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RESUMEN

En esta Tesis se entregan los resultados de un estudio biosisteméa-
tico y se proponen relaciones filogenéticas entre las especies de
Leptodactylidae conocidas en Chile, particularmente aquéllas de la
Subfamilia Telmatobiinae. Tal propdsito se justificaba por la falta
de un estudio global que incorporara un nimero significativo de
especies descritas en los Gltimos 20 afios y que considerara un
enfoque filogenético explicito sobre el cual fundamentar un ordenamien-
to de la diversidad conocida en la Familia.

Se utilizé un enfoque multidisciplinario, incluyendo informacidn
de la morfologia de adultos y larvas, datos ecoldgicos y andlisis de
patrones proteicos. Se trabajé con ejemplares pertenecientes a 24 de
las 31 especies de Leptodactylidae descritas para Chile. Ademés de
revisar 44 caracteres de la morfologia externa, del hGmero y del
esternén de animales adultos y 25 caracteres de la morfologia larval,
se estudiaron 5 parametros de la ecologia reproductiva de las espe-
cies; también se analizaron patrones cromatograficos de hexoquinasas
hepaticas y patrones electroforéticos de 27 enzimas y otras proteinas.

El Gnico sistema que no resultd Gtil en este estudio fué el de
patrones electroforéticos de Hemoglobinas, debido a su alta variabili-
dad poblacional y por estar dichos patrones directamente correlaciona-
dos con 1la procedencia altitudinal de los animales al estudiar
distintas poblaciones de una misma especie. Al utilizar en términos

fenéticos los resultados del estudio de la morfologia de adultos y




larvas, patrones de Lactato deshidrogenasas y parémetros de la histo-
ria vital, éstos contribuyeron a identificar las especies y a agrupar-
las fenéticamente en taxa mayores (géneros). Se identificaron 21
especies, las que pertenecen a 10 géneros, incluido Alsodes, género
que no fué reconocido en el trabajo previo de Cei (1962) y en el que
sus especies se incluyeron en Eupsophus; se entregan descripciones y
Claves para el reconocimiento de esos géneros. Los caracteres utiliza-
dos no permitieron distinguir a Eupsophus migueli, a la que, como
resultado del estudio sistematico, se considera una especie incipien-
te, en proceso de especiacidén desde unos 0,4 - 3,7 x 106 afnos.

Algunos datos de la morfologia de adultos y larvas, de la
ecologia reproductiva, y los patrones de hexoquinasas hepaticas,
permitieron establecer relaciones filogenéticas intergenéricas; agre-
gando estimaciones temporales derivadas de los datos de variabilidad

genética poblacional se propone una filogenia en la que Caudiverbera

y Eupsophus son los géneros més primitivos (con una divergencia entre

ambos mayor que 32 x 106 afios) en: tanto que Alsodes y Telmatobius son

los mas recientes (con una divergencia entre ambos no mayor que 19 x
106 afios). Derivada del estudio sistemdtico se entrega también una
Clasificacién filogenética de los Leptodactylidae de Chile, incluyendo
los géneros en 3 subfamilias: Calyptocephalellinae, que sélo incluye

a Caudiverbera; Leptodactylinae, que s6lo incluye a Pleurodema; y

Telmatobiinae, que incluye en dos Tribus divergentes a Eupsophus-

Batrachyla-Hylorina como sus géneros més antiguos y a Telmatobufo-

Insuetophrynus-Alsodes-Telmatobius como sus géneros mds recientes.
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ABSTRACT

A biosystematic study was carried out and phylogenetic
relationships are proposed between the Telmatobiinae leptodactylids
from Chile. The study was justified because the lack of a global
analysis considering a significant number of species described in the
last 20 years, and the lack of an explicit phylogenetic approach to
the systematics of this local fauna.

A multidisciplinary approach was employed, including morphology
of adults and larvae, ecologic data, and protein patterns. Animals
belonging to 24 of the 31 species of leptodactylids previously
described were used. 44 characters of the external morphology, humerus
and sternum of adult animals, 25 characters of the larval morphology
and 5 parameters of the reproductive ecology were analyzed; also
chromatographic patterns of hepatic hexokinases and electrophoretic
patterns of 27 enzymes and other proteins.

The only unuseful system in this study was the hemoglobin
system, due to the high population variability and the correlation of
the hemoglobin patterns with the altitudinal procedence of the animals
when different populations of the same species were studied. When the
results of adult and larval morphology, lactate dehydrogenase patterns
and life history parameters were phenetically analyzed, they
contributed to identification of species and their phenetic grouping

in genera. 21 species were identified, belonging to 10 genera

xii




including Alsodes, previously not recognized by Cei (1962) who
included its species in Eupsophus. Descriptions and keys to recognize
these genera are given. Characters employed do not allow the

recognition of Eupsophus migueli, which after the biosystematic study

realized I consider an incipient species, with a separation time of
from 0.4-3.7 x 106 years.

Some data from adult and larval morphology, reproductive ecology
and hexokinase patterns were wused to establish intrageneric
phylogenetic relationships; adding temporal estimates calculated from
the biochemical genetic analysis, a phylogeny is proposed. In this
proposal, Caudiverbera and Eupsophus are the most primitive genera
(divergence between them greater than 32 x 106 years); Alsodes and
Telmatobius are the most recent genera (divergence between them no
greater than 19 x 106 years). Derived from the systematic study
realized, a phylogenetic classification of the Leptodactylids from
Chile is proposed, locating the genera in 3 subfamilies:

Calyptocephalellinae, including Caudiverbera; Leptodactylinae,

including Pleurodema; and Telmatobiinae, including in two divergent

Tribes Eupsophus-Batrachyla-Hylorina (the most primitive genera) and

Telmatobufo-Telmatobius-Alsodes-Insuetophrynus (the most recent

genera).
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1. INTRODUCCION

La primera mencién a un Anuro en la fauna chilena corresponde a
la descripcién que Feuillée hizo en 1714 de la '"salamandra acuética y
negra'", que Donoso-Barros y Cei (1962) identificaron como el renacuajo

de Caudiverbera caudiverbera (Linnaeus). Investigadores europeos descu-

brieron luego algunas de nuestras especies, a lo que se sumdé la labor
local de Juan Ignacio Molina (1728-1788), la de Claudio Gay (1848-1854)
y la de Rodulfo Amando Philippi, quien en 1902 publicé el "Suplemento
a los Batraquios Chilenos descritos en la Historia Fisica i Politica
de Chile de don Claudio Gay'". Las contribuciones posteriores san
esporddicas, hasta la aparicién en 1962 de la monografia "Batracios de
Chile" de José Miguel Cei. Las contribuciones anotadas son notablemente
heterogéneas en los criterios aplicados a la distincidén de los taxa, y
en general estadn basadas en el uso casi exclusivo de caracteres
morfolégicos. Estas diferencias de criterios se reflejan en la evalua-
cién de 1la diversidad entre autores como Philippi (1902), quien
reconocié 19 géneros y 91 especies y Cei(1962) quien sbélo reconocidé 9
géneros y 19 especies. De acuerdo a este Gltimo autor, y considerando
2 especies no incluidas en su obra y 15 especies nuevas descritas en
los Gltimos afios, los Anuros Chilenos constituyen un grupo reducido de
36 especies, pertenecientes en su mayoria (31 especies) a la Familia
Leptodactylidae.

La descripcién de una cantidad significativa de especies nuevas




ha modificado nuestro conocimiento basico de la diversidad del grupo y
ha introducido cambios profundos en la interpretacién de la evolucidén
y de las relaciones filogenéticas de nuestros anfibios; éstas han sido
estudiadas.sélo parcialmente en monografias recientes sobre los Lepto-
dactylidae (Lynch 1971, 1978; Heyer 1975), faltando un estudio global
que incluya todas, o al menos la mayor parte, de las especies. Los
Leptodactylidae chilenos pertenecen a 11 géneros; de éstos, 3 son

monotipicos (Caudiverbera, Hylorina e Insuetophrynus) y entre los

restantes y considerando todas sus especies, 4 géneros (Eupsophus,

Batrachyla, Telmatobufo y Rhinoderma) contienen un nimero reducido de

especies (entre 3 y 4) y otros 4 (Alsodes, Atelognathus, Pleurodema y

Telmatobius) tienen una mayor diversificacién (entre 6 y 25 especies).
La alta proporcién de endemismos y de géneros poco diversificados en
este grupo son, en particular, situaciones interesantes de explicar en
tanto podrian indicar que se trata de un grupo antiguo y parcialmente
relictual.

El propésifo de esta Tesis es realizar un estudio biosistemati-
co, aportando nuevos caracteres que permitan postular relaciones filoge-
néticas entre las especies de Leptodactylidae representadas en Chile,
particularmente aquéllas incluidas en la Subfamilia Telmatobiinae. El
género Pleurodema (de la Subfamilia Leptodactylinae) y el género
Rhinoderma (incluido por autores como Griffiths (1963) y Cei (1962) en
la Subfamilia Rhinodermatinae y por Lynch (1971) en Rhinodermatidae),
seran considerados para establecer sus posibles relaciones con los
Telmatobiinae y también como grupos control que permitan juzgar la

confiabilidad de las relaciones que se propongan en esa Subfamilia. Se




utilizarad informacién diversa, entre la cual destaca el uso de caracte-
res morfolégicos y otros de uso menos frecuente y que no han sido o
han sido parcialmente aplicados al estudio de esta fauna; entre estos
ultimos, éatos de la ecologia e historia vital de las especies, vy
patrones proteicos. Este enfoque, utilizando tres tipos distintos de
caracteres sistematicos, se justifica en el contexto de la Biosistemati-
ca (Mayr 1969), que propicia el uso de diversas clases de caracteres,
y en forma particular para el caso de nuestros anuros ya que no se
cuenta con suficiente informacién de fésiles para reconstruir su
filogenia. Un aporte importante a este trabajo biosisteméatico 1lo
constituirad el estudio de 1las larvas, puesto que a la fecha aln
existen larvas que no han sido descritas y no se ha realizado un
estudio comparado de la morfologia larval como contribucién a la
sistemdtica de nuestros anuros. Basdndose en el andlisis de toda la
informacién disponible:
a) se propondra un conjunto de relaciones intra e intergenéricas en la
Subfamilia Telmatobiinae, que constituyan un marco de referencia para
estudios posteriores de relaciones particulares entre los taxa.
b) se elaboraradn algunas proposiciones taxondémicas derivadas del estu-
dio biosistemadtico realizado, por ejemplo, una Clasificacién filogenéti-
ca de los Anfibios Chilenos.
c) se evaluara comparativamente el aporte de los caracteres morfoldgi-
cos, ecolbgicos, y moleculares, a la sistematica de los anuros chilenos.
El propbésito general de establecer relaciones filogenéticas
entre las especies se orientard tomando como referencia las siguientes

hipétesis:




1. Los Telmatobiinae de Chile son un grupo monofilético.

2. Caudiverbera es un género tempranamente divergente de los restantes

Leptodactylidae; se repostula la opinién de Reig (1960) de incluirlo
como génefo monotipico en una Subfamilia distinta de Telmatobiinae;
esto implica rechazar su inclusién en la Tribu Calyptocephalellini
(Lynch 1978) junto a Telmatobufo.

3. Considerando la proposicién de Gallardo (1970), en cuanto a que
Alsodes es un género valido de Telmatobiinae; se postula la hipdtesis
que sus relaciones son mas estrechas con Telmatobius que con Eupsophus,
género en el cual algunas de sus especies han sido incluidas en
trabajos previos de Cei (1962) y Lynch (1971).

4. La condicidén firmisterna de Insuetophrynus y Rhinoderma es una

convergencia que debe destacarse para establecer las relaciones de
estos géneros; esto contribuiria a precisar la opinién de Barrio

(1970), quien descarta la inclusién de Insuetophrynus en Rhinodermati-

nae; se postula que Insuetophrynus estéd relacionado con Alsodes y/o

Telmatobius.
5. E1 género Eupsophus y probablemente Hylorina pertenecen a una linea

evolutiva distinta de Alsodes, Telmatobius e Insuetophrynus, lo que

implica que no pueden ser ubicados en una misma agrupacién tribal con
estos Gltimos géneros (Telmatobiinae; Lynch 1978).
6. Los Leptodactylidae de Chile son un grupo faunistico parcialmente
relictual, en que coexisten géneros originados en una radiacidén preeocé-
nica (Lynch 1971) con géneros de diversificacién mas reciente.

Los propésitos de la Tesis se han proyectado a través del

siguiente esquema de trabajo:




1. Siguiendo las proposiciones de Mayr (1981), a partir de un estudio
comparado de caracteres se distinguirén vy agruparan las unidades
(especies y géneros) que serviradn de base para estudiar sus relaciones
filogenétiéas, lo que, en el caso de esta Tesis es una etapa previa
ineludible por cuanto las unidades (géneros) reconocidos en la obra de

Cei (1962) son criticables (como ejemplo el caso Eupsophus-Alsodes ya

mencionado); son incompletas en su contenido de especies por la
descripcién de un alto nimero de especies y aln de géneros nuevos con
posterioridad a 1962 (como es el caso de Atelognathus (Lynch) 1975);
tampoco se conocen los caracteres utilizados por el autor, lo que
permitiria evaluar sus conclusiones.

En esta etapa es factible plantear la utilizacidén de los caracte-
res morfolégicos clésicos, y la utilizacién de nuevos caracteres, de
tipo molecular u otros.

2. A partir de un andlisis de los caracteres:

a) se propondran relaéiones naturales entre los taxa (especies y
géneros) .

b) se agrupardn las especies previamente reconocidas sobre la base de
las relaciones establecidas a partir del andlisis de los distintos
caracteres y se tratard de ubicarlas en categorias sistemdticas mayo-
res; eventualmente se propondrd una Clasificacién de los Leptodactili-
dos Chilenos, y una Clave para el reconocimiento de los géneros.

c) se propondrid(n) la(s) filogenia(s) compatible(s) con el estudio
sistematico realizado.

3. Se evaluard el aporte que cada uno de los tipos de caracteres
biosistemdticos utilizados ha significado desde el punto de vista de

los propdsitos de esta Tesis.




2. MATERIALES Y METODOS

Se recolectaron adultos y larvas pertenecientes a 24 especies de
Leptodactylidae. La obtencién de muestras numéricamente adecuadas de
animales vivos implicé una extensa actividad de terreno a lo largo del
pais. Los animales se utilizaron para experimentos en bioquimica, para
realizar observaciones sobre su morfologia, estado reproductivb, y
para obtener mediciones corporales; luego se incorporaron a una colec-
cidén herpetolégica personal. Para completar observaciones morfoldgicas
se utilizaron ademds ejemplares de colecciones del Instituto de Zoolo-
gia de la Universidad Austral de Chile, del Museo de Zoologia de la
Universidad de Concepcién y del Departamento de Biologia Celular y
Genética, Facultad de Medicina de la Universidad de Chile. Los indivi-
duos utilizados se indican luego al describir los trabajos realizados.

Las observaciones y experimentos realizados estuvieron orientados
a reunir un conjunto de caracteres morfoldgicos, ecolbégicos y molecula-
res, para ser utilizados en la distincion de 1las especies y como
indicadores de relaciones entre los taxa.

2.1 Estudio comparado de la morfologia de animales adultos.

Para obtener descripciones comparables de la morfologia externa
de animales adultos se obtuvo informacidén de 44 caracteres cualitati-
vos. El listado de los estados de caracteres se entrega junto con la
Matriz de caracteres de Animales Adultos (Apéndice A). Se obtuvieron

ademds los siguientes datos biométricos: 1l.longitud corporal, 2.longi-




tud de la cabeza, 3.ancho de la cabeza, 4.distancia interorbital,
5.didmetro ocular, 6.distancia del borde anterior del ojo a la punta
del hocico, 7.distancia narina a la punta del hocico, 8.longitud del
femur, 9.longitud de la tibia, y 10.longitud de la pata. Las mediciones
se realizaron con un pie de metro (precisién iO,Smm).

La observacién que en las especies de Alsodes, Telmatobius e

Insuetophrynus ocurre un dimorfismo sexual en el desarrollo de los

brazos, condujo a realizar un estudio comparado para establecer la
correspondencia entre el mayor desarrollo de los brazos en los machos
y algunas caracteristicas humerales. Para este propésito se realizaron
disecciones en ejemplares machos y hembras de las siguientes especies:

Alsodes nodosus (3 machos; 1 hembra); Alsodes tumultuosus (3 machos; 1

hembra); Alsodes vanzolinii (1 macho); Alsodes monticola (1 macho);

Telmatobius montanus (3 machos; 1 hembra); Telmatobius peruvianus ( 3

machos; 1 hembra); Telmatobius marmoratus (3 machos; 1 hembra); Telmato-

bius halli (1 macho; 1 hembra); Insuetophrynus acarpicus (2 machos; 1

hembra).

Observaciones preliminares de polimorfismo en las caracteristicas
del xifisternum en poblaciones de Eupsophus condujeron a examinar,
previa diseccidén, las variaciones de esa estructura en 37 E. roseus y
45 E. migueli adultos.

La informacién morfoldgica se utilizé para elaborar descripcio-
nes y redescripciones de las especies y géneros y para elaborar una
Clave de géneros, que reflejaran el valor de esos caracteres en la
distincién de los taxa. La informacién cualitativa, estructurada en

forma de una Matriz de caracteres (Apéndice A) fué la base para




realizar un Andlisis Factorial de Correspondencias (Lebart y Fénelon
1973), como una manera de expresar objetivamente la distincién y
obtener una agrupacién de las especies, puesto que éste es un método
de ordenacién en que la informacidén bésica es transformada para
definir "factores'" a los cuales se correlacionan las variables morfold-
gicas y los individuos incorporados al ané&lisis.

