres y carecen de una etapa larvaria acuática (de renacuajo) (Duellman & Trueb, 

1986; Wells, 2007; Gómez-Mestre et al. 2012). De estos huevos emergen individuos 

con un plan corporal similar al del adulto, pero en miniatura (Lynch, 1968; 1971; Hedges 

et al. 2008). Su distribución es predominantemente neotropical, extendiéndose desde el 

sur de Estados Unidos, a través de México y las islas del Caribe, hasta el norte de 

Argentina (Barrientos et al. 2021; Arroyo et al. 2022; Fouquet et al. 2024).  

La sistemática de las terraranas tiene una historia larga y compleja. Durante 

décadas, la mayoría de estas especies se consideraban parte de un único y extenso 

género, Eleutherodactylus (Lynch, 1971). Sin embargo, estudios sistemáticos 

mostraban que no era un grupo monofilético (Ardila-Robayo, 1979; Frost et al. 2006). 

En su trabajo The Amphibian Tree of Life, Frost et al. (2006) evaluaron la monofilia de 

varios géneros y familias de anfibios mediante el análisis de secuencias de DNA 

mitocondrial (mtDNA) y nuclear (nDNA). Sus resultados demostraron que 

Eleutherodactylus (sensu lato) era parafilético en relación con Brachycephalus, lo que 

llevó a los autores a colocar a Eleutherodactylinae en la sinonimia de Brachycephalidae. 

Asimismo, dividieron Eleutherodactylus en los géneros Craugastor, Eleutherodactylus, 

Euhyas, Pelorius y Syrrhophus.  
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La monofilia de Brachycephaloidea se ha corroborado en estudios posteriores 

mediante filogenias inferidas a partir de secuencias de DNA de un número reducido de 

loci (p. ej. Hedges et al. 2008; Pyron & Wiens, 2011; Padial et al. 2014; Arroyo et al. 

2022), así como en estudios más recientes que emplean cientos de loci (p. ej. Heinicke 

et al. 2017; Streicher et al. 2018; Barrientos et al. 2021; Fouquet et al. 2024). Además, 

esta monofilia está apoyada por las siguientes sinapomorfías: la presencia del 

desarrollo directo (Lutz, 1954; Lynch, 1971), la presencia de un diente queratinizado y 

bicúspide en embriones (Pombal, 1999), falanges terminales en forma de T (Lynch, 

1971), así como caracteres de anatomía urogenital y vascular (Taboada et al. 2013).  

Al interior de Brachycephaloidea existe una gran diversidad de especies (por 

ejemplo, los miembros de las familias Strabomantidae y Eleutherodactylidae), que 

debido a la morfología conservada que presentan son consideradas complejos de 

especies crípticas, dificultando el estudio de las relaciones filogenéticas y la delimitación 

de especies cuando se usan caracteres morfológicos por sí solos. Sin embargo, el uso 

en conjunto de información proveniente de otra fuente de datos, como los moleculares, 

conductuales y ecológicos, puede ser exitoso en la resolución de la historia evolutiva de 

complejos de especies (p.ej. Ortega-Andrade et al. 2015; Páez & Ron, 2019). 

La familia Eleutherodactylidae Lutz, 1954 

La familia Eleutherodactylidae se compone de dos subfamilias: Eleutherodactylinae 

Lutz, 1954, que incluye dos géneros y 228 especies, y Phyzelaphryninae Hedges, 

Duellman & Heinicke, 2008, que cuenta con dos géneros y 14 especies (Hedges et al. 

2008; Pyron & Wiens, 2011; Padial et al. 2014; Frost, 2025). La subfamilia 

Phyzelaphryninae comprende los géneros Adelophryne Hoogmoed y Lescure, 1984, 

con 12 especies, y Phyzelaphryne Heyer, 1977, con únicamente dos especies. Por su 

parte, la subfamilia Eleutherodactylinae abarca los géneros Diasporus Hedges, 

Duellman, and Heinicke, 2008, con 17 especies, y Eleutherodactylus Duméril & Bibron, 

1841, que es el género tipo de la familia y el más diverso, con 211 especies (Hedges et 

al. 2008; Padial et al. 2014; Frost, 2025). Las ranas de la familia Eleutherodactylidae se 

distribuyen en las islas del Caribe, la península de Florida, y desde el sur de Texas 
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(Estados Unidos) hasta el noroeste de Ecuador, así como de manera discontinua en el 

noroeste de América del Sur y en la cuenca del Amazonas (Hedges et al. 2008).  