2.2 Estudio comparado de la morfologia larval.

Para obtener descripciones comparables de la morfologia externa
de las larvas fue necesario elaborar una pauta de descripcién, definien-
do un conjunto de 25 caracteres, los que se incluyen en el Apéndice B.
Este contiene ademds una Matriz de caracteres larvales en la cual se
anotan los estados de caracteres morfoldgicos y en la que también se
agregan algunas caracteristicas del habitat y la reproduccién de las
larvas de cada especie. Las observaciones se realizaron en animales
fijados, excepto la coloracién, que también se observé en animales
vivos. Se confeccionaron dibujos en vista lateral y en el caso del
disco oral su observacién y dibujos se hicieron con lupa estereoscépica
y cémara clara, con un aumento de 12,5 veces. La observacién de las
papilas orales se realizdé después de tefiirlas con Azul de Bromofenol
al 1%. Para elaborar las descripciones y confeccionar los dibujos de
las larvas se prefirieron los estados mas avanzados del desarrollo
larval (33 al 40 segin Gosner 1960). Con el propdsito de incorporar
informacidén cuantitativa fué necesario definir un conjunto de medidas,
las que se ilustran en el esquema del Apéndice C. Todas las mediciones
fueron hechas con un pié de metro (precisidn tO,Smm) sobre animales

fijados en Formalina al 10% y conservados en Alcohol:formalina:agua




(600 m1 Etanol absoluto:50 ml formalina 35% P.V.:350 ml agua).

La informacién que se resume en la Matriz de caracteres larvales
(Apéndice B) se utilizd para efectuar el Andlisis Factorial de Corres-
pondencias citado en 2.1 y un Andlisis de Clasificacidén Ascendente
Jerarquica (Benzécri 1980), con el propésito de agrupar las especies y
estimar sus distancias fenéticas puesto que en este Gltimo método se
utilizan los valores de correlacidén obtenidos en el andlisis factorial
de correspondencias para calcular distancias fenéticas entre los distin-
tos grupos de individuos. La homogeneidad de los grupos se mide por la
Distancia Ultramétrica (Cuadras, 1981), que es una de las medidas de
distancia que cumple la propiedad de desigualdad triangular. Estos
anidlisis se realizaron incluyendo primero las 23 especies analizadas y
luego excluyendo algunas de las especies del andlisis.

2.3 Ecologia Reproductiva.

El conocimiento de algunos aspectos de la reproduccién de las
especies puede constituir también informacién aplicable al estudio
sistematico. Esta informacién puede referirse a aspectos caracteristi-
cos de la reproduccién de los individuos o a tacticas reproductivas de
las especies. Con el propdsito de comparar cualitativa y cuantitativa-
mente algunas de esas caracteristicas y téacticas reproductivas se
obtuvieron las siguientes informaciones: tamafio corporal de hembras
reproductivas (considerando como tales aquéllas que en época de repro-
duccién tienen oocitos ovéaricos en algin grado de desarrollo), 2.canti-
dad de oocitos ovaricos u ovulados por hembra, 3.tamafio de los huevos,
4.tipo de puesta, 5.color de 1los oocitos, 6.lugar de ovipostura,

7.duracién del periodo larval, 8.tamafio larval en estados premetamérfi-
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cos, 9.tamafio de los individuos al completar su metamorfosis, ¥y
10.observaciones conductuales: cortejo, amplexo y canto. Las observacio-
nes se realizaron en los sitios reproductivos y durante la época de
reproduccién de cada especie. Algunos datos cuantitativos como el
nimero de oocitos ovaricos y tamafio de los oocitos fueron obtenidos en
el laboratorio, los Gltimos realizando mediciones bajo la lupa y con
un ocular calibrado (precisidn * 0,1mm). Las mediciones del tamafio
corporal de las hembras, de las larvas y de los individuos al
completar su metamorfosis se realizaron con un pié de metro (precisidn
T 0,5mm).
2.4 Estudios Bioquimicos.

2.4.1 Cromatografia de Intercambio Iénico y Ensayos Enziméticos
para Hexoquinasas Hepaticas.

El nGmero de ejemplares de cada especie utilizados en este tipo
de experimentos se indica en el Apéndice H. Los animales recién
traidos al laboratorio se sacrificaron por demedulacidn, obteniéndose
el higado, el cual se pesaba y se colocaba en hielo. Luego se
determinaban las hexoquinasas presentes en ese O6rgano, utilizando
técnicas de separacién cromatogrdfica y medicién de la actividad
hexoquindsica descritas por Ureta y col. (1971): con el higado se
preparaba un homogeneizado al 10% con un amortiguador TRIS (Tris
-(hidroximethyl) aminomethane) :EDTA(Ethylenediaminotetraacetic acid):Glu-
cosa (10mM:1mM:50mM) en un aparato Potter Elvehjem. Los homogeneizados
se centrifugaban a 105000 x g por una hora en una ultracentrifuga
Spinco y el sobrenadante asi obtenido se cromatografiaba en columnas

de DEAE (2-(diethylamino)-ethyl)-Celulosa) para separar las enzimas
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fosforilantes de glucosa. La elucidén se realizaba mediante un gradiente
lineal de KCl de O a 0,5 M, en amortiguador TRIS:EDTA (1O0mM:1mM). Se
colectaban fracciones de igual volumen (0,3 ml) utilizando un microfrac-
cionador Gilson y en éstas se media la actividad enzimatica, espectrofo-
tométricamente y/o a través de un método de radioensayo. E1 método de
radioensayo (Radojkovic y col. 1978) se utilizé para las lecturas de
actividad de hexoquinasas de Constante de Michaelis (Km) baja, cuando
las actividades eran escasas por el tamafio reducido del higado de
algunos ejemplares; en este caso se utilizaba un sustrato marcado
radiactivamente (Glucosa Cl4), con lo cual se incrementa la capacidad
del método para detectar la presencia de las enzimas por cuanto se
detecta la marca en los productos formados en la reaccidédn enzimatica.
La actividad enzimdtica se expresé en Unidades de Enzima, que correspon-
den a la cantidad de enzima que cataliza la fosforilacidén de 1
micromol de glucosa en un minuto, a 30°C.

2.4.2 Electroforesis en geles de Poliacrilamida para la separa-
cién de Lactato deshidrogenasas (LDH) de cristalinos y Hemoglobinas.

Los individuos de las distintas especies utilizados en las
determinaciones de LDH se indican en el Apéndice I y aquéllos utiliza-
dos para la deteccidn de Hemoglobinas en el Apéndice J.

Para la obtencidén de sangre y de cristalinos se procedié a
demedular los animales, extrayendo primero 1la sangre por puncidn
cardiaca, directamente en tubos para microhematocrito, micropipetas de
50, 100 o 200 microlitros o Jjeringas, previamente heparinizadas. La
sangre se centrifugaba a 1500 rpm por 5 minutos para separar los

elementos figurados. Cuando la muestra era abundante se lavaban los
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eritrocitos resuspendiéndolos en una solucién fisioldgica (NaCl 0,9%);
luego se volvia a centrifugar en las condiciones ya seflaladas. En
seguida se lisaban los gldbulos rojos agregando dos volimenes de agua
bidestilada, obteniéndose una solucidén de hemoglobina que se sometia a
electroforesis.

Los cristalinos se obtenian realizando un corte al globo ocular
y presionando la 6rbita por su parte inferior. Luego se homogeneizaban
en una solucién de NaCl 0,018% y Urea 0,001M (Schmiel y Guttman 1974).

Tanto las hemoglobinas como las LDH se separaron electroforética-
mente utilizando geles de poliacrilamida preparados segin el método de
Davis (1964), modificando la concentracién del gel separador al 6%. En
el caso de homogeneizados de cristalinos se colocaba a cada gel el
equivalente a 900-1000 microgramos de proteina, basado en determinacio-
nes espectrofotométricas realizadas a longitudes de onda de 280 y 260
nm. Después de cada electroforesis, las actividades enzimaticas se
revelaban incubando los geles en una solucidén de Lactato de Li 0,1 M,
Cianuro de Potasio 0,005 M, NAD* 0,0005 M, PMS(Phenazine methosulfate)
0.004 mg/ml y NBT(Nitroblue tetrazolium) 0,04 mg/ml, en amortiguador
TRIS-Cl 0,25 M pH 7,4 en un bafio a 30°C. Después de tefiidos, los geles
se guardaron en Acido Acético al 7%. Los patrones obtenidos se
fotografiaron, se dibujaron y se confeccionaron densitogramas. Estos
altimos en un densitégrafo Canalco, con el propésito de cuantificar
las proporciones relativas de cada isoenzima.

En el caso de Hemoglobinas se colocaba a cada gel el equivalente
a 250 unidades de absorvancia a una longitud de onda de 430 nm en el

espectrofotdémetro. Después de cada electroforesis las hemoglobinas se
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tifieron utilizando una solucién de Benzidina (100 mg de Benzidina:
0,45 ml de H202:9,O ml de Acido Acético:80,55 ml de agua destilada)
descrita por Moss e Ingram (1968). Después de teflidos los geles se
guardaron en Acido Acético al 7%. Los patrones de hemoglobinas se
fotografiaron y se dibujaron.

Los ensayos electroforéticos se realizaron a un amperaje constan-
te de 3 mA por gel. El voltage y el tiempo de electroforesis con doce
geles alcanzaban alrededor de 200 V y 3 horas respectivamente.

2.4.3 Electroforesis en geles de almidén para el analisis
genético bioquimico de poblaciones.

Se utilizaron especies pertenecientes a 6 géneros de Leptodacty-
lidae; s6lo en Eupsophus se utilizaron dos especies por cuanto se

precisaba aclarar el estatus especifico de una de ellas. Las poblacio-

nes estudiadas fueron: Pleurodema thaul (Lesson) 1826, 10 machos y 9

hembras de La Ligua; Alsodes tumultuosus Veloso y col. 1977, 7 machos

y 6 hembras de La Parva; Telmatobius marmoratus Dumeril y Bibrén 1841,

5 machos y 8 hembras de Parinacota; Insuetophrynus acarpicus Barrio

1970, 9 machos y 8 hembras de Mehuin; Eupsophus roseus Dumeril y

Bibrén 1841, 1 macho y 14 hembras de Valdivia; Eupsophus migueli

Formas 1978, 9 machos y 8 hembras de Mehuin y Caudiverbera caudiverbera

(Linnaeus) 1758, 4 machos y 11 hembras de Melipilla.

Los animales, todos adultos, se sacrificaron por demedulacidén a
mas tardar tres dias después de ser traidos al laboratorio. Se
realizaron disecciones a temperatura ambiente y se extrajo sangre,
higado, rifibn y cristalinos. A partir de la sangre se obtenia la

fraccién de plasma y de los eritrocitos se preparaba una solucién de
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hemoglobina de acuerdo al procedimiento descrito en 2.4.2. Cuando la
electroforesis no se realizaba immediatamente después de obtener las
muestras, el plasma y la fraccidén de eritrocitos intactos se guardaban
a -80°C hasta la realizacidén del experimento; en ese momento se
preparaba la solucién de hemoglobina. El1 higado, rifibn y cristalinos
de cada animal se congelaban también a -80°C, en este caso en solucidn
salina (NaCl 0,9%). Los homogeneizados para obtener proteinas solubles
de estos érganos se preparaban momentos antes de realizar la electrofo-
resis.

Se utilizé electroforesis horizontal en geles de almidén al
12%. Las muestras de proteinas se absorvieron en trozos de papel
filtro Whatman N°3 de 9 x 6 mm y se colocaron en los geles. En algunos
ensayos se colocé un trozo de papel filtro impregnado en una solucidn
de Azul de Bromofenol al 1%, como marcador de migracidén. En todos los
ensayos se colocd como control un trozo de papel filtro impregnado con
la solucidén de las proteinas correspondientes provenientes de Caudiver-

bera caudiverbera como patrén comparativo para la migracién de bandas

proteicas. Durante las corridas, los geles se enfriaban colocando
sobre ellos una caja de lucita que contenia hielo. Se aplicaba un
amperaje constante de 50 mA por gel, siendo las dimensiones de estos
190x130x10 mm. Después de 1la electroforesis, el gel se cortaba en
tajadas de 2 mm de grosor y en cada una de estas se tefila una enzima o
proteina diferente. Las condiciones de electroforesis y las tinciones
para cada sistema proteico son las descritas por Selander y col.(1971)
y por Ayala y col. (1972). A continuacién se anotan los sistemas

utilizados describiendo en detalle las tinciones s6lo cuando se realiza-
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ron modificaciones a las técnicas conocidas.
2.4.3.1 Electroforesis de Hemolizados; se usaron geles prepara-
dos con amortiguador TRIS:borato:EDTA pH 9,0 que también se usaba para

los electrodos. Se corria hasta que la hemoglobina de C.caudiverbera

hubiese migrado 4,5 cm. Las hemoglobinas se tefiian con Coomassie Blue
R en una solucién que contenia 60 mg del colorante por cada 100 ml de
una solucidén fijadora compuesta por Acido Acético:Metanol:Agua (1:5:5),
durante una hora. Los geles se destefiian con la misma solucién
fijadora. También se tefila la hemoglobina wutilizando Benzidina, de
acuerdo al procedimiento descrito en 2.4.2. También se tefiia Malico
Deshidrogenasa (MDH. EC 1.1.1.37).

2.4.3.2 Electroforesis de plasma sanguineo; se usaban geles
preparados con amortiguador TRIS:citrato pH 8,65 y se usaba Acido
Bérico:NaOH pH 8,1 como amortiguador de electrodos. Se corria hasta
que el frente de Acido Bérico migraba 6,5 cm. Se tefiian las proteinas
totales con la solucién de Coomassie Blue R descrita en 2.4.3.1.
También se tefiilan Esterasas (EST. EC 3.1.1.2).

2.4.3.3 Electroforesis de Cristalinos; se utilizaron los mismos
tipos de gel y amortiguadores que para el plasma. Los geles se corrian
hasta que el frente de Acido Boérico migraba 6,5 cm. Se tefilan las
proteinas totales con Coomassie Blue R.

2.4.3.4 Electroforesis de Rifién; se utilizaron los mismos tipos
de gel y amortiguadores que para el Plasma y Cristalinos. Los geles se
corrian hasta que el frente de Acido Bérico migraba 6,5 cm. Se tefiia
una actividad enzimdtica que se visualizaba como bandas blancas o

ausencia de precipitacién del PMS, puesto que ocurre una oxidacidn del
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NBT (Tetrazolium Oxidase, TO). Esta actividad se detecté en las
tinciones de GPD (Alfa Glicerofosfato deshidrogenasa). Para comprobar
su actividad sobre el tetrazolium se realizaron tinciones en un medio
que contenfia 20 mg de NBT en 100 ml de amortiguador TRIS:borato:EDTA
pH 9,0. Se incubé una hora a 37°C y luego se agregaron 5 mg de PMS,
obteniéndose el mismo resultado descrito. Las tinciones sucesivas se
realizaron utilizando una solucién de NBT como sustrato. También se
tefilan Lactato deshidrogenasas (LDH. EC 1.1.1.27).

2.4.3.5 Electroforesis de Higado; se wutilizaron los mismos
tipos de gel y amortiguadores que para Plasma, Cristalinos y Rifién.
Los geles se corrian hasta que el frente de Acido Bérico migraba 6,5
cm. Se tefifa Glutadmico Oxaloacético Transaminasa (GOT. EC 2.6.1.1) y
Alfa Glicerofosfato deshidrogenasa (GPD. EC 1.1.1.8).

Los geles se guardaban por 24 horas en solucién fijadora y
sobre los geles fijados se realizaron las mediciones de migracién
alélica. Los alelos se identificaron con letras minGsculas partiendo
de aquéllos de mayor migracién. Los loci se numeraron desde aquéllos
con alelos de mayor migracidén. Los loci con alelos catdédicos se marcan
con asterisco.

La variabilidad genética poblacional se midié por el promedio
de la frecuencia de heterocigotos por locus (H) y por la proporcién de
loci polimérficos en la pobiacién, considerando polimérfico un locus
cuando la frecuencia del alelo mas comGn es menor que 0,99, Las
relaciones entre poblaciones se estimaron de acuerdo a los indices de
Identidad y Distancia Genética propuestos por Nei (1972) y se entregan

en forma de dendrogramas construidos utilizando el algoritmo de prome-
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dios UPGM (Sneath y Sokal 1973).

2.5 Andlisis de Caracteres.

Del conjunto de caracteres obtenidos en el estudio morfolégico,
ecolégico y molecular, se han analizado aquéllos para los cuales puede
establecerse una tendencia de cambio y estados ancestral y derivado
del caracter. Esto Gltimo wutilizando los criterios propuestos por
Wagner (1961) y Kluge y Farris (1969) y que son citados y analizados

por Trueb (1976).




RESULTADOS

3.1 Morfologia de los animales adultos.

A continuacidén se entregan loé resultados del analisis multivaria-
do de 1las caracteristicas morfoldgicas de las veintiuna especies que
se pudo colectar, incluyendo las redescripciones y wuna Clave de
Géneros; se entregan también los resultados del estudio de la morfolo-
gia del hUmero en machos de nueve especies y del estudio de las
caracteristicas del xifisternum en dos especies de Eupsophus.

3.1.1. Redescripciones de las especies y Andlisis Multivariado de
caracteres de animales adultos.

En el Apéndice D se entregan las redescripciones de las veintiuna
especies. Dicha informacién estd codificada en la Matriz de caracteres
de animales adultos (Apéndice A), y fue utilizada para el Analisis
Factorial de Correspondencias. Este se realizé: 1. incluyendo las 21

especies; 2. excluyendo las dos especies de Rhinoderma; 3. excluyendo

ademéas a Pleurodema thaul; 4. excluyendo ademds a Eupsophus migueli,

E. vertebralis y Batrachyla taeniata. Las exclusiones de Rhinoderma y
Pleurodema obedecen a que especies de esos géneros se utilizaron como
control respecto a los géneros de Telmatobiinae (ver Introduccién); la
exclusién de E.migueli, E.vertebralis y B.taeniata se justificé para
incrementar la potencialidad del método en el andlisis de los géneros

mas homogéneos (Alsodes y Telmatobius); en los Gltimos andlisis se

mantuvo a Eupsophus roseus y Batrachyla leptopus, por ser las especies

tipo de sus respectivos géneros. Los resultados de estos andlisis se
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muestran en la Tabla 1 (A,B,C y D respectivamente). En todos los casos
se trabajé con siete factores; el porcentaje de variacién explicado
por éstos fué 84,7; 86,3; 87,3 y 89,3 % respectivamente. Al factor 1
se asociaron en todos los casos las especies de Telmatobius, excepto
T. montanus, que se asocidé al factor 7 en los dos ultimos analisis; en
el primer andlisis (1A) también se asociaron a este factor, aunque con

correlaciones negativas, las dos especies de Rhinoderma; en 1B,C,D se

asociaron con correlaciones negativas especies de Eupsophus y Batrachy-

la. Al factor 2 se asociaron en todos los casos las cuatro especies de

Alsodes y en 1B,C,D se agregé Caudiverbera caudiverbera, aunque con

correlacién opuesta. Al factor 3 se asociaron en 1A Eupsophus migueli,

Batrachyla leptopus e Hyloriﬁa sylvatica; en 1B,C no hubo especies

asociadas significativamente a este factor y en 1D se asociaron

Eupsophus roseus, Batrachyla leptopus e Hylorina sylvatica, especies

que en este mismo andlisis tuvieron correlaciones iguales o mas altas

a otros factores. Al factor 4 se asocié en 1A Caudiverbera caudiverbera

y en los otros tres casos Telmatobufo venustus. Al factor 5 se asocid

esta misma especie en 1A y en los otros tres casos Insuetophrynus

acarpicus. Pleurodema thaul se asocid al factor seis en los dos

primeros andlisis en tanto que a este mismo factor se asocidé Hylorina
sylvatica en los Gltimos dos. Al factor 7 se asociaron sucesivamente

Insuetophrynus acarpicus, Hylorina sylvatica y Telmatobius montanus en

los Gltimos dos anédlisis.
3.1.2. Redescripciones de los Géneros de Leptodactylidae de Chile
de acuerdo a las caracteristicas de los animales adultos.

Para elaborar estas redescripciones se ha tomado el conjunto de




o *J070BJ Bped UO0D SBpBUOTOEBTSJJIO0D ajuswelTe
& seu mm,.nOmwaO SeT JBUOTOOST3aS 3p mewﬁﬂ .OPCQMDM._”W UQTOBTSJJI0D 9p JOoTeA T2 edTpuTt m._”mwu.ﬁw..ﬂma 8Jjua ©JIJTIO0 e
(8er‘o-) o0sL‘0 owy (L8c‘0-) €2L‘0 oug (s1e‘0) WwYVL‘O- SH (£2€°0-) S09°0 er L
(6e¥‘0) GE9‘0-  SH (9ov‘0) TOL‘O- SH (9g€‘0) 969°0—- 3d (8LE0-) ¥SL‘O 3d 9
(e9e‘0) =zcoL‘0- eI (cee‘o0) e€1L'0- ®I (eov‘o-) LL9‘0 er (9€ge‘0) LSL'O- AL S
(g8e‘0) vIL‘O- AL (sec‘0-) 669°0 AL (2ee‘0-) €TL°0 AL (89v‘0) wwL‘O- 20 14
1650 SH ovsS‘0o-  SH
(vev‘o-) 195°0 14 (9es‘0) 9ss‘o- 149
2650 ag 9L6‘0- wg €
LEL'O- 2D 008°‘0- 90 S¥8‘0—- 9D
L2L'0 uy 80L°0 uy ¥29°0 uy 885‘0 wy
(gsv‘0-) €89°0 3V (s¥v‘o-) TL9‘0 3V (e25‘0-) SLS‘0 v (88v‘0-) L¥S‘0 3y
00L‘0 uy €590 uy ST9°0 uy 8L9°0 uy
009°‘0 AY 6850 AY S50 AY 2€S‘0 AY 2
6SS‘0- 24 ggs‘o- g
ges‘o- 14 €690~ 14 069‘0- 1€
vLLO-  wd vLL'0- wd
689°'0—- AZ 689°‘0-  aF 859‘0- ad
(vev‘o-) e8s‘o- a3 (vse‘o-) 60L'0- IF (eve‘o0) e60L‘0- I (vvs‘o-) Ls9‘0- p¥
geg‘o  Jodg 9180 Jodg 2eg‘o Jodg 69L°0 JFodL
ov9‘o Jeuy €590 Jeuy 199°‘0 Jeuy vSG‘0 Jeuy
veg‘o Jady L£8‘0 Jad[ Ly8‘0 edl vvL0 a9dy
T€L0 yr, 9€EL‘0 yl 2vL'o ylL 089°0 yrL 1
J030eq
ds gT @ ds 8T 0 ds 6T 4 ds 12 V

*SOLTINAV SHTVWINV dHd SIEYILOVHVO NI
S0avysSvd SYIONIANOJSIYYOD AA SATYIHOLOVA SISITYNV SOT A AINVITIASHY ‘SHAYOLOVA V SITOAAST SVT IA NOIDVIOOSY
T vigvl




21

caracteres que en los andlisis factoriales de correspondencias mostra-
ron valores mas altos de correlacién a distintos factores, lo que
implica que son los caracteres més relevantes en la distincién de los
distintos taxa. Las categorias de tamafio corporal y de huevos a que se
hard referencia se encuentran definidés en el Apéndice D. Al elaborar

las descripciones genéricas se ha excluido a Telmatobius montanus

hasta no decidir sus relaciones ya que se asocia a un factor distinto
de las restantes especies de ese género y presenta algunos caractefes
propios de las especies de Alsodes. Este caso se analizard en la
discusién.

3.1.2.1. Telmatobius

Tamafio mediano; cuerpo deprimido; extremo cefélico agudo en vistas
lateral y dorsal; labio superior escotado; sin cantus rostral; sin
dientes vomerianos; con membranas interdigitales en las patas; brazos
de los machos engrosados, con 5 crestas humerales; hembras mas grandes
que los machos; machos con callosidades en el primer dedo de las manos
y formando una franja pectoral; huevos pequefios, muy pigmentados; de
ambientes acuidticos, en localidades cordilleranas; arciferos: omoster-
num cartilaginoso, alargado; esterndén parcialmente osificado, xifister-
num muy ensanchado y hendido en su parte posterior; epicoracoides
izquierdo sobre el derecho en vista ventral; 26 cromosomas; hexoquina-
sas A,B,D.

3.1.2.2. Alsodes.

Tamafio mediano; cuerpo robusto; extremo cefalico abrupto en vista
lateral; cantus rostral marcado; con dientes vomerianos; sin membranas

interdigitales en las patas o rudimentarias entre algunos dedos;




22

brazos de los machos engrosados (con tres crestas humerales); machos
con callosidades en los dos primeros dedos de las manos y placas
cérneas pectorales; huevos poco pigmentados, de tamafio mediano; de
ambientes semiacuidticos en quebradas boscosas; arciferos: esterndn
cartilaginoso, alargado, con xifisternum expandido y hendido en su
extremo posterior; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista
ventral; 22, 26 o 34 cromosomas; hexoquinasas C,B,D o A,B,D.

3.1.2.3 Caudiverbera.

Tamafio grande; cuerpo deprimido; extremo cefalico agudo en vistas
lateral y dorsal; con cantus rostral; sin pliegue supratimpénico; é&rea
del timpano visible externamente; oido medio completo; dientes vomeria-
nos presentes; craneo muy osificado; piel dorsal de la cabeza fuertemen-
te adherida al créaneo; extremidades anteriores sin tubérculos palmares;
en las posteriores sblo los tubérculos metatarsales internos; membranas
interdigitales en las patas muy desarrolladas; sin pliegue tarsal;
hembras mas grandes que los machos; machos con un gran callo cérneo en
el primer dedo de las patas y ambos 1lados de la regién gular
pigmentados oscuro; de aguas profundas y poco correntosas; arcifero:
omosternum y sternum cartilaginosos, este Ultimo muy grande, hendido
en su parte posterior, sin xifisternum diferenciado; epicoracoides
izquierdo sobre el derecho en vista ventral; piel dorsal muy glandular;
26 cromosomas; hexoquinasas C,B,D.

3.1.2.4. Insuetophrynus.

Tamafio mediano; cuerpo robusto; extremo cefalico abrupto en vista
lateral; cantus rostral marcado; dientes vomerianos presentes; brazos

de los machos engrosados (con 4 crestas humerales); hembras mas
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grandes que.los machos; sin caracteres sexuales secundarios; machos y
hembras con callosidades cérneas en los dos primeros dedos de las
manos y en la regidén peétoral; huevos de tamafio mediano, poco pigmenta-
dos; de arroyos correntosos en quebradas boscosas; firmisternio; omos-
ternum cartilaginoso, alargado; esternén cartilaginoso, tan largo como
ancho; 26 cromosomas; hexoquinasas A,B,D.

3.1.2.5. Eupsophus.

Tamafio pequefio o mediano; extremo cefalico abrupto en vista
lateral; con cantus rostral; con dientes vomerianos; &rea del timpano
visible externamente; oido medio completo; sin membranas interdigita-
les; sin pliegue tarsal; hembras mas grandes que los machos; machos
con callosidades en el primer dedo de las manos; huevos grandes, poco
pigmentados; arciferos: omosternum cartilaginoso, alargado; esternén
cartilaginoso, mas largo que ancho; epicoracoides izquierdo sobre el
derecho en vista ventral; 28 o 30 cromosomas; hexoquinasas C,B,D.

3:l:2.6 Telmafobufo.

Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza tan larga como ancha;
narinas mas cerca de la punta del hocico que de los ojos; &rea del
timpano no visible externamente; sin timpano, anillo timpé&nico ni
columela; dientes vomerianos presentes; un par de glandulas pardétidas
en la regién posterior de la cabeza; sin pliegue supratimpénico;
numerosas glandulas prominentes en el dorso del cuerpo; membranas
interdigitales en las patas muy desarrolladas; sin tubérculos subarticu-
lares ni metatarsales externos en las patas; machos con callosidades
en el primer dedo de las manos; arciferos: omosternum cartilaginoso,

alargado; esternén cartilaginoso, més ancho que largo; epicoracoides
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izquierdo sébre el derecho en vista ventral; hexoquinasas A,B,D.
3.1.2.7. Batrachyla.

Tamafio mediano; &rea del timpano visible externamente; oido medio
completo; dientes vomerianos presentes; falanges terminales de los
dedos dilatadas en su extremo libre; sin membranas interdigitales en
las patas; pliegue tarsal presente; hembras mas grandes que los
machos; machos con callosidades en el primer dedo de las manos;
arciferos: omosternum cartilaginaso, corto y ensanchado; esternén carti-
laginoso, mas largo que ancho; epicoracoides derecho sobre el izquierdo
en vista ventral; 26 cromosomas; hexoquinasas C,B,D.

3.1.2.8. Hylorina.

Tamafio mediano; cuerpo estilizado; cabeza mas larga que ancha;
extremo cefédlico agudo en vista lateral; cantus rostral marcado; con
pliegue supratimpénico; &rea del timpano visible externamente; oido
medio completo; extremidades largas y delgadas, particularmente los
dedos; con pliegue tarsal; machos con callosidades cérneas en el
primer dedo de las manos y borde interno de los tubérculos metatarsales
internos; arciferos: omosternum cartilaginoso, ensanchado; esternén
cartilaginoso, alargado; epicoracoides izquierdo sobre el derecho en
vista ventral; 26 cromosomas; hexoquinasas C,B,D.

3.1.2.9. Pleurodema.

Tamafio pequefio; sin cantus rostral; pliegue supratimpénico presen-
te; 4area del timpano no visible externamente; oido medio completo; un
par de gléndulas lumbares; hembras mas grandes que los machos; machos
con callosidades en el primer dedo de las manos y pigmentacidén oscura

en la regién gular; arciferos: omosternum cartilaginoso, alargado;
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esternén cartilaginoso, alargado; epicoracoides derecho sobre el iz-
quierdo en vista ventral; oocitos pequefios, muy pigmentados; 22 cromoso-
mas; hexoquinasas A,B,D.

3.1.2.10. Rhinoderma.

Tamafio pequefio; extremo cefalico agudo en vistas lateral y dorsal,
terminado en un apéndice cuténeo rostral; cantus rostral marcado; sin
pliegue supratimpédnico; &rea del timpano no visible externamente; oido
medio completo; dientes vomerianos ausentes; sin tubérculos subarticula-
res en ambas extremidades; sin tubérculos metatarsales externos; sin
pliegue tarsal; sin dimorfismo sexual evidente; firmisternios: omoster-
num cartilaginoso, ensanchado; esternén cartilaginoso, tan largo como
ancho; oocitos grandes, poco pigmentados; 26 cromosomas; hexoquinasas
A,B,D.

Aquellos caracteres que en los distintos anédlisis mostraron valor
en el diagnéstico taxonémico, fueron utilizados para elaborar una
Clave para los Géneros de Leptodactylidae Chilenos, la que se entrega
en el Apéndice E.

3.1.3. Caracteristicas de los Himeros.

El estudio de la morfologia de los hGmeros de nueve especies
puede resumirse asi: los machos de las nueve especies que evidenc;an
dimorfismo en el desarrollo de los brazos poseen, ademds de un mayor
desarrollo de la musculatura (que aqui no fué estudiado), un desarrollo
de estructuras &seas (crestas humerales) que no se observa en las
hembras. En la Figura 1 se muestran vistas medias y laterales de los
himeros de seis especies, como representativas de las situaciones

encontradas. Cualitativamente se encontraron especies que poseen sélo
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A. nodosus A. tumultuosus

1cm

FIGURA 1
Vistas Media (A) y Lateral (B) de himeros de 6 especies de Leptodactylidae
de Chile.
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las crestas posteroinferior (1), posterosuperior (2) y anterior (3) y
estas son las especies de Alsodes; especies que poseen ademds las
crestas posterointerna (4) e inferior (5) y son las especies de
Telmatobius, con excepcidén de T. montanus que posee las crestas 1,28

y 5; Insuetophrynus acarpicus posee las crestas 1,2,3 y 4. Para

comparar el desarrollo cuantitativo de las crestas humerales se efectua-
ron con un pie de metro (precisidn s 0,5 mm) mediciones de su longitud
y altura. Las comparaciones cuantitativas, utilizando aquéllas especies
en que se midié el hamero de més de un individuo, se entregan en la
Tabla 2. Las crestas posterosuperior y posteroinferior tienen un mayor

desarrollo en las especies de Alsodes y en Telmatobius montanus

respecto a las restantes especies de Telmatobius; lo inverso ocurre
con la cresta anterior.

3.1.4., Caracteristicas de Xifisternum en dos especies de Eupsophus.

La observacién del esternén en 37 E. roseus y 45 E. migueli
permitié distinguir cuatro estados en la forma del extremo posterior
del xifisternum, los que se anotan a continuacidén sefialando en cada
caso el nlimero de individuos de E. roseus y E. migueli que los
presentaron: 1l.xifisternum hendido (0;5), 2.xifisternum semihendido
(2:6), 3.xifisternum redondo (33;19), 4.xifisternum puntiagudo (2;3).
Se constata asi el polimorfismo del caricter siendo el xifisternum
redondo el estado mas frecuente.

3.2. Morfologia Larval.

A continuacidén se entregan los resultados del estudio de la
morfologia larval y las conclusiones del andlisis comparado de los

caracteres, incluyendo descripciones y una Clave de géneros, y un
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esquema de agrupacién jerdrquica entre las especies. En las Figuras 2
y 3 se entregan los dibujos de vistas laterales y de los discos orales
de las larvas de trece especies.

3.2.1. Descripciones de las larvas y Andlisis Multivariado de leos
caracteres larvales.

En el Apéndice F se entregan las descripciones de las larvas de
trece especies. Dicha informacidén estd codificada en la Matriz de
Caracteres Larvales (Apéndice B) que incluye ademds las caracteristicas
de otras larvas para las cuales existe buena informacién en la
literatura, totalizando 23 especies. El Anélisis Factorial de Correspon-
dencias se realizé: l.incluyendo las 23 especies; 2.excluyendo las dos

especies de Rhinoderma; 3.excluyendo ademds a Pleurodema thaul y

4.excluyendo ademds a Eupsophus vertebralis, E. migueli, Batrachyla

taeniata, B. antartandica y Telmatobufo australis. Las exclusiones que

se realizaron en los casos 2, 3 y 4 se justifican por las mismas
razones sefilaladas a propbésito de los andlisis con animales adultos
(ver seccién 3.1.1.). Los resultados de estos andlisis se muestran en
la Tabla 3(A,B,C y D respectivamente). En todos los casos se trabajd
con siete factores; el porcentaje de variacidén explicado por estos
factores fué 85,2; 88,2; 89,6 y 93,9 % respectivamente. En los tres
primeros casos (3A,B y C) al factor 1 se asocian las especies de

Telmatobufo y en el Gltimo andlisis (3D) Eupsophus roseus. Al factor 2

se asocian en 3A,B,C especies de Eupsophus y en 3D las especies de
Telmatobufo. En los cuatro andlisis, al factor 3 se asocia inequivoca-

mente Insuetophrynus acarpicus y al factor 4 Caudiverbera caudiverbera.

En el primer andlisis (3A) C. caudiverbera aparece también asociada al
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- Caudiverbera caudiverbera

Pleurodema thaul

Telmatobufo venustus

FIGURA 2

Vistas laterales de larvas de trece especies de Leptodactylidae de Chile.
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1mm
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factor 5, sin embargo, en 3B,C,D a este factor se asocian especies de
Batrachyla. E1 factor 6, que no tiene especies asociadas significativa-

mente en el primer andlisis, asocia en 3B a Pleurodema thaul; en 3C se

asocian tres especies de Telmatobius pero no se asocia significativamen-
te T. peruvianus y T. montanus se opone a los restantes Telmatobius
mostrando una correlacién positiva a ese factor. Al factor 7 se

asocian en 3A Pleurodema thaul y en 6B dos especies de Telmatobius,

repitiéndose lo ocurrido en el factor anterior con T. montanus; en 3C

y D s6lo se asocia a éste factor Alsodes nodosus.

3.2.2. Agrupacidén jerarquica de las larvas analizadas.

El Anadlisis de Clasificacién Ascendente Jerarquica fue realizado
con la informacién de la matriz de caracteres larvales (Apéndice B),
incluyendo las mismas quince especies que se incluyeron en la Qltima
modalidad de Analisis factorial descrita en 3.2.1. El dendrograma
resultante se entrega en la Figura 4, y muestra, en unidades de
distancia ultramétrica (Cuadras, 1981), la separacidén entre las distin-
tas especies. Los géneros mas divergentes en este conjunto son Eupso-

phus y Telmatobufo, luego Insuetophrynus y Caudiverbera y por dltimo

dos grupos: uno que reune a las especies de Alsodes, a Telmatobius

montanus y a Hylorina sylvatica y otro que reune a las restantes

especies de Telmatobius.