El género Eleutherodactylus Duméril & Bibron, 1841 

El género Eleutherodactylus Duméril & Bibron, 1841, con 211 especies registradas 

hasta la fecha (Frost, 2025), presenta una distribución mayormente Neotropical, desde 

el sur de Norteamérica (en Texas y Florida, y a lo largo de México) hasta el norte de 

Centroamérica (Guatemala y Belice), mientras que su mayor diversidad se concentra en 

las islas del Caribe, en donde se han registrado más de 160 especies (Heinicke et al. 

2007; Hedges et al. 2008; Dugo-Cota et al. 2019). La vasta diversidad de especies de 

Eleutherodactylus está clasificada en cinco subgéneros monofiléticos: 1) 

Eleutherodactylus Duméril & Bibron, 1841, 2) Euhyas Fitzinger, 1843, 3) Pelorius 

Hedges, 1989, 4) Schwartzius Hedges, Duellman & Heinicke, 2008, y 5) Syrrhophus 

Cope, 1878 (Hedges, 1989; Heinicke et al. 2007; Hedges et al. 2008). Las especies de 

los cuatro primeros subgéneros son nativos de las islas del Caribe, mientras que 

Syrrhophus comprende especies con distribución tanto insular —al oeste de Cuba, 

como continental —Norteamérica (México y sur de Estados Unidos) y Centroamérica 

(Guatemala y Belice) (Heinicke et al. 2007; Hedges et al. 2008; Padial et al. 2014). El 

género hermano de Eleutherodactylus es Diasporus (Hedges et al. 2008), un clado de 

ranas con distribución desde el este de Honduras hacia el sur a través de Panamá, 

hasta el oeste de Colombia y noroeste de Ecuador (Heinicke et al. 2007; Hedges et al. 

2008; Padial et al. 2014; Fouquet et al. 2024; Frost, 2025).  

El subgénero Syrrhophus Cope, 1878 

Generalidades 

El subgénero Syrrhophus está integrado por 45 especies (Hernández-Austria et al. 

2024). Algunas características como la presencia de una piel ventral más vascularizada, 

el desarrollo embrionario directo que llevan a cabo en ambientes terrestres, así como la 

capacidad de ocupar un amplio intervalo altitudinal y, por lo tanto, una variedad de tipos 

de vegetación, les han facilitado ser un grupo ampliamente distribuido y rico en 

especies (Heinicke et al. 2007; González-Voyer et al. 2011). Dos de las 45 especies (E. 
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symingtoni y E. zeus) se distribuyen en el oeste de Cuba desde los 75 a los 200 m. snm 

(Frost, 2025), mientras que las 43 especies restantes se distribuyen en el continente 

americano, desde el sur de Texas en EU, a través de México hasta Guatemala y Belice 

en un intervalo altitudinal que va desde el nivel del mar hasta por arriba de los 2,400 m. 

snm, habitando en una gran variedad de ambientes como bosques tropicales, 

templados y matorrales donde ocupan distintos microhábitats como cuevas, suelos 

ricos en hojarasca, grietas y oquedades de afloramientos de roca caliza y volcánica 

(Duellman, 1958, Lynch, 1970; Lemos-Espinal et al. 2015; Reyes-Velasco et al. 2015; 

Grünwald et al. 2018; 2021; 2023; Palacios-Aguilar & Santos-Bibiano, 2020; Hernández-

Austria et al. 2022; 2024; Devitt et al. 2023). Debido a su diversidad y abundancia, son 

componentes importantes de los ambientes que habitan pues tienen un desempeño 

crucial como presas y predadores (Lynch & Duellman, 1997; Hernández-Austria et al. 

2021).  

La monofilia del subgénero Syrrhophus se ha corroborado con base en 

secuencias de mtDNA y nDNA (Heinicke et al. 2007; Hedges et al. 2008; Pyron & 

Wiens, 2011; Canedo & Haddad, 2012; Padial et al. 2014). Este clado se diferencia 

morfológicamente de los otros cuatro subgéneros (Eleutherodactylus, Euhyas, Pelorius 

y Schwartzius) por los siguientes caracteres: ausencia de dientes vomerinos, procesos 

dentígeros ausentes (reducidos en las especies de Cuba), dedo I de la mano de igual 

tamaño o más corto que el dedo II, dedo V del pie más corto que el dedo III, lóbulo 

derecho del hígado pequeño y redondeado, y lóbulo izquierdo largo y puntiagudo 

(Hedges et al. 2008). La distribución continental e insular y el modo de reproducción 

que presentan las especies de Syrrhophus ofrecen el potencial para resolver preguntas 

en evolución, ecología y conservación. No obstante, el progreso de estos campos se ha 

obstaculizado por un pobre entendimiento de sus relaciones evolutivas debido a que su 

estudio se abordado desde un punto de vista morfológico, un muestreo reducido de 

taxones, y el uso de pocos caracteres moleculares.   