Como resultado de los anélisis realizados, se entregan a continua-
cién las descripciones genéricas, basadas en toda la informacidén
disponible para estas larvas.

3.2.3. Descripciones de los Géneros de Leptodactylidae Chilenos,

seglin las caracteristicas de larvas.
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Se consideraron las caracteristicas de larvas entre los estados
30-35 de Gosner (1960). Las categorias que se mencionan respecto a
tamafios larvales, tamafios de los discos orales o ancho de la base de
la cola estan definidas en el Apéndice F.

3.2.3.1. Telmatobius

Larvas de tamafio grande; forma corporal ovoidea o aplanada; base
de la cola delgada; aletas caudales completas, la dorsal mas alta que
la ventral; tamafio del disco oral mediano; papilas ausentes en el
borde anterior del disco oral; papilas laterales en ambos labios,
incluyendo las zonas comisurales; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1;
ano al lado derecho del cuerpo, con tubo anal; tubo espiracular en
posiciéon media o medioventral al costado izquierdo del cuerpo; habitat
en pozas en arroyos de aguas mas O menos répidas; desarrollo lento.

3.2.3.2. Alsodes.

Larvas de tamafio grande; forma corporal ovoidea; base de la cola
delgada; aletas caudales completas, la dorsal igual o mas alta que la
ventral; tamafio del disco oral grande; papilas ausentes en el borde
anterior del disco oral; papilas laterales en ambos labios, excluyendo
las zonas comisurales; 1 o 2 corridas de papilas en el labio inferior;
férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; ano al lado derecho del cuerpo, con
tubo anal; tubo espiracular en posicién media o mediodorsal al costado
izquierdo del cuerpo; habitat en pozas en arroyos de aguas mas O menos
rapidas; desarrollo lento.

3.2.3.3. Caudiverbera.

Larvas muy grandes; forma corporal ovoidea; base de la cola

delgada; aletas caudales completas, la dorsal mas alta que la ventral;
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tamafio del disco oral pequefio; papilas ausentes en el borde anterior
del disco oral; papilas laterales en ambos labios, excluyendo las
zonas comisurales; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; ano al lado
derecho del cuerpo, sin tubo anal; tubo espiracular en posicidn
medioventral del costado izquierdo del cuerpo; habitat en lagunas y
aguas de poca corriente y muy profundas; desarrollo muy lento.

3.2.3.4. Insuetophrynus.

Larvas de tamafio grande; forma corporal aplanada; base de la cola
gruesa; musculatura caudal robusta; aletas caudales completas, ambas
de altura similar; tamafio del disco oral mediano; papilas ausentes en
el borde anterior del disco oral y en las regiones laterales de los
labios; férmula de dientecillos 1,2/2,1, la primera corrida superior
ubicada sobre el borde anterior del disco oral; ano al lado derecho
del cuerpo, con tubo anal; tubo espiracular en posicidén anterior y
ventral del costado izquierdo del cuerpo; habitat en cuevas laterales
en arroyos de aguas mas O menos rapidas; desarrollo lento.

3.2.3.5. Eupsophus.

Larvas de tamafio mediano o pequefio; depigmentadas; forma corporal
ovoidea; base de la cola delgada; aletas caudales completas, ambas de
altura similar; tamafio del disco oral pequefio; papilas ausentes en el
borde anterior del disco oral; papilas laterales de los labios ausen-
tes; férmula de dientecillos 1,2/2,1; ano medial, con tubo anal; tubo
espiracular ausente o en posicién medioventral al costado izquierdo
del cuerpo; habitat en cuevas o bajo troncos o piedras; desarrollo muy
rdpido; alimentacién por vitelo.

3.2.3.6. Telmatobufo.
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Larvas muy grandes; forma corporal ovoidea o aplanada; base de la
cola gruesa; cola con musculatura robusta; aletas caudales sélo en el
tercio posterior de la cola, ambas de altura similar; tamafio del disco
oral muy grande; papilas en todo el borde del disco oral y mas de dos
corridas en los labios superior e inferior; foérmula de dientecillos
1,2/2,1,1; ano al lado derecho del cuerpo, sin tubo anal; tubo
espiracular en posicién medioventral al costado izquierdo del cuerpo;
habitat en cursos de aguas muy répidas.

3.2.3.7. Batrachyla.

Larvas de tamafio mediano; forma corporal ovoidea; base de la cola
delgada; aletas caudales completas, ambas de altura similar; tamafio
del disco oral pequefio; papilas ausentes en el borde anterior del
disco oral; papilas laterales en ambos labios, incluyendo las zonas
comisurales; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; ano al lado derecho
del cuerpo, con tubo anal; tubo espiracular en posicidén media del
costado izquierdo del cuerpo; habitat en aguas temporales; desarrollo
rapido.

3.2.3.8. Hylorina.

Larvas de tamafio mediano; forma corporal ovoidea; base de la cola
delgada; aletas caudales completas, la dorsal mas alta que la ventral;
tamafio del disco oral mediano; papilas ausentes en el borde anterior
del disco oral; .papilas laterales en ambos labios, excluyendo las
zonas comisurales; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; ano al lado
derepho del cuerpo, con tubo anal; tubo espiracular en posicidén media
del costado izquierdo del cuerpo; habitat en aguas temporales poco

correntosas y poco profundas; desarrollo répido.
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3.2.3.9. Pleurodema.

Larvas de tamafio mediano; forma corporal ovoidea; base de la cola
delgada; aletas caudales completas, la dorsal mas alta que la ventral;
tamafio del disco oral pequefio; papilas ausentes en el borde anterior
del disco oral; papilas laterales solo en el labio superior; férmula
de dientecillos 1,2/2,1,1; ano medial, con tubo anal; tubo espiracular
en posicién medioventral del costado izquierdo del cuerpo; habitat en
aguas poco profundas y poco correntosas, a veces pozas temporales, el
borde de rios u otros cursos de agua, con o sin vegetacidén acuatica,
vegas en sectores costeros, del valle central o cordillera; desarrollo
rapido.

3.2.3.10. Rhinoderma.

Larvas de tamafio mediano o pequefio; forma corporal ovoidea; base
de la cola delgada; aletas caudales completas, ambas de altura similar;
tamafio del disco oral mediano o pequefio; papilas en todo el borde del
disco oral o ausentes en su parte anterior; papilas laterales de los
labios ausentes; sin dientecillos ni pico cérneo o con pico cérneo y
dientecillos segin férmula 1,2/2,1,1; ano medial o dextral, con tubo
anal; sin tubo espiracular o con tubo espiracular ubicado en posicidn
media del costado izquierdo del cuerpo; habitat en la bolsa gutural
del macho o en aguas temporales; desarrollo répido; alimentacidn

paterna y por vitelo o segin el modo generalizado (vegetacidén acuética).

Aquéllos caracteres larvales que en los distintos andlisis mostra-
ron valor en el diagnéstico taxonémico fueron utilizados para elaborar
una Clave para los géneros de Leptodactylidae Chilenos, la que se

entrega en el Apéndice G.
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3.3. Ecologia Reproductiva.

La informacién béasica de caracteristicas reproductivas de nueve
especies se resume en la Tabla 4; de cada especie se tomdé un numero
minimo de 5 hembras para obtener los valores promedios de los caracte-
res cuantitativos. En el caso de 1los géneros politipicos se ha
obtenido ademas informacidn parcial para algunas de sus restantes
especies de modo de poder estimar las caracteristicas genéricas.

En el género Batrachyla las hembras de B.leptopus y B.antartandica

tienen tamafios corporales promedios (39,3 y 37,5 mm) similares a
B.taeniata (37,1 mm), sin embargo, los nimeros promedios de oocitos
ovadricos son menores (71 y 53 versus 380) y los diédmetros promedios de
los oocitos son mayores (3,20 y 3,53 versus 2,10 mm). En las tres
especies se trata en todo caso de oocitos con una marcada pigmentacién
oscura en el polo animal, que son depositados entre la vegetacidn
himeda o baja troncos caidos, en forma de racimos; las larvas son de
tamafio mediano (ver 3.2) y al completar la metamorfosis originan
individuos de tamafio pequefio (menores que 16 mm de longitud corporal).
En el género Telmatobius desconocemos el tipo de puesta y el
lugar de ovipostura de todas las especies; los tamafios promedios de

las hembras son similares en T.peruvianus, T.halli y T. montanus

(47,2; 51,2 y 51,0 mm) y significativamente mayores en T.marmoratus

(58,6 mm) y T.pefauri (74,2 mm). El nGmero promedio de oocitos
ovadricos en las hembras de estas especies es 285, 348, 628, 961 y 910
y los tamafios promedios de oocitos en T. halli, T. montanus y I.
marmoratus son 2,21; 2,21 y 2,30 mm respectivamente. Todas las especies

tienen huevos con una marcada pigmentacién oscura en el polo animal,
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excepto T. montanus cuyos huevos son blanco amarillentos; las larvas
son grandes (ver 3.2) y de desarrollo lento, alrededor de un afio (se
desconoce el caso de T.pefauri); el tamafio de los individuos al
completar la metamorfosis es mayor que 30 mm (T.peruvianus 31,2;

T.marmoratus 31,0 y T.pefauri 33,7).

En el género Alsodes todas las especies tienen hembras de tamafios

corporales promedios similares (A.nodosus 63,8; A.tumultuosus 61,0;

A.barrioi 61,5; A.monticola 63,0 y A.vanzolinii 51,9 mm). Los nimeros

promedios de oocitos ovéaricos fueron: A.nodosus 408; A.tumultuosus

276; A.monticola 264 y A.vanzolinii 134; todos son oocitos blanco

amarillentos, de tamafio mediano (A.nodosus 2,43; A.tumultuosus 2,40 y

A.vanzolinii 2,33 mm), que originan larvas grandes (ver 3.2), de

desarrollo lento, alrededor de un afio (A.nodosus, A.tumultuosus y

A.monticola). Los individuos recién metamorfoseados tienen un tamafio

promedio grande (A.nodosus 21,8; A.tumultuosus 23,0 y A.monticola 24,0
mm). El tipo de puesta es una masa de huevos depositados al borde del
agua, entre o bajo piedras o en cuevas al borde de arroyos.

En el género Eupsophus, dos especies (E.roseus y E.migueli) son

muy similares en los parametros que se analizan; una tercera especie

(E.vertebralis) es de mayor tamafio que éstas (promedios 43,5; 41,0 y

57,1 mm de longitud éorporal); los nGmeros promedios de huevos por
puesta son 129, 69 y 232 y los tamafios promedios de los huevos son
3,00 mm en E. roseus y 4,59 mm en E. vertebralis. Los huevos, de color
blanco amarillento, son depositados en forma de racimos en sitios
himedos bajo piedras, troncos y al interior de cuevas; de éstos se

originan larvas pequefias (ver 3.2), depigmentadas, que se alimentan de
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vitelo hasta etapas muy avanzadas de su desarrollo, que alcanzan la
metamorfosis en menos de 90 dias y dan origen a individuos recién
metamorfoseados de tamafio pequefio ( menor que 10 mm de longitud
corporal).

En Pleurodema la informacidén més completa corresponde a P. thaul.
En esta especie las hembras tienen un tamafio corporal promedio de 42
mm, ponen en promedio unos 688 huevos, de 1,6 mm de diémetro; los
huevos son muy pigmentados y son depositados directamente en el agua
en forma de masas de huevos que se adhieren a la vegetacidén acudtica
para mantenerse en la superficie. De los huevos se originan larvas de
tamafio mediano (entre 20 y 60 mm de longitud total), que demoran hasta
tres meses en alcanzar la metamorfosis; los individuos recién metamorfo-
seados son menores que 12 mm de longitud corporal.

Las dos especies de Rhinoderma son indistinguibles en tamafio
promedio de las hembras, tamafio de la puesta y de los huevos, forma y
lugar de la postura (racimos de huevos depositados entre Ié vegetacidn
hameda), coloracién de los huevos (blanco crema con leve pigmentacidn
café en un &area pequefia del polo animal). Una caracteristica exclusiva
del género es que los machos cogen a los embriones en etapas tempranas
de su desarrollo, para ser incubados en una bolsa gutural ubicada
ventralmente y que se abre al exterior a través de 1la boca. En
R.darwini, los embriones permanecen alli hasta la metamorfosis comple-
ta, en un tiempo promedio de 34 dias (Formas 1979). En R.rufum el
tiempo de incubacidén es menor, 14 dias, siendo las larvas devueltas al
medio acudtico donde completan su metamorfosis al cabo de unos 120

dias (Formas 1979).
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La Figura 5 representa las relaciones entre el tamafio corporal de
las hembras, el nOmero promedio de oocitos ovéaricos y el didmetro
promedio de los oocitos en cada especie. La Figura 6 representa las
relaciones entre el tamafio corporal de las hembras, la duracidén del
periodo larval y el tamafio de los individuos recién metamorfoseados en
cada especie.

Un anélisis global de esta informacién permite observar que en la
mayor parte de los géneros existen notorias similitudes intragenéricas,

particularmente en Telmatobius y Alsodes. Esto dificulta la caracteriza-

cién de cada especie por un patrén reproductivo particular pero hace
posible 1la caracterizacién y distincién de patrones reproductivos a
nivel de géneros. Independiente de las particularidades sefialadas para
cada género, algunas de las cuales se agregaron al diagnéstico genérico
(ver secciones 3.1.2 y 3.2.3), el patrén reproductivo mds comGn
consiste en la postura de huevos y el desarrollo embrionario y larval

en el agua, como ocurre en Caudiverbera, Pleurodema, Alsodes, Telmato-

bius, Insuetophrynus e Hylorina. Otros patrones pueden considerarse

especializados y entre éstos incluiriamos la postura de huevos en
ambientes terrestres himedos, desarrollo embrionario en ambientes hime-
dos o bolsas gulares y el desarrollo larval en bolsas gulares, como

ocurre en Eupsophus, Batrachyla y Rhinoderma de acuerdo a las descrip-

ciones previas. En este sentido, los Gltimos tres géneros muestran
patrones reproductivos especializados, diferentes entre si y que permi-
ten su caracterizacidén respecto a los géneros restantes.

3.4. Hexoquinasas hepéticas. Los perfiles isoenzimdticos corres-

pondientes a cada una de las especies estudiadas se muestran en la




44

(o) (o)
NO hueVOS/puesta @ huevos (mm)
3600~ | .
Rd
° Ce
E
"r T —3
2400+ Ia
] At
va
9
Bt )
S Hs
I T .2
Pt
f
1200
; 1
6
o
o
o
9
0- 0 : -0
. | I T l l —
1 3 5 7 9 1 13
LONGITUD HEMBRA (cm)
FIGURA 5

Relaciones entre tamafio y nGmero de huevos y tamafio de las hembras en

nueve especies de Leptodactylidae de Chile. (Cc=Caudiverbera caudiver-

bera; Rd=Rhinoderma darwini; Bt=Batrachyla taeniata; Pt=Pleurodema

thaul; Er=Eupsophus roseus; Ia=Insuetophrynus acarpicus; Tm=Telmato-

bius marmoratus; At=Alsodes tumultuosus; Hs=Hylorina sylvatica.)
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Relaciones entre la duracidén del periodo larval, tamafio al completar la

metamorfosis y tamafio de las hembras en nueve especies de Leptodactyli-

dae de Chile. Identificacién de las especies igual que en la Figura 5.
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Figura 7. Utilizando la nomenclatura propuesta por Ureta y col (1978),
que identifica como A,B,C,D las cuatro hexoquinasas presentes en

Vertebrados, las especies de Caudiverbera, Batrachyla, Eupsophus e

Hylorina tienen un patrdén isoenzimdtico del tipo C,B,D y las especies

de Telmatobius, Pleurodema, Rhinoderma, Insuetophrynus, Alsodes y Telma-

tobufo un patrén isoenzimdtico del tipo A,B,D con excepcidén de Alsodes
barrioi que presenta isoenzimas C,B,D. La figura 8, modificada de
Ureta y col. (1978), incluye todas las especies de anfibios a las
cuales se ha estudiado las hexoquinasas hepéticas, en la forma de un
resumen comparativo de los dos tipos de patrones encontrados. En la
Figura 7 se advierte que entre las especies hay diferencias en la
proporcién relativa de las isoenzimas. La isoenzima D o Glucoquinasa,
que se identifica por su Km alta para glucosa, experimenta variaciones
en sus niveles en relacién con la dieta (Ureta y col. 1971); la
isoenzima C se caracteriza porque es inhibida por exceso de sustrato
(Ureta 1976), pero no existe un estudio comparativo de las caracteristi-
cas de la inhibicidén en distintas especies. Las isoenzimas A y B son
de Km baja para glucosa y no son inhibidas por exceso de sustrato:
aunque no se conocen evidencias de variaciones en las isoenzimas A o B
por efectos de dieta o exceso de sustrato, no parece aconsejable
utilizar las variaciones cuantitativas del sistema para obtener conclu-
siones comparativas aplicables a la sistemdtica. En consecuencia, este
sistema proteico no es utilizable para el propdésito de identificar las
especies analizadas. Sin embargo, Ureta y col. (1978) han postulado
que el sistema es 0Util en términos evolutivos puesto que se puede

establecer una tendencia de cambio entre los patrones isoenziméticos




ENZIMATICA ( mUnidades /ml )

ACTIVIDAD

0,2

0,1

0,2

0,1

80

30

20

10

TELMATOBIUS HALLI

TELMATOBIUS PEFAURI

PLEURODEMA THAUL
r

RHINODERMA DARWINI

64

3:2

RHINODERMA RUFUM

ALSODES BARRIOI

EUPSOPHUS ROSEUS

EursoPHUS MIGUELI

FIGURA 7

TELMATOBIUS MARMORATUS

47

TELMATOBIUS MONTANUS

120
240 . 6 OL
160
80
0" it [Shed TIN 0" J

PLEURODEMA BUFONINA
1201

60

TELMATOBUFO VENUSTUS

200F

120 L
LOr
() s VT 1 1 J

INSUETOPHRYNUS ACARPICUS

ALSODES NODOSUS

80
80
L0
Lor
{1 s OV s SO R Y% 0 s Nl U}

BATRACHYLA TAENIATA

HYLORINA SYLVATICA

240

160

80
0 i VO ol

EUPSOPHUS VERTEBRALIS

CAUDIVERBERA CAUDIVERBERA
03

160 sil

80 01
OLLJ 1 L ] 0 i SO V| 1 1
12 24

0 12 24

VOLUMEN DE ELUCEON (ml)

0

Heoquinasas hepéticas de veinte especies de Leptodactylidae de Chile.