Taxonomía de Syrrhophus 

La composición taxonómica del subgénero Syrrhophus (género Eleutherodactylus), ha 

sido compleja en gran medida debido que son especies morfológicamente conservadas, 
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y los pocos caracteres morfológicos útiles para diferenciarlas presentan plasticidad 

fenotípica. Esto ha ocasionado que su clasificación sea abordada a nivel de series y 

grupos de especies tomando como base una combinación de caracteres morfológicos 

externos y osteológicos (Duellman, 1958; Lynch, 1970, 1971; Hedges, 1989). A 

continuación, explico brevemente la historia de su estudio taxonómico.  

En 1900, Günther describió el género Tomodactylus utilizando como criterio para 

su identificación la presencia de una glándula lumbar. Posteriormente, Parker (1927) y 

Firschein (1954) cuestionaron la validez de Tomodactylus, debido a que la glándula 

inguinal también estaba presente en el género Syrrhophus. No obstante, Dixon (1957) 

añadió los siguientes caracteres para diferenciar Tomodactylus de Syrrhophus: vientre 

total o parcialmente granular, extremidades posteriores relativamente cortas en 

proporción a la longitud del cuerpo, cabeza más estrecha que el cuerpo, y una glándula 

inguinal distintiva. Por otro lado, Smith & Taylor (1948) reconocieron en Syrrhophus dos 

complejos diferenciables en cuanto al número de tubérculos palmares: el complejo 

occidental de la Sierra Madre Occidental (con dos tubérculos palmares) y el complejo 

oriental, con distribución en el Altiplano Mexicano, la Sierra Madre Oriental y las tierras 

bajas del Atlántico (con tres tubérculos palmares). Firschein (1954) y Duellman (1958) 

apoyaron la clasificación propuesta por Smith y Taylor (1948).  

En su trabajo A review of the frogs of the genus Syrrhophus in western Mexico, 

Duellman (1958) introdujo algunos cambios taxonómicos: describió Syrrhophus 

teretistes para Tepic, Nayarit; describió una subespecie de S. modestus (S. modestus 

pallidus) para San Blas, Nayarit; y colocó a S. nebulosus como subespecie de S. 

pipilans (S. pipilans pipilans y S. p. nebulosus). Posteriormente, Lynch (1970) realizó 

una revisión del género Syrrhophus y describió Syrrhophus dennisi para el norte de 

México, además, colocó a S. campi como subespecie de S. cystignathoides (S. 

cystignathoides cystignathoides y S. c. campi) y reconoció a S. pallidus como una 

especie distinta de S. modestus. Asimismo, con base en la morfología externa, Lynch 

(1970) clasificó a las 14 especies de Syrrhophus descritas hasta ese momento en cinco 

grupos de especies que se describen a continuación (integrantes de cada grupo entre 

paréntesis): 1) el grupo S. leprus (S. cystignathoides, S. leprus y S. rubrimaculatus), 2) 
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el grupo S. longipes (S. dennisi y S. longipes), 3) el grupo S. marnockii (S. guttilatus, S. 

marnockii y S. verrucipes), 4) el grupo S. modestus (S. interorbitalis, S. modestus, S. 

nivicolimae, S. pallidus y S. teretistes) y 5) el grupo S. pipilans (S. pipilans).  

Más tarde, Hedges (1989), basándose en datos de alozimas y en similitudes 

encontradas en caracteres osteológicos, propuso sinonimizar el género Tomodactylus 

con Syrrhophus, y colocó su Syrrhophus ampliado como un subgénero de 

Eleutherodactylus, y sugirió dos series de especies: 1) la serie de especies E. (S.) 

longipes en la que circunscribió a los cinco grupos de especies (E. (S.) leprus, E. (S.) 

longipes, E. (S.) marnockii, E. (S.) modestus, y E. (S.) pipilans) propuestos previamente 

por Lynch (1970), y 2) la serie de especies E. (S.) nitidus en la que incorporó a las 

nueve especies anteriormente colocadas en el género Tomodactylus (E. (S.) albolabris, 

E. (S.) angustidigitorum, E. (S.) dilatus, E. (S.) grandis, E. (S.) maurus, E. (S.) nitidus, E. 

(S.) rufescens, E. (S.) saxatilis y E. (S.) syristes).  

Más tarde, Heinicke et al. (2007) realizaron un estudio sobre la historia 

biogeográfica de las ranas eleutherodactylidas. Por medio de una filogenia inferida por 

medio de DNAmt y DNAn, los autores encontraron que dos especies del oeste de Cuba 

clasificadas en el subgénero Euhyas, E. (E.) symingtoni y E. (E.) zeus, se agruparon 

con E. (S.) marnockii. Por ello, los autores clasificaron a estas dos especies como parte 

del subgénero Syrrhophus. Posteriormente, en una monografía sobre la sistemática 

molecular de las terraranas, Hedges et al. (2008) y Padial et al. (2014), incluyeron cinco 

especies de Syrrhophus —E. (S.) nitidus, E. (S.) marnockii, E. (S.) pipilans, E. (S.) 

symingtoni, y E. (S.) zeus—. Con base en los resultados, Hedges et al. (2008) 

mantuvieron la serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes junto con los 

cinco grupos definidos previamente e incluyeron en esta serie al grupo E. (S.) nitidus 

(definido como serie de especies E. nitidus por Hedges (1989)). Además, propusieron a 

la serie E. (Syrrhophus) symingtoni en la que incluyeron a las dos especies de Cuba (E. 

zeus y E. symingtoni). Padial et al. (2014) mantuvieron este arreglo taxonómico; sin 

embargo, evaluar las relaciones filogenéticas al interior del grupo no fue un objetivo de 

ambos estudios. En 2015, Reyes-Velasco et al. (2015), describieron dos especies 
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nuevas para el oeste de México, E. grunwaldi y E. wixarika, pero los autores no las 

incluyeron en ninguna serie o grupo de especies definidos hasta ese momento. 

Un estudio en el que se abordaron más a detalle las relaciones filogenéticas del 

subgénero Syrrhophus es el de Grünwald et al. (2018). En este trabajo, los autores 

describieron seis especies nuevas (E. colimotl, E. erendirae, E. floresvillelai, E. 

jaliscoensis, E. manantlanensis, y E. nietoi) con base en datos moleculares, 

morfológicos y acústicos e incluyeron una filogenia molecular del marcador mitocondrial 

16S pertenecientes a 22 especies de Syrrhophus. Su filogenia de 16S no resolvió las 

relaciones filogenéticas al interior del grupo; sin embargo, mostró que el contenido de 

las series de especies y grupos de especies propuestos en estudios previos y con base 

en caracteres morfológicos (Lynch, 1970; Hedges, 1989; Hedges et al. 2008; Padial et 

al. 2014), no eran concordantes con lo que mostraba su filogenia, además, encontraron 

que E. nitidus era parafilético con respecto a E. albolabris. Con base en su filogenia, 

hicieron los siguientes cambios taxonómicos: relegaron a E. (S.) nivicolimae como 

sinónimo de E. (S.) rufescens, reconocieron a E. orarius como especie y no como 

subespecie de E. nitidus (Dixon, 1957), no reconocieron a E. n. nitidus y E. n. petersi 

como subespecies (propuestas por Dixon, 1957), pero tampoco las elevaron a especie, 

y subrayaron que E. (S.) nitidus es en realidad un complejo de especies. Mantuvieron la 

serie de especies E. (Syrrhophus) longipes, pero en este caso incluyendo sólo a nueve 

especies y sin definirlas en grupos de especies: E. campi, E. cystignathoides, E. 

dennisi, E. guttilatus, E. leprus, E. longipes, E. marnockii, E. verrucipes y E. 

verruculatus; retoman la serie E. (Syrrhophus) nitidus en la que incluyeron a 24 

especies clasificadas en dos grupos: 1) el grupo de especies E. (S.) nitidus que 

contiene a E. albolabris, E. dilatus, E. maurus, E. nitidus, E. orarius, E. pipilans, E. 

rubrimaculatus y E. syristes, y el grupo E. (Syrrhophus) modestus que incluye a E. 

angustidigitorum, E. grandis, E. grunwaldi, E. interorbitalis, E. modestus, E. pallidus, E. 

rufescens, E. saxatilis, E. teretistes, E. wixarika y a sus seis especies nuevas, E. 

colimotl, E. erendirae, E. floresvillelai, E. jalisconesis, E. manantlanensis y E. nietoi. No 

obstante, la filogenia inferida por Grünwald et al. (2018) presenta valores de apoyo 
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bajos y politomías, por lo que las relaciones filogenéticas al interior de Syrrhophus no se 

esclarecieron.  

Como se ha evidenciado anteriormente, en el conflicto para resolver las 

relaciones evolutivas de las especies de Syrrhophus intervienen factores como un 

muestreo incompleto de taxones (p. ej. Hedges et al. 2008 y Padial et al. 2014), el uso 

de un solo marcador molecular (Grünwald et al. 2018), la presencia de caracteres 

morfológicos conservados, y a que prácticamente este grupo de ranas permaneció sin 

estudiarse por varios años y no se han realizado estudios inclusivos, lo que puede 

atribuirse a su tamaño pequeño, su naturaleza discreta y la dificultad de ubicarlos en el 

campo, a pesar de su relativa abundancia (Reyes-Velasco et al. 2015).  