CBD
T.torosa**
A.mexicanum**
X.laevis*#
C.ornata*#*
L.chaquensis®**
L.bolivianus*
R.pipiens**#
H.punctata**
H.pulchella*#*
C.caudiverbera*
B.leptopus*
B.taeniata¥*
E.roseus*
E.vertebralis
E.migueli
A.barrioi
H.sylvatica

ABD

O.americanus**
B.arenarum*#*
B.marinus*#
B.paracnemis**
B.rubropunctatus#*
B.variegatus*®
B.atacamensis*
B.spinulosus*
B.chilensis
R.darwini*
R.rufum
P.bufonina*
P.marmorata
P.thaul*
A.nodosus*
A.monticola*
A.tumultuosus
T.pefauri
T.marmoratus
T.montanus
T.halli#*
T.peruvianus#
I.acarpicus
T.venustus

FIGURA 8

48

100 200 300

(KC1) mM

Patrones de hexoquinasas en Amphibia. *especies incluidas en el trabajo de

Ureta y col. 1978. **especies que no se distribuyen en Chile




49

encontrados, y considerar al patrén C,B,D como el més primitivo. Se
conocen las hexoquinasas de 23 especies chilenas de Leptodactylidae;

en los casos de Batrachyla leptopus, Telmatobius peruvianus y Alsodes

tumultuosus se caracterizaron las isoenzimas pero no se dibujaron los

perfiles; no se conocen las hexoquinasas de Telmatobufo australis,

Telmatobufo bullocki, Eupsophus coppingeri, Eupsophus vanzolinii, Batra-

chyla antartandica, Telmatobius laevis, T.zapahuirensis y Atelognathus

grandisonae. S6lo en Alsodes se ha encontrado una especie con hexoquina-
sas C,B,D y otras con hexoquinasas A,B,D. Los géneros restantes son
homogéneos respecto al patrén isoenzim&tico de sus especies. Las
interpretaciones evolutivas que pueden extraerse de esta informacién
se expondrédn en la discusidn.

3.5. Lactato deshidrogenasas de cristalinos (LDH). La Figura 9
corresponde a las fotografias tomadas a geles representativos de los
ensayos electroforéticos realizados para cada una de veinte especies.
La Figura 10 contiene los trazados densitograficos representativos de
igual nGmero de especies y la Figura 11 incluye dibujos esquematicos
de los polimorfismos de LDH en algunos individuos de la muestra.

El nimero de isoenzimas encontrado en los individuos de las
distintas especies varia entre dos y cinco y existen grandes diferen-

cias en sus proporciones relativas. Insuetophrynus acarpicus y Caudiver-

bera caudiverbera presentan patrones caracteristicos diferentes a las

demas especies. Hylorina sylvatica tiene un patrén dificilmente diferen-

ciable de aquél de Batrachyla taeniata excepto por la proporcién

relativa de las UGltimas isoenzimas. Las tres especies de Pleurodema

son muy similares entre si, excepto por leves diferencias en la




.

Ia Cc Ab Amo An At Tmo Tma Th- Tp

(Ia=insuetophrynus acarpicus;Cc=Caudiverbera caudiverbera;Ab=Al-

sodes barrioi;Am=é.monticola;An:é.nodosus;At=é.tumultuosus; Tmo=

Telmatobius montanus;Tma=2.marmoratus;Th=2.halli;Tp=£.peruvianus)

i . it SR oy
— 5 S
@ Y s
= - e )
AT pea B ° “

- -
@b
Rr Rd " Hs Bt Bl Pt Pm Em Ev Er

(Rr=Rhinoderma rufum;Rd:B.darwini;Hs=Hylorina sylvatica;Bt=Batra-

chyla taeniata;Bl=B.leptopus;Pt=Pleurodema thaul; Pm=P.marmorata;

Em=Eupsophus migueli;Ev=§.vertebralis;Er=§.roseus)

FIGURA 9

Lactato deshidrogenasas de cristalinos de veinte especies de Lepto-
dactylidae de Chile.
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especies de Leptodactylidae de Chile.




52

_“—-‘-— ~—~—: =1 | |

= ] b B — [ EE

—Eb—

F1 ] e ]

Pb Rd B I E ¥ Tp Th
FIGURA 11

Esquemas de pblimorfismos electroforéticos de Lactato deshidrogenasas

de cristalinos de seis especies de Leptodactylidae de Chile.

(Pb=Pleurodema bufonina; Rd=Rhinoderma darwini; Bl=Batrachyla leptopus;

Er=Eupsophus roseus; Tp=Telmatobius peruvianus; Th=Telmatobius halli).
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expresién cuantitativa de las isoenzimas; s6lo en P. bufonina se
detecté polimorfismo (Fig.ll). Las dos especies de Rhinoderma tienen
entre si diferencias cuantitativas importantes en todas y cada una de
las isoenzimas y éstas tienen movilidades electroforéticas diferentes
al resto de las especies; en R. darwini se detectdé polimorfismo
(Fig.11). Dos especies de Batrachyla muestran notable diferencia en
cuanto al nGmero y proporcidén relativa de sus isoenzimas y en B.
leptopus ocurre ademds un polimorfismo (Fig.1l). Las especies de
Eupsophus estudiadas tienen entre si patrones similares, especialmente

Eupsophus migueli y Eupsophus vertebralis. Eupsophus roseus posee el

patrén mas divergente si se considera aquél que se obtiene con mayor
frequencia, puesto que se ha observado la ocurrencia de polimorfismo
(figura 11), encontrandose un individuo cuyo patrén es similar al de
los Eupsophus precitados. Las cuatro especies de Alsodes revelan
notable uniformidad electroforética excepto por diferencias en las
proporciones relativas de las isoenzimas. Las especies de Telmatobius

muestran gran heterogeneidad: Telmatobius halli y Telmatobius peruvia-

nus s6élo tienen dos isoenzimas, aunque en ambas especies se ha

observado individuos que presentan tres y cuatro (Fig.1l). En Telmato-

bius pefauri (del que no se muestran fotografia ni densitograma) se

encontraron cuatro isoenzimas en cada uno de dos individuos analizados.

Telmatobius marmoratus y Telmatobius montanus tienen cinco isoenzimas

pero T. montanus diverge notablemente dentro del género mostrando gran
similitud con las especies de Alsodes. Habiéndose analizado las
caracteristicas de LDH de cristalinos de veintidos especies, observamos

que dieciseis son monomérficas respecto a un patrdn que les es
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caracteristico. Sbélo seis especies son poliméfficas, consideréndose
como tales aquéllas en que es posible detectar més de un patrén
electroforético. Como explicaciones para la variabilidad interespecifi-
ca observada pueden descartarse efectos de ayuno o modificaciones en
los homogeneizados puesto que, al igual que para las hexoquinasas, los
animales se sacrificaban inmediatamente después de colectados y lleva-
dos al laboratorio. La repeticién de algunas electroforesis con homoge-
neizados que se guardaron a -80°C tampoco mostré cambios en 1los
patrones isoenzimédticos. Los polimorfismos observados en seis especies
de la muestra pueden agruparse del modo siguiente:

la. variantes cualitativas, que afectan al nimero de isoenzimas presen-

tes, siendo este menor que 5: Batrachyla leptopus y Telmatobius halli.

1b. variantes cuantitativas, en que sin alteraciéon del nimero, existen
diferencias en 1la cantidad relativa de las isoenzimas: Eupsophus
roseus, con algunos individuos en los que hay predominio de la
isoenzima 5 y uno con las isoenzimas 1 y 2 predominantes.

lc. variacidén cuali y cuantitativa en que en algunos individuos ocurre

lo descrito en la y en otros lo descrito en 1b: Telmatobius peruvianus.

En el primer tipo de polimorfismo (la) parece muy factible que la
variacién en el namero de isoenzimas esté influenciado por las cantida-
des de cada isoenzima en el tejido; puesto que las isoenzimas que
desaparecen son aquéllas que se encuentran en menor cantidad, puede
postularse que estariamos en el limite de la capacidad del método de
tincién para detectar su actividad. Esta situacién no implica que
estas especies no puedan ser individualizadas ya que alGn considerando

el maximo de isoenzimas en cada una atn son distinguibles de las
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restantes especies congenéricas.

En Telmatobius peruvianus, respecto a las variaciones en el

nimero de isoenzimas pueden hacerse las mismas consideraciones del
parrafo precedente, pero ademds ocurre una variacién en la proporcidn
relativa de las isoenzimas de menor movilidad electroforética. Este
tipo de polimorfismo podria explicarse por accidén de mecanismos regula-
dores de la cantidad de cada isoenzima pero la magnitud y significado
de este tipo de polimorfismo sélo podria evaluarse con una muestra
mayor de individuos de esta especie.

2. variaciones cualitativas, en las que se presentan mas de cinco

isoenzimas de LDH: Pleurodema bufonina, Rhinoderma darwini y Eupsophus

roseus. Este tipo de variacién puede tener una explicacidn genética
partiendo de la base que en un sistema molecular en que los productos
de dos genes se combinan para formar una molécula tetramérica, el
ntmero maximo de isoenzimas posibles es 5. Nimeros mayores sblo pueden
explicarse por aparicién de alelos en uno o ambos genes. Este tipo de
polimorfismo ocurre con frecuencia entre 15 y 20% en las tres especies
citadas.

Al analizar los resultados obtenidos para este sistema proteico
en relacién a su utilidad en la identificacidén de las especies y para
evidenciar sus relaciones evolutivas, es evidente que el primer propési-
to es muy factible. Practicamente todas las especies pueden ser
individualizadas por un patrén de LDH‘ de cristalinos y mas atn, a
través de estos puede evidenciarse un mayor o menor grado de homogenei-
dad genérica. Es particularmente importante insistir en la inequivoca

distincién de Caudiverbera caudiverbera, de las especies de Alsodes, y
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de la mayor similitud de Telmatobius montanus con las especies de

Alsodes que con otros Telmatobius. Puesto que no es posible establecer
tendencias de cambio entre los distintos patrones isoenzimaticos detec—
tados, este sistema proteico carece de importancia en cuanto a estable-
cer relaciones filogenéticas entre las especies.

3.6. Hemoglobinas. Los patrones de hemoglobinas fueron analizados
en individuos de 17 especies. Un esquema de los resultados obtenidos
se muestra en la Figura 12, que incluye todos los patrones obtenidos

en cada especie. En Pleurodema thaul se incluyen individuos de distinta

procedencia altitudinal: los dos primeros patrones en la parte superior
de la figura se obtuvieron en individuos colectados al nivel del mar
(Aguas Claras-Zapallar) y los cuatro siguientes en individuos colecta-
dos en Farellones (2.700 m altitud); estos resultados muestran que las
poblaciones que proceden de distintos niveles de altitud pueden tener
patrones diferentes en cuanto al namero de bandas electroforéticas. En

Caudiverbera caudiverbera se analizaron adultos y larvas; los Gltimos

patrones en la parte inferior de la Figura 12 corresponden a dos
patrones distintos encontrados en adultos ¥y el Gltimo es el patrén
tipico de las larvas, siendo la movilidad electroforética de las
hemoglobinas la principal diferencia entre adultos y larvas. Indepen-
dientemente de estos dos casos, las comparaciones intraespecificas
muestran ademds que en la mayor parte de las especies existe polimorfis-
mo, tal como este fué definido en 3.5. La comparacién de estos
patrones electroforéticos no permite distinguir inequivocamente a las
especies y lo mismo ocurre al hacer comparaciones intergenéricas, por

lo que no es posible utilizar los resultados obtenidos con este
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Hemoglobinas de diecisiete especies de Leptodactylidae de Chile.
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sistema proteico para obtener caracteres Gtiles en la sistematica de
los leptodactilidos.

3.7. Polimorfismo bioquimico poblacional. En 1la Tabla 5 se
enumeran las bandas proteicas detectadas por electroforesis en geles
de almidén para los distintos sistemas proteicos en las diferentes
especies y la frecuencia de cada proteina. De la informacibén contenida
en la tabla puede concluirse que: 1. no existe ningan alelomorfo que
esté presente en todos los géneros, 2. existen alelomorfos que son
propias de un solo género, y 3. existen alelomorfos que son compartidas
por algunos géneros de la muestra. Interpretando genéticamente los
resultados de estos experimentos, la situacién descrita da validez a
la estimacién de similitudes y divergencias genéticas interespecificas
e intergenéricas. En este sentido se aplicaron los métodos propuestos
por Nei (1972) para estimar distancias genéticas en las siguientes

situaciones: A. comparacidén entre Eupsophus roseus y E. migueli, que

muestran polimorfismos alélicos muy similares, y B. comparacidn interge-

nérica, considerando a Eupsophus roseus como especie representativa de

ese género, por ser la especie genotipica; la comparacidén se realizd

incluyendo y excluyendo a Pleurodema thaul por ser este un género de

una Subfamilia diferente (Leptodactylinae) de Telmatobiinae, a la cual
pertenecen los géneros restantes; también se realizdé la comparacidn
intergenérica excluyendo los loci detectados al analizar proteinas de
cristalinos con el propdsito de analizar la influencia de ese conjunto
de proteinas, que resultaron ser monomérficas en todas las poblaciones,
excepto por un caso de polimorfismo de la proteina dos de cristalinos

de 1Insuetophrynus acarpicus. Estas corresponden a un total de 16
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TABLA 5

FRECUENCIA DE ALELOS DETECTADOS POR ELECTROFORESIS EN GELES DE ALMIDON,

PARA ONCE SISTEMAS PROTEICOS DE ANFIBIOS#.

1 2 3 4 5 6
CAUDIVERBERA EUPSOPHUS INSUETOPHRYNUS PLEURODEMA TELMATOBIUS ALSODES
caudiverbera roseus acarpicus thaul marmoratus tumultuosus
MDH

5/5 14
4/4 18
3/3 16 3/8 50 3/3 12
3/ L 2/2 13
1/1 15

H N w b

=1

ST
5/5 1
4/4 15
5/2 1 3/3 18 3/3 13
2/2 13 2/ 24

Lo S O B -6

1/1 13

GOT

a4 4/4 14

3 3/3 16

2 2/2 16 2/2 10 2/2 13  2/2 12
1 /1 2

GOT*

4 4/4 14

3 3/3 12 3/3 13 3/3 12
2 2/2 16

1 1/1 16

ALB 2

2 2/2 15

1 1/1 15 1/4  a? 1/1 18  1/1 13  1/1 12

# Los nimeros en la primera columna indican los alelos; *alelos catédicos.




TABLA 5. Continuacidn....
1 2 3 4 5
TO 2
3 3/3
2 2/2 12
1 1/1 15
TO 1
5 5/5 4
4 4/4 12
3 3/2 1 3/3 12 2/2 5
2-2/2 14 2/1 11
1 1/ 14 1/1 4 1/1
LDH 1
6 6/6
5 5/5 16
4 a/4 12
3 3/3 14
2 2/2 15 2/2 17
1 1/1 1
LDH 2
4 4/4
3 3/3 16
2 2/2 12
1 1/1 15 1/1 14 1/1 18
GPD
6 6/6 14
5 5/5 17
4 4/4 4/4
3 a2z 7 a/2 2 3/3 13 3/3
2 2/2 2/2 13 3/1
1 1/1
CRIST 2
2 2/2 17 2/2 15 2/2 13
1 1/1 13 eI

12

12

12

12

10
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proteinas distintas, aunque no todas fueron detectadas simulténeamente
en ninguna especie; las proteinas detectadas en cada especie se
sefialan en el esquema de la Figura 13, con sus respectivas movilidades
electroforéticas.

Las distancias genéticas resultantes de estas comparaciones se
resumen en la Tabla 6. Los dendrogramas construidos con esas distancias
y utilizando el algoritmo de promedios (UPGM) se muestran en la Figura
14. Se comprueba que la omisidén de los loci de proteinas de cristalinos
modifica notoriamente los valores de distancia y las relaciones entre
las especies en los dendrogramas._Al analizar estos Gltimos destacan
los siguientes hechos: en todos los anédlisis se evidencia una relacién

muy cercana entre Alsodes tumultuosus y Telmatobius marmoratus y este

par de especies se ubica en la mayoria de los casos en los niveles de

menor divergencia temporal; la omisién de Pleurodema thaul modifica

las relaciones de las especies restantes, particularmente de Caudiverbe-

ra caudiverbera que aparece ahora agrupada con Eupsophus roseus; la

posicién de Insuetophrynus acarpicus es variable y tiende a ubicarse

en niveles de divergencia temporal mayores que las demds especies.
Puesto que los valores de distancia de Nei pueden utilizarse para
estimar tiempos de divergencia entre taxa, este método es particularmen-
te importante para obtener estimaciones temporales de su filogenia.
Por ejemplo, a partir de los valores obtenidos en la Tabla 6:D y que
producen el dendrograma de la figura 14:d se obtiene que C. caudiverbe-
ra diverge de E. roseus alrededor de 32 millones de afios atréas y la

divergencia més reciente, entre Telmatobius marmoratus y Alsodes tumul-

tuosus habria ocurrido alrededor de 19 millones de afios atras; a
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(Cc=Caudiverbera caudiverbera; Pt=Pleurodema thaul; Er=Eupsophus roseus;

At=Alsodes tumultuosus;

acarpicus). En a y b se analizaron 26 loci; en ¢ y d se analizaron 10

loci. DG=distancia genética.

Tm=Telmatobius marmoratus;

Ia=Insuetophrynus
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partir de la misma Tabla (6:D), la mayor divergencia temporal (42

millones de afios) corresponde al par de Caudiverbera caudiverbera -

Telmatobius marmoratus.