Especies de Syrrhophus con amplia distribución 

México alberga todas las especies del subgénero que se distribuyen en el continente 

(43 en total), de las cuales 37 son endémicas del país. Tres especies de 

Eleutherodactylus presentan una amplia distribución: E. cystignathoides que se 

distribuye en la vertiente del Atlántico, desde Tamaulipas hasta el centro de Veracruz; 

E. leprus desde el norte de Veracruz, pasando por el Istmo de Tehuantepec, hasta 

Guatemala y Belice; y E. nitidus con poblaciones distribuidas en los estados del centro 

de México hasta Oaxaca. Las especies con amplia distribución, especialmente aquéllas 

con baja vagilidad como los anuros, son valiosas para estudios de especiación, ya que 

sus poblaciones están más expuestas a experimentar eventos o variaciones que 

favorezcan la reducción del flujo genético y la divergencia poblacional (Schield et al. 

2018; Gray et al. 2019). La aplicación de métodos filogeográficos y filogenéticos podría 

brindar información para examinar la estructura genética poblacional de linajes que se 

distribuyen ampliamente, y en conjunto con el uso de datos morfológicos, permitirían la 

delimitación de especies de manera integrada.  

No existe un estudio robusto que explore la historia evolutiva del subgénero 

Syrrhophus. La aportación principal de esta tesis es la reconstrucción de las relaciones 

filogenéticas de las especies que conforman el subgénero Syrrhophus empleando para 

ello secuencias de tres marcadores de DNAmt con el propósito de tener una 

aproximación de la filogenia y proponer una clasificación más estable para el grupo. Un 
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objetivo derivado de la hipótesis filogenética obtenida fue la identificación de linajes 

evolutivos independientes, los cuales se pusieron a prueba mediante la incorporación 

de información morfológica proveniente de la revisión de especímenes de museo. Esta 

información, junto con los datos bioacústicos, permitió corroborar si se trataba de 

especies diferentes, las cuales se describieron durante el desarrollo de esta tesis. 

Además, se realizó un estudio de delimitación de especies del complejo E. nitidus con 

el fin de resolver las ambigüedades taxonómicas dentro de este taxón, identificar linajes 

que representen especies potencialmente nuevas, y conocer la evolución del grupo, 

todo ello mediante el uso de datos proveniente de dos marcadores de mtDNA y dos de 

nDNA. Este estudio cobra mayor importancia tomando en cuenta que México alberga la 

mayor riqueza de especies de Syrrhophus con 37 especies endémicas al país, y servirá 

como base para estudios futuros sobre la evolución y biogeografía de este increíble y 

diverso grupo de anuros.  
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OBJETIVOS  

 

Objetivo general 

Inferir las relaciones filogenéticas de las especies de ranas del subgénero Syrrhophus 

(Amphibia: Eleutherodactylidae) con el fin de proponer una clasificación taxonómica 

estable, así como contribuir a la descripción de nuevas especies mediante el uso de 

datos moleculares y morfológicos.  

 

Objetivos particulares 

1. Inferir las relaciones filogenéticas de las especies del subgénero Syrrhophus 

empleando los marcadores mitocondriales de RNA ribosomal 16S (16S), 

citocromo c oxidasa subunidad I (COI) y citocromo b (Cyt b). 

 

2. Integrar datos moleculares, morfológicos y bioacústicos para describir las nuevas 

especies identificadas a partir de la filogenia.   

 

3. Realizar un estudio de delimitación de especies del complejo E. nitidus utilizando 

los marcadores 16S, citocromo c oxidasa subunidad I (COI), tirosinasa (Tyr) y el 

gen activador de recombinación 1 (RAG-1).  
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DISCUSIÓN GENERAL 
 

En el presente estudio, mediante la inclusión de secuencias de tres marcadores 

mitocondriales (16S, COI y Cyt b) y dos nucleares (Tyr y Rag-1) obtenidas a su vez de 

muestras colectadas en campo a lo largo de México durante 2018 al 2020, así como la 

integración de análisis filogenéticos, estadísticos y morfológicos se logró descubrir que 

el subgénero Syrrhophus, género Eleutherodactylus, un grupo altamente diverso, 

alberga aún más diversidad genética de la que se conocía previamente y aún existen 

especies por describir. El estudio sobre la sistemática y taxonomía de Syrrhophus pasó 

desapercibido por casi 45 años. Hasta antes de 2015, la revisión de Lynch (1970) fue el 

último estudio en el que se hizo una revisión taxonómica de los miembros del grupo y 

en el que se hizo la última descripción de una especie nueva —E. (S). dennisi. En los 

años subsecuentes, el interés de los herpetólogos salió a la luz con la descripción de 

dos especies nuevas para los estados de Colima y Jalisco (Reyes-Velasco et al. 2015). 