En las comparaciones intergenéricas realizadas no se incluyd la
hemoglobina por cuanto se desconoce la determinacidn genética de los
alelos observados. Tampoco se utilizé la hemoglobina en las comparacio-
nes entre las dos especies de Eupsophus pero en ese caso se agregaron
al analisis un total de ocho proteinas plasmaticas (ademds de la
albGmina) y dos loci de esterasas detectadas en rifibn y cuyos alelos
tienen movilidades diferentes a las esterasas detectadas en el plasma.
Por lo tanto, se compararon las dos especies de Eupsophus respecto a
nueve proteinas plasmaticas (PP) de las cuales tres (PP4, PP5 y PP8)
resultaron polimérficas en E. roseus y sélo dos (PP4 y PP8) en E.
migueli; a ocho proteinas de cristalinos todas las cuales resultaron
monomérficas en ambas especies; a MDH, EST1, EST2, EST3, GOT1* y GOT2,
enzimas que resultaron monomérficas en ambas especies; y a GPD y TO,
enzimas que resultaron polimérficas en ambas especies. Un célculo de
la proporcién de loci polimérficos en cada especie para el total de
proteinas (Pt) y para proteinas no enzimaticas (Pp) y enzimas (Pe)
arroja los siguientes resultados: Pp=0,263 y 0,222; Pe=0,250 y 0,250;
Pt=0,259 y 0,230 en E. roseus y E. migueli respectivamente. En la
Tabla 7 se anotan las frecuencias alélicas en loci polimérficos en
cada especie. Para cada locus polimérfico se analizaron estadisticamen-
te la desviacién respecto al equilibrio de Hardy-Weimberg (D) y la
diferencia en frecuencias génicas y genotipicas entre ambas especies:

los valores de D (con su correspondiente X2) se muestran en la Tabla
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TABLA 7

FRECUENCIAS ALELICAS EN LOCI POLIMORFICOS EN Eupsophus roseus y

Eupsophus migueli.

Locus Alelo E.roseus E.migueli
PP4 a 0,900 0,970
b 0,100 0,030
PP5 a 0,067 0,000
b 0,938 1,000
PP8 a 0,101 0,059
b 0,899 0,941
GPD a 0,875 0,974
b 0,125 0,026
TO a 0,750 0,805
b 0, 250 0,195
Ho 0,0274 0,0119
He 0,0464 0,0228
D 0,403 0,478

Ho=heterocigosis observada; He=heterocigosis esperada; D=desviacidn

respectq al equilibrio de Hardy Weimberg.
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8, GPD en E.roseus y GPD y TO en E.migueli muestran valores de
heterocigosis menores que lo esperado. En la comparacién de las
frecuencias génicas y genotipicas estos mismos loci muestran las
diferencias mas apreciables. Sin embargo, de acuerdo al célculo propues-
to por Nei (1972), entre ambas especies se obtiene un valor de
Identidad Genética = 0,9961 2 0,0129. ES = 0,007. Esta comparacién
entre dos especies de Eupsophus es la Unica comparacién intragenérica
que se realizé, debido a que estas dos especies resultaron dificilmente
identificables por los caracteres morfolégicos larvales (Tabla 3), por
sus caracteristicas reproductivas (ver seccién 3.3) y por sus patrones
de LDH de cristalinos (ver seccién 3.5).

3.8 Andlisis de caracteres y relaciones entre los taxa.

En el andlisis de los caracteres se han recopilado y aplicado a
las especies en estudio, las proposiciones que respecto a evolucidén de
caracteres de leptodactilidos han hecho Lynch (1971,1973,1978) y Heyer
(1975). Se ha reunido asi un conjunto de doce caracteres que se
describen a continuacién. Lynch (1973) establece una jerarquia de los
caracteres considerados primitivos en anfibios, distinguiendo tres
grupos (de primer, segundo y tercer grado). Los caracteres primitivos
de primer grado tienen el mas alto grado de confianza y cumplen el
requisito de distribucién amplia en todos o en la mayoria de los
grupos de anfibios; entre éstos se cita la cintura escapular arcifera
y las larvas acuaticas.

I - Cintura pectoral arcifera. Respecto al tipo de cintura pecto-

ral, ocho de los géneros analizados en esta Tesis son arciferos y sélo

dos, Insuetophrynus y Rhinoderma, tienen una firmisternia que de

|
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ESTADISTICOS DE LOCI ESPECIFICOS DE Eupsophus roseus (E.r.) Y Eupsophus

migueli (E.m.)

Locus

PP4

PE5

PP8

GPD

TO

Sp .

Ho

0,200

0,089

0,133

0,000

0,200

0,118

0,125

0,053

0,000

0,055

He

0,186

0,059

0,129

0,000

0,186

0,114

0,226

0,053

0,387

0,322

0,075

0,000

0,031

0,000

0,075

0,035

-0,446

0,000

-1.000

-0,823

3*
X2 D
0,124
0,050
0,000
0,003
0,0163
0,000
0,123
0,068
0,033
4,200%
-0,363
0,000
17,9302
-0,916
2
13,942

D=desviacién de Hardy-Weimberg entre Ho y He.

*
D =diferencia en frecuencias génicas y genotipicas entre ambas

2: P<0,001

1: P<O

»05;

G

Génico

(Genotipico)

0,105

0,016

0,181

5,86

28,652

1,397
(1,495)

3,100
(3,180)

0,375
(0,410)

2,660
(2,280)

0,304
(1,566)

especies.
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acuerdo a las definiciones mas aceptadas (Griffths 1963; Trueb 1973)
es una firmisternia secundaria, y que debe considerarse un estado
derivado respecto a la condicién arcifera que seria la condicién
primitiva de acuerdo a Lynch (1973) y Heyer (1975). Trueb (1973)
describe en Rhinoderma una firmisternia funcional derivada de una
condicién arcifera por fusién de los procoracoides y epicoracoides;

Lynch (1971; 1978) menciona que Insuetophrynus tiene una pseudofirmis-

ternia funcional y posee cuernos epicoracoideos libres, lo que es
tipico de las cinturas arciferas.

ITI - Larvas acudticas. La presencia de larvas estrictamente acuidti-
cas es parte de un patrén reproductivo generalizado en anfibios
anuros, en el cual los huevos son depositados en el agua y en que el
desarrollo embrionario y larval ocurren también en el agua hasta
alcanzar la metamorfosis. Una de las proposiciones que se desprenden
es considerar como caracter primitivo la presencia de larvas libres y
como condicién derivada el desarrollo larval fuera del agua (bolsas
marsupiales, sacos vocales modificados). Tal proposicién ha sido aplica-
da por Lynch (1971) y Heyer (1975). Entre nuestros géneros de Leptodac-
tilidos sbélo en Rhinoderma una de sus dos especies, R. darwini, tiene
desarrollo larval fuera del agua.

El conjunto de caracteres denominados de segundo y tercer grado,
son aquéllos que estén asociados o correlacionados con la distribucién
de los caracteres primitivos de grado superior. Entre estos, se
aplican al presente estudio los siguientes:

III - Ausencia de tubérculo metatarsal externo. Esta condicidn,

propia de las familias primitivas de anuros, es considerada primitiva




70

respecto a la presencia del tubérculo (Lynch 1971, 1973, 1978). Entre

nuestros leptodactilidos sélo Caudiverbera, Telmatobufo ¥y Rhinoderma

carecen de tubérculo metatarsal externo.

IV - Timpano visible. De acuerdo a Heyer (1975) 1la condicidn
primitiva por el criterio de distribucién es la presencia de timpano
visible, en tanto que el timpano parcialmente oculto, oculto o ausente
son condiciones derivadas. Los géneros chilenos de Leptodactylidae con

timpano visible son Caudiverbera, Eupsophus, Batrachyla e Hylorina.

V - Presencia de callosidades cérneas en los dedos de los machos.
Heyer (1975) establece que los estados del caracter que implican
presencia de parches o espinas cOrneas en los dedos de los machos son
primitivos respecto a la carencia de estos caracteres. Entre 1los

géneros aqui analizados sélo Rhinoderma carece de formaciones cérneas

en los dedos. Insuetophrynus representa una situacién particular,
puesto que tanto machos como hembras tienen espinas cérneas en los
dedos de las manos, haciendo dudar de su significado como caracter
sexual secundario. Sin embargo, se ha considerado que en estalespecie
el estado del carécter es derivado.

VI - Ausencia de formaciones cbérneas pectorales. Lynch (1978)
considera como un caracter independiente a las formaciones cérneas
pectorales de los machos, asignando valor de caracter primitivo a la
ausencia de placas o espinas cérneas en la regién pectoral y a su
presencia el valor de caracter derivado. De acuerdo a este criterio

sélo los géneros Alsodes, Telmatobius e Insuetophrynus presentan la

condicién derivada. En este Gltimo género vale la misma consideracidn

que para el carécter precedente, puesto que tanto machos como hembras
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presentan espinas cérneas formando placas circulares bilaterales en la
regibén pectoral.

VII -~ Presencia de membranas interdigitales en las patas. Heyer
(1975) considera tres estados del carécter: el estado primitivo es la
presencia de membranas interdigitales, el estado derivado es su ausen-
cia en algunas o en todas las especies de un género, y un estado
intermedio es el poseer un reborde membranoso en los dedos. Entre

nuestros leptodactilidos, Caudiverbera, Telmatobius y Telmatobufo tie-

nen membranas interdigitales, ademds de Rhinoderma rufum y Telmatobius

montanus.

VIII - Presencia de dientes vomerianos. Heyer (1975) describe tres
estados del caracter, siendo primitivo la presencia de dientes vomeria-
nos, derivado su ausencia y un estado intermedio la variacién intragené-
rica. Entre los géneros de leptodactilidos chilenos sélo Telmatobius y
Rhinoderma carecen de estas estructuras.

IX - Presencia de una placa esternal cartilaginosa. Heyer (1975)
reconoce una extensa variacién en la forma del esternén{ El estado mas
primitivo es una placa esternal cartilaginosa, ensanchada en su parte
posterior, sin xifisternum diferenciado, hendida o no en su extremo

libre, tal como se observa en Caudiverbera. Otros estados del caracter,

todos derivados, incluyen: 1. esternén con deposiciones minerales,
como ocurre en el género Telmatobius, y 2.esterndén cartilaginoso,
delgado, con un xifisternum reconocible, hendido o no en su extremo
libre, como ocurre en los ocho géneros restantes de los diez aqui
analizados.

X - Ausencia de glandulas. En leptodactilidos existen diversos
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tipos de gléndulas, que incluyen las parétidas, las glandulas lumbares
y las glandulas dorsales. Heyer (1975) propone que la condicién
primitiva es la ausencia de gléndulas y que la presencia de cualquier
tipo de ellas es independientemente derivada. Entre los géneros analiza-

dos Caudiverbera posee gléndulas dorsales, Telmatobufo posee gléndulas

parétidas y dorsales y Pleurodema posee gléndulas lumbares. Los géneros
restantes carecen de cualquier tipo de gléndulas.

XI - Falanges terminales de los dedos simples. Tanto Heyer (1975)
como Lynch (1978) coinciden en reconocer como condicién primitiva la
presencia de falanges terminales simples y como condicién derivada las
falanges terminales expandidas en forma de T en su extremo distal, que
entre los leptodactilidos chilenos s6lo ocurren en Batrachyla.

XII - Ano larval en posicién media. Lynch (1971) establece que la
posicién media del ano larval es una condicién primitiva en oposicidn
al ano que se abre al lado derecho del cuerpo. Entre nuestros

leptodactilidos sélo Eupsophus, Pleurodema y Rhinoderma darwini tienen

la condicibén primitiva.

Si se asigna a la posesién del estado primitivo de cada caracter
el valor 0 y al estado derivado el valor 1, y se obtiene una sumatoria
de los valores asignables a cada género utilizando los doce caracteres
arriba descritos, se obtienen los valores anotados en la Tabla 9. En
ésta se ha incluido ademés el caracter hexoquinasas hepaticas aportado
en esta Tesis, considerando primitivo la posesidén de hexoquinasas

C,B,D de Caudiverbera, Eupsophus, Batrachyla e Hylorina, y derivado el

patrén A,B,D propio de los géneros restantes. La consideracién del

patrén C,B,D como primitivo estd basada en el criterio de mas amplia
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distribucién a nivel de Familias de Anfibios. Como se observa en la
Figura 8 dicho patrén isoenzimatico se encuentra en Familias de
Urodela y al menos en cuatro Familias de Anura. El patrén A,B,D en
cambio estd restringido a un par de Familias de Anura. El segundo
criterio aplicado refleja el hecho que el patrén C,B,D ha sido
encontrado en especies pertenecientes a géneros con un registro fésil

conocido y antiguo como Ceratophrys, Leptodactylus, Rana, Caudiverbera

y Eupsophus, en tanto que ninguno de los géneros que exhiben el patrdn

A,B,D tienen una coneccidén fésil.




4. DISCUSION

Como se sefiald en la Introduccién, sin desconocer que un par de
monografias recientes sobre la Familia Leptodactylidae (Lynch 1971;
Heyer 1975) incorporan algunos Leptodactilidos Chilenos, la dltima
revisién global sobre este grupo local es el trabajo de Cei (1962). En
esa monografia el autor entrega una actualizacién al conocimiento de
la diversidad del grupo, y la mayor parte de su contenido se refiere a
la descripcién de géneros y especies siguiendo el orden de una
Clasificacién de los Batracios Chilenos. Sin embargo, no estén explici-
tados 1los criterios sistemadticos aplicados ni existe un andlisis de
caracteres que permita postular relaciones entre los taxa y dar a la
clasificacién propuesta un caracter filogenético, motivo por el que
parecié importante abordar el tema de las relaciones filogenéticas de
los anuros de Chile.

Desde la Introduccién se ha planteado también que se considerarian
_ diversos enfoques de estudio, incluyendo la morfologia de animales
adultos, la morfologia 1larval, la ecologia e historia vital de las
especies y caracteres bioquimicos. Esto en concordancia con el enfoque
de la Biosistemdtica desarrollada a partir de 1930, que entre otros
aspectos se caracteriza por la utilizacién creciente de nuevas clases
de caracteres en desmedro del uso de caracteres claves y de clasifica-
ciones basadas en un sélo caracter. La incorporacidon de nuevos caracte-

res debe considerarse en el marco de incrementar las correlaciones de
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caracteres que ayuden a distinguir los taxa, con la posibilidad que
algunos de estos nuevos caracteres adquiera posteriormente un valor
preponderante en la sistematica del grupo. En este sentido, el estudio
de la morfologia larval, de la ecologia e historia vital de las
especies y de los caracteres bioquimicos son contribuciones potencial-
mente Utiles al estudio sistemdtico de 1los anfibios Chilenos, por
cuanto ninguno de éstos ha sido utilizado previamente para el conjunto
de estas especies.

A continuacién se analizard la contribucidén de esta Tesis en
cuanto a encontrar nuevos caracteres sistemdticos y a proponer un
conjunto de relaciones filogenéticas entre los anuros Chilenos. En la
discusién se seguird el enfoque biosistemédtico, las etapas de trabajo
y las hipétesis planteadas en la Introducciédn.

4.1 Distincibdn de las especies.
Tomando como base la publicacién de Cei (1962), el nGmero de
especies de Leptodactylidae 'alli descritas es 17. Entre 1962 y 1982 se

han descrito las siguientes especies nuevas: Batrachyla antartandica

Barrio 1967; Insuetophrynus acarpicus Barrio 1970; Telmatobufo austra-

lis Formas 1972; Alsodes vanzolinii (Donoso-Barros) 1974; Atelognathus

grandisonae (Lynch) 1975; Telmatobius pefauri Veloso y Trueb 1976;

Alsodes tumultuosus Veloso, Iturra y Galleguillos 1978; Alsodes barrioi

Veloso, Diaz, Iturra y Penna 1981 y Telmatobius zapahuirensis Veloso,

Sallaberry, Navarro, Iturra, Valencia, Penna y Diaz 1982. Dos especies
descritas por Philippi e ignoradas en trabajos posteriores han sido

revalidadas: Rhinoderma rufum (Philippi) 1902, que corresponde a una

nueva combinacién propuesta por Formas y col. (1975) para Heminectes




77

rufus Philippi 1902, y Telmatobufo venustus (Philippi) 1899, que
corresponde a una nueva combinacién propuesta por Formas vy Veloso

(1982) para Bufo venustus Philippi 1899. Incluyendo ademds a Alsodes

monticola Bell 1843 y Telmatobius marmoratus Dumeril y Bibrén 1841,

que no fueron consideradas por Cei (1962), componen nuestra fauna de
Leptodactylidae un total de 31 especies. El trabajo de recoleccidén en
terreno permitidé contar con la mayor parte de estas especies para
obtener la informacién de sus diversos caracteres. La mayor parte de
las especies que no fué posible incorporar corresponden a especies de
las que sblo se conoce el material tipo y en algunos casos algunos
ejemplares mas, y de las cuales no se han colectado ejemplares

recientemente; por ejemplo: Eupsophus coppingeri Giinther 1881; Telmato-

bius laevis Philippi 1902; Telmatobufo bullocki Schmidt 1952; Telmatobu-

fo australis Formas 1972; Atelognathus grandisonae (Lynch) 1975. De

esta Gltima especie a modo de ejemplo, sélo se conoce el ejemplar tipo
depositado en el British Museum y no haber contado con ejemplares
implica carecer de informacidén respecto a ese género ya que es la
Gnica especie del género en Chile. Nuestra discusidén se orientard en
primer lugar a considerar la distincién de las especies incorporadas
en este estudio.

Una situacién merecia "a priori" una atencidén particular. Es el

caso de Eupsophus migueli Formas 1978, descrita comc especie endémica

de Mehuin, localidad incluida en el &rea de distribucidén de Eupsophus
roseus Dumeril y Bibrén 1841; el autor distingue ambas especies por el
color diferente del iris y del vientre del cuerpo, el Numero fundamen-

tal de brazos cromosémicos (NF) que seria 46 en E. roseus y 44 en E.
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migueli, y agrega que esta Gltima seria la Unica especie Chilena de
Eupsophus con xifisternum hendido. Observaciones propias en ejemplares
de Eupsophus de Mehuin han permitido encontrar un polimorfismo en las
caracteristicas del xifisternum y estudios cromosémicos de Iturra y
Veloso (1981) y dg Iturra (1983) revelan que también el cariotipo es
polimérfico en poblaciones de Eupsophus del sur de Chile, incluido
Mehuin. Por estas razones se prestd atencidén particular a los caracte-
res de E. migueli.