Cabe recalcar que el estudio de 2015 fue el primero en el que se involucraron 

investigadores mexicanos, ya que los estudios previos sobre el grupo se habían llevado 

a cabo por investigadores extranjeros. En los años posteriore al 2015, se incrementó el 

interés de estudiar a Syrrhophus y, junto con un muestreo importante de las especies 

en campo, la incorporación de secuencias de DNA, la integración de información 

morfológica y bioacústica, dieron como resultado que en los últimos 7 años se hayan 

descrito 14 especies nuevas para el grupo. El desarrollo del presente trabajo contribuyó 

a la descripción de dos de esas 14 especies.  

El objetivo principal de esta tesis fue dilucidar las relaciones filogenéticas de las 

especies que conforman el subgénero Syrrhophus y, con base en este marco 

filogenético, proporcionar una actualización a la clasificación taxonómica del grupo. 

Este estudio, a su vez, servirá como base para estudios que respondan a preguntas de 

carácter evolutivo, la reconstrucción de historias biogeográficas, el tiempo de origen y 

diversificación de clados, ecología e historia natural, y la conservación del grupo, sin 

perder de vista que este estudio también permitió identificar las especies en las que se 

requiere enfocar un mayor esfuerzo para comprender mejor su taxonomía. En los 
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siguientes párrafos se discute acerca de las principales aportaciones de la presente 

tesis. 

Clasificación taxonómica actualizada del subgénero Syrrhophus, género 

Eleutherodactylus 

El desarrollo de técnicas moleculares para la obtención de secuencias de DNA ha 

impactado de manera positiva en los estudios de las relaciones filogenéticas de 

diversos grupos biológicos, contribuyendo a la generación de hipótesis filogenéticas 

más robustas. Hasta antes del inicio de la presente tesis, la clasificación de las 

especies de ranas del subgénero Syrrhophus se abordó a nivel de series de especies y 

grupos de especies, los cuales fueron propuestos con base en caracteres morfológicos 

(Lynch, 1970; Hedges, 1989). Luego, aunque los estudios filogenéticos de Hedges et al. 

(2008) y Padial et al. (2014) se basaron en datos moleculares, estos incluyeron un 

muestreo taxonómico muy reducido del grupo, por lo que mantuvieron la clasificación 

en grupos y series de especies, y el contenido de especies al interior de cada serie y 

grupo siguió siendo el mismo propuesto por Lynch (1970) y Hedges (1989). De ese 

modo, las especies reconocidas en ese entonces pertenecían a dos series de especies: 

1) la serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes, que a su vez incluía a 

los grupos de especies E. (S.) leprus, E. (S.) longipes, E. (S.) marnockii, E. (S.) 

modestus, E. (S.) pipilans), y E. (S.) nitidus y, 2) la serie E. (S.) symingtoni que incluye a 

E. (S.) zeus y E. (S.) symingtoni. Sin embargo, las relaciones filogenéticas al interior del 

grupo eran desconocidas y no se sabía qué tan concordante era la clasificación basada 

en caracteres morfológicos con aquella que resultara a partir de las relaciones 

evolutivas de las especies. 

Con el desarrollo de la presente tesis, se generó un número importante de 

secuencias provenientes de tres marcadores mitocondriales (16S, COI y Cyt b) y se 

empleó un amplio muestreo de taxones para la construcción de una filogenia que 

representa la más completa hasta la fecha, debido a que incluye muestras genéticas de 

39 especies de las 40 descritas para el subgénero hasta el año 2022. Además, también 

se describió a E. (S.) potosiensis para el estado de San Luis Potosí y se resucitó el 

nombre E. (S.) rubrimaculatus, previamente sinonimizado con E. (S.) nebulosus 
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(Capítulo I). La especie que no se incluyó en los análisis filogenéticos es E. (S.) 

verruculatus. En el siguiente párrafo se discute acerca de esta especie. Asimismo, 

cuatro especies que se describieron posterior al 2022 —E. (S.) humboldti, E. (S.) 

jamesdixoni, E. (S.) franzi y E. (S.) coelum—, tampoco están incluidas en una filogenia 

que incluya a todos los miembros del subgénero, pero sí en las filogenias 

correspondientes a los clados de especies a las que pertenecen (Devitt et al. 2023; 

Grünwald et al. 2023; Hernández-Austria et al. 2024).  

En cuanto a E. (S.) verruculatus, fue descrita por Peters (1870) de Huanusco (= 

Huatusco), Veracruz. Algunos autores (p. ej., Firschein, 1954 y Lynch, 1970) han 

considerado que E. (S.) verruculatus es un nomen dubium y que debería omitirse de la 

lista de especies válidas, mientras que otros autores (Frost et al. 2006; Grünwald et al. 

2018; Hedges et al. 2008; Padial et al. 2014) continúan reconociendo. Firschein (1954) 

afirma que varias características diagnósticas utilizadas en la descripción del tipo no se 

consideran diagnósticas de Syrrhophus, por ejemplo, "parte inferior de color amarillo 

parduzco, salpicada de oscuro", y supuso que, en el mejor de los casos, si en realidad 

es un Syrrhophus, probablemente sea E. (S.) cystignathoides, ya que esta especie es 

común en la localidad tipo de E. (S.) verruculatus (Grünwald et al. 2018). Debido a que 

en el presente estudio no se enfocó a evaluar el estatus taxonómico de E. (S.) 

verruculatus, se opta por considerarlo como un nombre válido; sin embargo, se debe de 

revisar el holotipo y realizar un mayor esfuerzo de trabajo de campo para corroborar la 

validez o no de la especie. 

En un marco filogenético molecular del marcador genético 16S, Grünwald et al. 

(2018) actualizaron la clasificación de Syrrhophus manteniendo el arreglo de las series 

y grupos de especies, sin embargo, hicieron algunos cambios en cuanto a los miembros 

agrupados en cada serie y grupo previamente asignados por Lynch (1970), Hedges 

(1989), Hedges et al. (2008) y Padial et al. (2014), manteniendo solamente el contenido 

de la serie E. (S.) symingtoni (E. (S.) symingtoni y E. (S.) zeus). Lo anterior debido a 

que su filogenia molecular mostró que la clasificación previa basada en datos 

morfológicos no coincidía con los clados recuperados en su filogenia. Los autores 
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propusieron la serie E. longipes albergando al grupo E. longipes, y la serie E. nitidus, 

con los grupos E. nitidus y E. modestus. 

Por tanto, con base en los resultados de la filogenia mitocondrial inferida en el 

Capítulo I y en los resultados presentados en el Capítulo II y III, se presenta la 

clasificación actualizada para el subgénero Syrrhophus y se opta por mantener el uso 

de categorías informales de series de especies y grupos de especies previamente 

utilizadas. Para esto, se mantiene el número de series de especies y grupos de 

especies propuestas por Grünwald et al. (2018). De esta manera, al término de la 

presente tesis, el subgénero Syrrhophus está conformado por 45 especies, dos con 

distribución en la isla de Cuba, y 43 especies con distribución en el continente, todas 

ellas clasificadas de la siguiente manera: 

1) Serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) symingtoni contiene a 

dos especies: E. (S.) symingtoni y E. (S.) zeus. 

2) Serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes contiene a un 

grupo de especies: 

a) Grupo de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) longipes contiene 

a 11 especies: E. (S.) campi, E. (S.) coelum, E. (S.) cystignathoides, E. 

(S.) dennisi, E. (S.) guttilatus, E. (S.) leprus, E. (S.) longipes, E. (S.) 

marnockii, E. (S.) potosiensis, E. (S.) verrucipes, y E. (S.) verruculatus. 

3) Serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) nitidus: contiene a dos 

grupos de especies:  

a) Grupo de especies E. (Syrrhophus) nitidus contiene a 16 especies: E. 

(S.) albolabris, E. (S.) dilatus, E. (S.) erythrochomus, E. (S.) franzi, E. (S.) 

humboldti, E. (S.) jamesdixoni, E. (S.) maculabialis, E. (S.) maurus, E. (S.) 

nebulosus, E. (S.) nitidus, E. (S.) orarius, E. (S.) petersi, E. (S.) pipilans, E. 

(S.) rubrimaculatus, E. (S.) syristes, y E. (S.) sentinelus.  

b) Grupo de especies E. (Syrrhophus) modestus contiene a 16 especies: 

E. (S.) angustidigitorum, E. (S.) colimotl, E. (S.) erendirae, E. (S.) 

floresvillelai, E. (S.) grandis, E. (S.) grunwaldi, E. (S.) interorbitalis, E. (S.) 

jaliscoensis, E. (S.) manantlanensis, E. (S.) modestus, E. (S.) nietoi, E. 
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(S.) pallidus, E. (S.) rufescens, E. (S.) saxatilis, E. (S.) teretistes, y E. (S.) 

wixarika.  