4.1.1 La contribucién de los estudios morfoldgicos.

Recapitulando el estudio fenético de la morfologia de animales
adultos, la inspeccidén de la Matriz de caracteres de animales adultos
(Apéndice A) y los resultados del andlisis factorial de corresponden-
cias (Tabla 1) revelan que, aln cuando en algunos géneros como

Telmatobius, Alsodes y Eupsophus existe notable uniformidad en las

caracteristicas de las especies, es factible encontrar caracteres o
combinaciones de caracteres que permiten el diagnéstico de cada una de
ellas. En Telmatobius por ejemplo, es posible identificar a T. halli
por la posicién anterior de las narinas o el labio superior sin
escotadura media; a T. marmoratus por poseer el timpano oculto bajo la
piel, poseer anillo timpénico y columela, o xifisternum cuadrangular;
a T. montanus por poseer cuatro crestas humerales, dientes vomerianos,
callosidades en los tres primeros dedos de las manos, o placas cérneas
pectorales circulares; a T. peruvianus por ausencia de tubérculos
supernumerarios palmares y a T. pefauri por poseer coanas circulares y
extremidades posteriores cortas. Entre las especies mas dificiles de

distinguir estédn precisamente E. roseus - E. migueli, que difieren en
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s6lo un caracter: en E. roseus la cabeza es mas ancha que larga en
tanto que en E. migueli ambas dimensiones no son significativamente
diferentes. Las diferencias especificas que se observan en la Matriz
de caracteres se confirman en los Andlisis Factoriales de Corresponden-
cias; aGn cuando no se tuvo éxito en cuanto a aumentar la discrimina-
cién entre las especies en los géneros mas homogéneos por exclusién de
otras especies en algunos andlisis (Tabla 1:D), cada una de las 21
especies involucradas puede ser individualizada, al menos en uno de
los anélisis. Puede concluirse que el andlisis fenético de los caracte-
res morfolégicos es adecuado para realizar la distincién de las
especies de leptodactilidos Chilenos y que el conjunto de caracteres
reunidos en el Apéndice A es una pauta que deberia aplicarse con éxito
en la distincién de las especies que no pudieron ser incorporadas en
esta Tesis.

En lo que se refiere al xifisternum, en el Apéndice A se ha
anotado que las tres especies de Eupsophus tienen xifisternum redondo.
De acuerdo a los resultados descritos en la seccidén 3.1.4. existe un
polimorfismo para el carédcter: en E. roseus hay tres estados y en E.
migueli cuatro estados distintos del xifisternum. Sin embargo, en
ambos casos el estado méas frecuente es el xifisternum redondo. Este
polimorfismo invalida el uso del xifisternum como caracter diagnéstico
en estas especies; lo que Formas (1978) ha seflalado como caracter
diagnéstico de E. migueli es el estado menos frecuente en la muestra
estudiada.

En lo que se refiere a la morfologia larval, la proposicidén que

la morfologia e historia vital de las larvas puede proveer informacién
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significativa para incorporar a la Sistem&dtica de los anuros ha sido
planteada por Orton (1953; 1957), quien realizdé una Clasificacidn de
los Anuros basada en los caracteres larvales, para lo cual definid
cuatro grandes grupos larvales (I al IV), en los cuales ubicé todas
las Familias de Anuros. Starret (1973) incorpord nuevos caracteres,
redefinié y nominé los cuatro tipos larvales de Orton y propuso un
esquema de las relaciones evolutivas entre dichos grupos. Una contribu-
cién al estudio de caracteres de la morfologia larval, aplicables a la
diagnosis a nivel genérico y especifico ha sido hecha por Wassersug
(1976) al describir una serie de caracteres de la cavidad oral de las
larvas, lo que ha sido utilizado por otros autores con posterioridad
(Viertel 1982).

Todas las larvas de leptodactilidos consideradas en esta Tesis
corresponden a un mismo tipo larval (IV de Orton 1953 = Acosmanura de
Starret 1973). El1 estudio comparado de caracteres de la morfologia
externa que se ha realizado en esta Tesis es equivalente a la
exhaustiva descripcidén de la morfologia oral de Wassersug y la hipbte-
sis de trabajo ha sido que entre estos caracteres seria posible
encontrar algunos que contribuyesen a la distincién de especies Yy
géneros. De la inspeccidén de la Matriz de caracteres larvales (Apéndice
B) y de los Anélisis Factoriales de Correspondencias (Tabla 3), se
constata que la distincidén de las especies en base a estos caracteres
es més dificil que la distincidén utilizando los caracteres de los
animales adultos. A pesar de esta mayor dificultad, los caracteres
larvales permiten identificar, al menos por un caréacter, a la mayor

parte de las especies analizadas; s6lo Eupsophus roseus - Eupsophus
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migueli y Batrachyla leptopus - Batrachyla antartandica son pares de

especies en las que no fué posible reconocer caracteres diferenciado-
res. En los Andlisis Factoriales de Correspondencias, en ambos pares
las especies tienen valores de correlacidén idénticos cuando se asocian

a un determinado factor. Se observa ademds que Telmatobius montanus,

Alsodes barrioi y Rhinoderma rufum no se identifican por una correla-

cién significativa (mayor que 0,5) a ningin factor, en ningin anéliéis,
lo que estaria indicando la dificultad de definir sus caracteres
diagnésticos cuando se analiza el conjunto de las 23 larvas. Esto no
significa que intragenéricamente no puedan ser distinguidas; como se
verifica de la inspeccién de la Matriz de caracteres larvales (Apéndice
B), estas tres especies pueden ser distinguidas por al menos un

caracter o por combinaciones de éstos. Telmatobius montanus por ejem-—

plo, es la Unica entre las especies de Telmatobius que posee una linea
lateral muy visible. Se concluye que, aln advirtiéndose una mayor
dificultad para encontrar caracteres que identifiquen a las especies,
los caracteres larvales reunidos en el Apéndice B pueden agregarse a
los caracteres de los adultos, aportando informacidén "Gtil en la
identificacidén de la mayoria de las especies de anuros Chilenos.

4.1.2. La contribucidén de los caracteres bioquimicos.

El esclarecimiento de las relaciones taxondémicas y evolutivas de
los organismos ha recibido un aporte importante del estudio comparado
de proteinas (Leone 1964). Para los propdsitos sefialados, los métodos
y técnicas de la Bioquimica Comparada han sido aplicados al estudio de
proteinas de la sangre, de cristalinos, de misculo, etc., en distintos

grupos de plantas y animales. Las bases de la aplicacién del enfoque
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bioquimico comparado han sido resumidas recientemente por Schmiel y
Guttman (1974), con andlisis de técnicas y ejemplos pertinentes. En lo
que se refiere a Anfibios, se han realizado estudios electroforéticos
de Hemoglobinas, proteinas plasmaticas, transferrinas, albGminas, pro-
teinas de cristalinos, de misculo, etc. Se han realizado estudios
cromatogréaficos en aminas biégenaé y polipéptidos de la piel asi como
de secreciones glandulares. Estudios inmunolégicos han incluido protei-
nas plasmédticas totales, lactico deshidrogenasas, albGminas, etc. Para
una revisién sobre estos enfoques y técnicas aplicados al estudio de
diversos grupos de anfibios véase Guttman (1973). La mayor parte de
los estudios comparados entre taxa han estado orientados a la defini-
cién de especies y géneros. Trabajos que apliquen los métodos y
técnicas moleculares al estudio de las relaciones entre los anfibios
Chilenos son escasos (Ureta y col., 1978; Diaz y Veloso, 1979); otros
abarcan un ndmero reducido de estas especies (Cei 1965,1970; Formas y
col.,1983; Maxon and Heyer, 1982). De los andlisis realizados como
parte de esta Tesis puede destacarse lo siguiente:

Descartado el sistema de hexoquinasas hepaticas por su escaso
valor discriminative al encontrarse sélo dos patrones distintos en 22
especies analizadas, deben comentarse los resultados obtenidos con
hemoglobinas y Lactico deshidrogenasas. Como se sefialé en la seccidn
3.6, los patrones electroforéticos de hemoglobinas se modifican en una
misma especie dependiendo de la procedencia altitudinal de los indivi-
duos, a lo que se agrega un alto grado de polimorfismo. Por estas
razones no es posible utilizar dichos caracteres en la identificacidn

de especies. Respecto al polimorfismo y valor taxonbémico de este
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sistema, dos publicaciones recientes son coincidentes con la conclusién
precedente. De Smet (1978) realizdé una extensa comparacidén de patrones
de hemoglobinas de 300 especies de Vertebrados (incluyendo 23 especies
de Anfibios de siete Familias diferentes); concluye que, en relacidén a
la distincidén taxondémica de especies y géneros, la movilidad electrofo-
rética de las hemoglobinas es de valor muy limitado. Muir (1981)
realizé un estudio electroforético comparado de 14 especies y subespe-
cies de Xenopus y concluyé que las diferencias en nimero y movilidad
de las hemoglobinas permiten reconocer algunas diferencias relativas
entre las especies pero no la identificacién confiable o inequivoca de
todas ellas.

Un aporte significativo en la distincién de las especies se
obtiene con el sistema de Lactato deshidrogenasas de cristalinos. Se
ha demostrado (ver seccién 3.5.) que, excepto por un polimorfismo que
dificulta distinguir las tres especies de Eupsophus, la mayor parte de
las 22 especies analizadas pueden distinguirse por las diferencias
cualitativas y cuantitativas de esos patrones (Figuras 9,10 y 11). En
s6lo seis especies se observaron polimorfismos isoenziméaticos; conside-
rando los individuos con variantes isoenzimdticas en esas seis espe-
cies, el grado de polimorfismo de este sistema proteico fué menor que
20 %. Vonwyl (1980) ha publicado un resultado similar a éste utilizando
también patrones electroforéticos de Lactato deshidrogenasas; después
de analizar 13 especies y subespecies de Xenopus, concluyé que cada
especie posee un patrén electroforético distinto. Sin embargo, seis de
los trece taxa exhiben patrones con més de cinco bandas electroforéti-

cas. El autor explica esta variabilidad por un polimorfismo alélico en
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el gen que codifica la subunidad B; esto permite que en algunas
especies de Xenopus ocurran hasta 15 bandas de Lactato deshidrogenasa.
Este caso valida al mismo tiempo la explicacién dada en la seccidn
3.5. a algunos casos de polimorfismos encontrados entre los leptodacti-
lidos Chilenos,_caracterizados por un nimero de isoenzimas de Lactato
deshidrogenasa mayor que cinco.

En conclusidén, sélo los estudios morfoldgicos de adultos y larvas
y los patrones de Lactato deshidrogenasas de cristalinos han sido
Gtiles en la diferenciacidén de las especies. Estos caracteres permiten
reconocer la mayor parte de las especies incorporadas al estudio. La

especie mas dificil de reconocer como distinta es Eupsophus migueli;

respecto a la especie genotipica E. roseus es dificilmente distinguible
por los caracteres de adultos (debe recordarse que en la seccién 4.1.1
se demostré un polimorfismo en la forma del xifisternum en ambas
especies, invalidando ese caracter como elemento diagnéstico entre
ambas) y es indistinguible en los andlisis de la morfologia larval y
de lactato deshidrogenasas de cristalinos. Formas y col. (1983) realiza-
ron un anélisis discriminante con caracteres morfolégicos utilizando
174 individuos de cuatro especies de Eupsophus, incluidas E. roseus y
E. migueli. La diferenciacién morfoldgica, medida por la distancia de
Mahalanobis, wubica a ese como el par de especies mads prodéximas Yy
significativamente divergentes de E. vittatus y E. calcaratus; del
andlisis discriminante resulta, segin estos autores que un 5,8% de los
especimenes previamente identificados como E. roseus son '"mal clasifica-
dos" como E. migueli y un 7% de individuos previamente identificados

como E. migueli son "mal clasificados" como E. roseus. No ocurren
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clasificaciones errdéneas con las otras dos especies involucradas en el
andlisis. Esto demuestra que entre estas dos especies pueden ocurrir
errores de diagnéstico por la similitud de sus caracteres morfolédgicos.
En el citado trabajo de Formas y col (1983) se analizé también la
diferenciacidn d‘e alozimas en Eupsophus, utilizando 18 loci enzimaticos
y uno de proteina, obteniéndose un resultado coincidente con los de
esta Tesis en cuanto E. migueli es menos polimérfica y tiene una
heterocigosis media menor que E. roseus. Cabe recordar aqui que en el
contexto del enfoque molecular de esta Tesis se obtuvo informacidén de
la variabilidad proteica que caracteriza a ambas especies (ver seccidn
3.7) como una forma de estimar sus relaciones genéticas. Analizadas 25
proteinas, ambas especies comparten 20 loci monomérficos y la propor-
cién de loci polimérficos y la heterocigosis media son menores en la
poblacién de Mehuin. Sin embargo, la similitud genética entre ambas
especies fué superior al 99%; este valor de identidad genética y los
restantes antecedentes obtenidos del andlisis genético bioquimico reali-
zado podrian utilizarse para argumentar que ambas entidades podrian
pertenecer a un mismo acervo genético: E. migueli podria considerarse
como una poblacién local de E. roseus. Puesto que a partir de los
valores de distancia genética obtenidos del andlisis electroforético
de proteinas pueden estimarse tiempos de divergencia entre taxa, se
han utilizado valores de distancia genética entre estas dos especies
obtenidos en esta Tesis y en el trabajo de Formas y col., (1983), y la
relacién 1 unidad de distancia genética de Nei=19 millones de afios de
divergencia (Vawter y col. 1980); de ese modo se ha calculado que el

tiempo de divergencia de E. migueli respecto a E. roseus seria un
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valor entre 0,4 x lO6 ¥y 37 % 106 afios respectivamente. Estas
estimaciones sélo pueden ser evaluadas en el conjunto de otras estima-
ciones de divergencia temporal que se hacen més adelante (ver seccidn
4.3) para varios taxa y que alcanzan valores entre 19 y 40 x 106 afnos.

Sin embargo, respecto al estatus taxonémico de E. migueli, el
antecedente méAs concluyente es el estudio cromosémico realizado por
Iturra (1983), que aporta una diferencia cualitativamente significati-
va, cual es que en la poblacién de Eupsophus de Mehuin (migueli)
existe un mecanismo de determinacidén cromosémica del sexo que represen-—
ta un '"avance evolutivo" respecto a lo que ocurre en E.roseus, en que
un heteromorfismo de cromoscmas sexuales no es evidente. Este anteceden-
te se juzga aqui mas importante que la leve divergencia morfolégica
que pudiera establecerse para identificar a E.migueli; sobre esta
divergencia cromosémica y el dato de divergencia temporal recién
estimado, podria aceptarse que esa poblacidén corresponde a una especie
incipiente con estrecha relacién genética con E.roseus. Esta es la
conclusién taxonémica que se propone después de analizar las relaciones
de E.migueli.

4.2. Agrupacibn fenética de las especies.

4.2.1. E1 aporte de los caracteres morfolégicos.

La agrupacidén de las especies en géneros involucra un ejercicio
fenético de 1la misma naturaleza que aquél realizado para distinguir
las especies. Para lograr una mejor utilizacién de 1la informacidn
morfoldgica en relacidén con ese propésito, se aplicé el método de
Andlisis Factorial de Correspondencias (Lebart y Fénelon, 1973), corro-

borando con este método de ordenacidén distinciones de géneros que
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podrian hacerse a partir de una inspeccién de la matriz de caracteres.
En todos los andlisis la posicidén de cada grupo de especies en el caso
de géneros politipicos y la de los géneros monotipicos, es netamente
distinguible por su correlacién a un determinado factor. Cuando més de
un género se asocia a un mismo factor, son distinguibles por la
magnitud y/o signo de los valores de correlacién al factor (Tabla 1).
Aparte que permite proponer agrupaciones genéricas que se pueden
comparar con los géneros conocidos en la literatura previa, este tipo
de andlisis permite seleccionar sobre bases cuantitativas los caracte-
res mas importantes en la identificacién de especies y géneros. En
efecto, mediante el calculo de las correlaciones entre las variables y
los factores, puede detectarse qué variables tienen una mayor correla-
cién con un determinado factor, al cual se asocia una especie o grupo
de especies. Este tipo de informacidén ha sido aplicado para corroborar
las descripciones genéricas que se entregan en la seccién 3.1.2. y
para seleccionar los caracteres méas significativos para la elaboracidn
de la Clave de Géneros que se entrega en el Apéndice E. La seleccidn
de los caracteres segin este procedimiento otorga evidentemente una
mayor objetividad y mayor valor a las descripciones genéricas y a la
clave propuestas.

Un comentario particular merecen los resultados de la morfologia
humeral. Esta ha sido observada por Lynch (1971, 1975) en un namero

reducido de especies de Leptodactylus, Alsodes y Telmatobius; este

autor ha notado variacién de las crestas humerales y sugerido su

posible valor taxondémico en Leptodactylus, género que incluye unas 60

especies. En esta Tesis se ha realizado el estudio de estas estructu-
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ras, determindndose que entre los leptodactilidos Chilenos sbélo tienen

un desarrollo notable en los machos de Alsodes, Telmatobius e Insueto-

phrynus y que las variaciones sélo ocurren a nivel intergenérico. Por
lo tanto, tenemos en estas estructuras G&seas valiosos caracteres para
reforzar el diagnéstico genérico al menos en estos tres casos.