Sistemática de la serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) 

longipes 

La serie E. (S.) longipes es la que menor atención ha recibido en cuanto al estudio de 

su sistemática. Con la presente tesis, se sumaron las descripciones de dos especies 

nuevas para el grupo, E. (S.) potosiensis, la cual se aborda en el Capítulo I, y E. (S.) 

coelum de la que se habla en el Capítulo II. Estas dos especies se caracterizan porque 

morfológicamente son muy parecidas, pero genéticamente son muy divergentes. A las 

especies que parecen morfológicamente idénticas, pero que representan linajes 

evolutivos distintos, se les conoce como especies crípticas (Fišer et al. 2018; Bateman, 

2022). Sin embargo, también se ha propuesto el término especie semicríptica para 

diferenciar aquéllas que después de haber realizado una discriminación genética y una 

revisión minuciosa de la morfología, es posible detectar diferencias morfológicas 

(Korshunova et al. 2019). Korshunova et al. (2019) proponen que el término especie 

críptica se use para las especies que, aún después de una detallada revisión 

morfológica, sea imposible encontrar diferencias morfológicas. Por tanto, en el caso de 

E. (S.) potosiensis y E. (S.) coelum, la revisión morfológica permitió detectar que la 

combinación de unos cuantos caracteres morfológicos es necesaria para diferenciarlas 

de sus especies hermanas, por lo que la identidad de estas especies se tendría que 

corroborar genéticamente, por tanto, podrían considerarse como especies 

semicrípticas.  

Los resultados del Capítulo II mostraron que existe al menos un linaje diferente 

de Eleutherodactylus en San Luis Potosí (Eleutherodactylus sp. Ahuacatlán; 

Hernández-Austria et al. 2022; 2024), por lo que es necesario realizar trabajo de campo 

enfocado a las poblaciones de ese linaje en esa región para obtener una mayor 

cantidad de individuos que permitan hacer la investigación morfológica y genética para 

corroborar esta hipótesis.  
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Sistemática de la serie de especies Eleutherodactylus (Syrrhophus) nitidus  

En el Capítulo III de la presente tesis se propone que E. (S.) petersi y E. (S.) 

jamesdixoni corresponden a dos complejos de especies. Al interior de E. (S.) petersi, se 

recuperaron cuatro clados principales, uno que corresponde a la especie nominal E. 

(S.) petersi, mientras que los tres clados restantes corresponderían a un complejo de 

especies que, de acuerdo con los análisis de delimitación, cada clado podría tratarse de 

una especie. Por su parte, en E. (S.) jamesdixoni, Devitt et al. (2023) no recuperaron los 

dos clados que con le evidencia generada en este estudio se descubrieron. Nuestro 

estudio, con un muestreo más profundo de esta especie dejó ver que los dos clados 

bien estructurados divergieron hace más de 2 Mya, por lo que, aunado a otras 

evidencias como la monofilia recíproca, es probable que E. (S.) jamesdixoni también se 

trate de un complejo de especies. Sin embargo, para poner a prueba si los linajes 

encontrados al interior de lo que actualmente se reconoce como E. (S.) petersi y E. (S.) 

jamesdixoni, se requiere generar una mayor evidencia, por ejemplo, la sustentada en 

caracteres morfológicos y el estudio de las señales acústicas que, en especies 

morfológicamente conservadas, podrían mostrar evidencia robusta de la independencia 

de linajes cuando la morfología no es suficiente para sustentar el reconocimiento de 

especies diferentes.  

CONCLUSIONES GENERALES 

La presente tesis contiene hasta el momento la mayor representación geográfica y la 

mayor cantidad de datos moleculares, tanto mitocondriales y nucleares, para el 

subgénero Syrrhophus, género Eleutherodactylus. Este precedente permitió determinar 

que: 1) las 43 especies distribuidas en el continente están agrupadas en dos series de 

especies, la serie de especies E. (S.) longipes que a su vez contiene al grupo de 

especies E. (S.) longipes, y la serie E. (S.) nitidus, que contiene a los grupos E. (S.) 

nitidus y E. (S.) modestus, siendo la serie E. (S.) nitidus la más diversa con 32 

especies; 2) aunque las especies de Syrrhophus poseen una morfología conservada, la 

integración de datos moleculares y morfológicos (y acústicos para una especie) permitió 

la descripción de dos especies nuevas para México y, tomando en cuenta a las 14 
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especies descritas en los últimos siete años, pone en evidencia que aún quedan 

especies por describir; 3) la integración de métodos filogenéticos, de datación de linajes 

y delimitación de especies sirven de apoyo para la identificación de complejos de 

especies. Por último, este trabajo sirve como referencia para futuros estudios que 

aborden temas como la reconstrucción de historias biogeográficas, el tiempo de origen 

y diversificación de clados, la ecología y conservación del grupo. 
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