Al revisar la ubicacién de las distintas especies, y del anélisis
de la Matriz de caracteres de animales adultos (Apéndice A) llaman lé

atencién las relaciones fenéticas de Telmatobius montanus. Esta compar-

te con las especies de Telmatobius y Alsodes, alrededor de 30 estados

de caracteres; comparte sblo con especies de Telmatobius 4 caracteres;
comparte sélo con especies de Alsodes 9 caracteres y sélo un caracter,
la presencia de las crestas humerales 1,2,3 y 5 es exclusivo de esta
especie. Mas importante que el nimero de caracteres compartidos con
cada género, lo que sugiere una posicién taxonémica intermedia, es
analizar cualitativamente los caracteres que lo acercan a una u otra
agrupacidén genérica. Entre los caracteres compartidos con Telmatobius
estd el epicoracoides izquierdo, que en vista ventral se encuentra
sobre el derecho (en tanto que en las especies de Alsodes es a la
inversa); como caracter propio, T. montanus carece de la cresta
humeral 4, semejando cualitativamente a las especies de Alsodes, donde
las crestas 1 y 2 no se fusionan (Fig. 1). En la mayor parte de los
casos, el desarrollo de las crestas humerales tiende a ser més similar
a las especies de Alsodes o adquiere caracteristicas propias, pero no
hay concordancia con el desarrollo que estas estructuras alcanzan en
los Telmatobius (Tabla 2). En la sistemdtica de Anuros, las caracteris-

ticas del esqueleto, incluidas las del aparato esternal, han sido
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consideradas por diversos autores (Cei 1962; Lynch 1971, 1978; Heyer
1975) como caracteres de alto valor en la diagnosis de los géneros;
por lo tanto, la situacién de T. montanus respecto a esos caracteres
debe ser considerada como muy importante para juzgar su ubicacidn
taxonémica. Algo similar ocurre con los caracteres sexuales secundarios
de esta especie. El estudio comparado que se ha realizado, demuestra
que Alsodes y Telmatobius difieren en la forma de sus caracteres
sexuales secundarios y que los machos de la especie montanus poseen
callosidades cérneas pectorales que estan ausentes en las especies de
Telmatobius en tanto que esté&n presentes en las de Alsodesf Desde el
punto de vista de la morfologia de adultos, T. montanus debe ser
excluido del género Telmatobius, considerandose para esta espeéie las
siguientes alternativas:

a. inclusidén en el género Alsodes.

b. inclusidén en un género nuevo, relacionado con Alsodes y Telmatobius.

El andlisis fenético multivariado de los caracteres de adultos
favorece la segunda alternativa. Como se deduce del estudio de la
Tabla 1, cuatro especies de Telmatobius y cuatro de Alsodes forman
sendos grupos asociandose a factores distintos; T. montanus no se
incorpora a ninguno de estos grupos y tiene una posicidén independiente
asociada al factor 7 sbélo en los dos ﬁltiﬁos analisis. La informacidn
obtenida puede ser la base para definir un conjunto de caracteres
relevantes en esta especie y estudiarlos desde el punto de vista de su
valor sistemético.

El anédlisis global de la informacidén de la morfologia larval es

también un aporte a la identificacién de los géneros. La informacidn




90

de la Matriz de caracteres larvales (Apéndice B) podria ser suficiente
para distinguir inequivocamente los géneros en base a combinaciones de
caracteres. También en este caso es cierto que los andlisis multivaria-
dos confirman objetivamente los conjuntos de caracteres que se han
utilizado en las definiciones genéricas de la seccién 3.2.3. y en la
Clave del Apéndice G.

La utilizacién de la informacidn para esos dos propésitos, particu-
larmente las caracteristicas del disco oral de las larvas, constituye
un aporte al estudio de la taxonomia de estos anuros y asi por
ejemplo, por primera vez se elaboran descripciones de los géneros
basadas en la informacién 1larval y una Clave donde tienen un valor
relevante los caracteres del disco oral. Este resultado confirma el
aporte del estudio fenético de la informacidén larval.

En el caso de la ubicacidén taxonbémica de Telmatobius montanus, el

resultado de analizar la morfologia larval es altamente coincidente
con el andlisis de la informacidén obtenida de animales adultos. De la
Matriz de caracteres larvales (Apéndice B), la larva de T. montanus
tiene numerosos caracteres compartidos simulténeamente con larvas de

Alsodes y Telmatobius; 4 caracteres compartidos sélo con larvas de

Alsodes y 2 caracteres que la diferencian de ambos géneros. El
andlisis multivariado de la informacidén larval no aporta a la discusidn
de este problema puesto que, como se comentd precedentemente, T.
montanus es una de tres especies que no muestran asociacién significati-
va a ningln factor en estos andlisis. Sin embargo, aplicando a la
informacién larval el método de Clasificacidén Ascendente Jerarquica

(Benzécri, 1980) se obtiene (Figura 4) una asociacién de T.montanus
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junto a las especies de Alsodes, lo que se interpreta como consecuencia
de los caracteres que la especie comparte con las de ese género. Cabe
destacar que, més que la obtencién de un fenograma que exprese las
relaciones jerarquicas entre las larvas involucradas, en este Gltimo
andlisis interesa destacar que el conjunto de caracteres estudiados
permite estimar divergencias fenéticas entre las larvas, lo que indi-
rectamente demuestra que alin en los géneros mas homogéneos las larvas
de las distintas especies pueden ser reconocidas con los caracteres
que se han utilizado. De todo lo anterior se desprende ademds que la
informacién larval favorece la alternativa de incluir a montanus en el
género Alsodes.

Debe recordarse que la informacién respecto a caracteristicas
reproductivas (seccién 3.3) también corrobora la similitud de montanus
con las especies de Alsodes. De este modo, considerando toda la
informacién morfolégica (adultos y larvas) y de la reproduccién aporta-
da al caso, en las Claves (Apéndices E y G) se ha optado por ubicar a
montanus en el género Alsodes, revalidando una proposicidén de Gallardo
(1970). En todo caso, esta decisidon debe considerarse transitoria ya
que deberédn realizarse comparaciones con las especies de Alsodes de
Argentina como paso previo para definir las afinidades méas estrechas
de montanus. Sin embargo, como resultado de los andlisis realizados en
esta Tesis se postula la existencia de una linea filética en la que
podria ubicarse un género ancestral a Alsodes y/o Telmatobius y en el

que montanus seria una de sus especies sobrevivientes.
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4,2.2. E1 aporte de los caracteres moleculares.

El sistema de Lactato deshidrogenasas de cristalinos, como se
analizé anteriormente (seccién 3.5), muestra similitudes cuali y cuanti-
tativas que permiten agrupar las especies previamente identificadas
por sus patrones isoenzimaticos, en conjuntos mayores. Las especies de
Alsodes comparten un predominio de las isoenzimas extremas y es clara
su distincién de las especies de Eupsophus, género al cual algunas de
sus especies estuvieron incorporadas. Este es otro resultado que
corrobora lo acertado de insistir en la proposicién de Gallardo

(1970), que reconoce la validez de Alsodes. En Eupsophus hay tendencia

a una mayor expresidén de las isoenzimas réapidas, excepto por E.roseus
donde se ha detectado un polimorfismo incluyendo patrones diferentes a
esa tendencia. Las isoenzimas de Rhinoderma difieren notablemente por

movilidad y proporciones relativas. En Batrachyla y Pleurodema existe

predominio de las isoenzimas electroforéticamente mas lentas y ambos
géneros se distinguen claramente de los restantes. Los géneros monotipi-

cos Insuetophrynus, Caudiverbera e Hylorina son también distintos

entre si e identificables del resto de los géneros, siendo Hylorina

cualitativamente similar a Batrachyla taeniata.

El caso més interesante, sin embargo, es nuevamente el de Telmato-

bius montanus, cuya similitud electroforética con las especies de

Alsodes (con las que comparte un patrdn con cinco isoenzimas y con
predominio de las isoenzimas extremas) es un nuevo argumento para
agruparle con esas especies y seflala una interesante concordancia
entre la informacidén morfolégica y la molecular.

Como conclusién respecto a la distincidén de los géneros y a la
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asignacién de especies a géneros, se propone reconocer como distintos
los 10 géneros que han estado involucrados en este estudio, incluido
Alsodes. Este género fué creado por Bell en 1843 designando a Alsodes
monticola como especie tipo. La validez del género fué rechazada (y la
especie tipo inéluida en Eupsophus) hasta que Gallardo (1970) propuso
su revalidacién. A partir de esa fecha, autores como Lynch (1971) han
impugnado” la validez del género en tanto otros como Cei (1976, 1980),
Veloso y col. (1981) han aportado nuevas evidencias que favorecen la
proposicidén de Gallardo. Los resultados obtenidos en esta Tesis agregan
numerosa informacién nueva que avala la existencia de Alsodes como
género claramente distinto de Eupsophus y de los restantes géneros de
Leptodactilidos Chilenos. Los resultados referidos permiten también
confirmar como correcta la ubicacién genérica de las especies aqui

consideradas, con la sola excepcidén de Telmatobius montanus, respecto

a la cual ya se ha fundamentado su inclusidén transitoria en Alsodes.

4.3 Relaciones genéticas y divergencia temporal entre los taxa.

Habiéndose realizado un analisis genético bioquimico, se propuso
en la seccién 3.7. que su principal aporte seria la estimacidén de las
relaciones genéticas entre los géneros y estimacidén del tiempo de su
divergencia. Sin embargo, primero debe decidirse sobre el uso del
conjunto de proteinas de cristalinos. Estas resultaron monomérficas en
las seis especies analizadas, excepto por una proteina que presentd

dos alelos en Insuetophrynus acarpicus (Figura 13). Establecer cuantas

proteinas diferentes se detectan de acuerdo a dicha Figura implica una
decisidén que esta sujeta a cierto error por variaciones en la movilidad

y error en su medicién; esto y el hecho inesperado de un alto
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monomorfismo conducen a examinar el efecto que en los célcules de
distancia genética entre las especies tendria la incorporacidén de este
conjunto de proteinas. Al comparar los dendrogramas resultantes en
andlisis incluyendo y excluyendo el conjunto de proteinas monomérficas
(Figura 14), se‘ha observado que las relaciones entre las especies se
modifican, lo gque es consecuencia de las modificaciones en los valores
de distancia genética entre los taxa (Tabla 6). Para obtener estimacio-
nes de la divergencia temporal entre los taxa se preferiradn los
andlisis en que se han excluido los loci proteicos monomérficos. Esto
por cuanto se desconocen las razones que influyen en la presencia de
un alto nimero de proteinas monomérficas en los cristalinos, lo que no
seria(ﬁnafesperable si se tratase principalmente de proteinas estructu-
rales; no existiendo antecedentes previos en la literatura de alto
monomorfismo en proteinas de un O6rgano particular, es mads confiable la

informacién derivada de las restantes proteinas. En la Figura 14.c la

inclusién de Pleurodema thaul genera un grupo de esta especie con

Caudiverbera caudiverbera, obteniéndose un tiempo de divergencia entre

ambas especies que equivaldria a alrededor de 15 millones de afios.

Insuetophrynus acarpicus tiene la mayor divergencia, de alrededor de

40 millones de aflos respecto a las restantes especies, lo que es

similar a la divergencia que tendria con Caudiverbera caudiverbera

tomando los valores de la Tabla 8:C. En 14.d la exclusidén de P. thaul

permite la asociacién de C. caudiverbera con Eupsophus roseus, con un

tiempo de divergencia entre ambas especies de alrededor de 32 millones
de afios. I. acarpicus mantiene una divergencia temprana, de alrededor

de 36 millones de afios respecto al par Alsodes tumultuosus - Telmato-
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bius marmoratus (de 1los valores de la Tabla 6:D los tiempos de

| divergencia respecto a cada uno de esas especies serian 28 y 42

millones de afios respectivamente). Alsodes tumultuosus y Telmatobius

marmoratus tienen entre si un tiempo de divergencia de alrededor de 19
millones de afios. Los tiempos de divergencia obtenidos en este conjunto
de especies estdn en el orden de magnitud esperado de acuerdo a la

informacién f6sil conocida para estos leptodactilidos. En efecto, las

lidos Chilenos pertenecen a los géneros Caudiverbera y Eupsophus y que

|
|
|
|
i '~ (nicas especies de Leptodactylidae fésiles relacionadas con leptodacti-

| se conocen desde el Eoceno-Oligoceno (alrededor de 37 millones de afios
atrés).
De los resultados recién comentados llama la atencidén que en los

dendrogramas de la Figura 14 P. thaul no se relaciona con Eupsophus,

, como podria esperarse si se tiene en cuenta que Lynch (1971) ha
considerado a Pleurodema como el género leptodactilino més antiguo,
cercano (filogenéticamente) a Eupsophus. Este punto se retomard luego

en esta discusidén. También debe destacarse, que alin cuando las especies

involucradas en este tipo de andlisis y en el andlisis fenético de la
morfologia larval no son exactamente las mismas, existe una concordan-
cia global entre los dendrogramas producidos en ambos casos (Figuras
14 y 4 respectivamente) en el sentido que E. roseus, C. caudiverbera e
I. acarpicus tienen una divergencia evolutiva bastante anterior al

origen de las especies de Alsodes y Telmatobius. Por ultimo, la

informacién genético poblacional sugiere que todas las especies involu-
cradas en este andlisis tienen estrechas relaciones genéticas, y

deberian considerarse un grupo monofilético.

e s, el s
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4.4 Andlisis de caracteres y relaciones entre los taxa.

Los fbésiles de Leptodactylidae son escasos. Las revisiones mas
recientes de la paleontologia de la Familia confirman esta afirmacién
(Badez y Gasparini 1977; Estes y Reig 1973), destacando que asociados a
leptodactilidos éudamericanos s6lo se conocen fésiles de cuatro géne-
ros. Por esta razdén, el registro fésil es de poco valor para deducir
la filogenia de los leptodactilidos y cobra mucho valor el estudio de
caracteres de las especies actuales para inferir su filogenia a partir
de sus caracteres ancestrales y derivados.

El andlisis de caracteres de adultos y larvas en la Familia
Leptodactylidae estd muy avanzado por contribuciones recientes de
Lynch (1971, 1973, 1978) y Heyer (1975), que han incluido algunas de
nuestras especies. De entre los caracteres utilizados en esta Tesis al
menos doce, provenientes de la morfologia y de la ecologia reproducti-
va, son coincidentes con los wutilizados por 1§s autores citados y
tienen tendencias de cambio conocidas, por lo que son UGtiles para
analizar relaciones filogenéticas. Se ha agregado ademds un caracter
molecular proveniente del enfoque bioguimico aplicado. De dicha informa-

cién (Tabla 9) se obtiene que Caudiverbera y Eupsophus son los géneros

que reunen mayor cantidad de caracteres primitivos; luego y en orden

decreciente estan Hylorina; Batrachyla-Telmatobufo; Pleurodema; Telmato-

bius-Alsodes; Insuetophrynus—Rhinoderma.

Entre el andlisis de estados de caracteres (Tabla 9) y el
andlisis genético-bioquimico existen las siguientes concordancias y/o
discrepancias:

1. En ambos casos, los géneros Caudiverbera y Eupsophus son los més
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antiguos y/o primitivos del conjunto de géneros analizados; cabe
mencionar que éstos son los Unicos géneros que tienen conecciones

directas con formas fésiles, el primero con Caudiverbera casamayorensis

del Eoceno y C. caudiverbera del Oligoceno y Mioceno, y el segundo con
Eupsophus sp. dei Oligoceno de la Patagonia (Lynch, 1971). Sin embargo,
no se propone agruparlos taxonémicamente puesto que no comparten
ninguno de sus estados derivados de caracteres (Tabla 9). Respecto a
Caudiverbera, cabe agregar ademés que Reig (1960) estudidé en detalle
la osteologia de animales adultos, notando numerosas particularidades
que le hicieron proponer que ésta deberia constituir una Subfamilia
(Calyptocephalellinae) independiente.>Cei (1965) estudié las relaciones

entre algunos géneros de Leptodactylidae (Ceratophrys, Odontophrynus,

Caudiverbera, Leptodactylus) mediante reacciones inmunolégicas de preci-

pitinas; de sus resultados concluye que no hay relacidén estrecha entre
Caudiverbera y los restantes géneros, lo que es concordante con la
divergencia morfolégica entre éstos y permite sustentar el estatus de
Subfamilia para Caudiverbera. La antiguedad estimada para ese género a
partir de las distancias genéticas obtenidas en esta Tesis es mayor
que 38 millones de afios (ver Tabla 6), lo que es concordante con
estimaciones de Maxson y Heyer (1982) a partir de distancias inmunoldégi-
cas utilizando albiminas, y segin las cuales la antiguedad de Caudiver-
bera remontaria al Eoceno o ain al Cretacico tardio. Considerando la
magnitud de su divergencia, el prolongado tiempo de su separacidén se
concluye aqui que este género monotipico constituye una linea filética
independiente; por la uniformidad que confiere al resto de la subfami-

lia su exclusién de Telmatobiinae, se optard por la proposicidén de




98

Reig (1960) incluyendo a C. caudiverbera en una subfamilia propia.

Esto es discordante con la ubicacién tribal que Lynch (19871,1978)
otorga al género dentro de Telmatobiinae.

2. En ambos casos los géneros Alsodes y Telmatobius resultan recientes

y/o avanzados eﬁ el conjunto de géneros analizados y comparten una
proporcidén elevada de estados de caracteres (11 de 13, 6 de ellos
derivados; Tabla 9) y varios alelos electroforéticos (Tabla 5). En el
género Alsodes la posicidén adoptada en cuanto a incluir a montanus,
deja a esa especie con un caracter priﬁitivo mas que los restantes
Alsodes (presencia de membranas interdigitales en las patas). A propdsi-
to de Telmatobius, en el estudio pfecedentemente citado de Maxson y
Heyer (1982) se propone que la especiacidén de este género es reciente,
remontindose a un tiempo entre el Pleistoceno y Mioceno (3 a 26
millones de afios atras), lo que es concordante con la estimacién
realizada en esta Tesis para la divergencia temporal entre Alsodes

tumultuosus y Telmatobius marmoratus (aproximadamente 19 millones de

aflos; ver seccién 4.3).

3. El1 género Insuetophrynus representa, respecto a las estimaciones

temporales, una contradiccidén entre los dos tipos de informacién que
se intenta conjugar. De acuerdo con los andlisis genético bioquimicos,
este género se ubicaria en niveles tempranos de divergencia (Tabla 6;
Figura 14), en tanto que en el andlisis de estados de caracteres
morfolbégicos muestra un nivel evolutivo avanzado compartiendo 12 y 10

estados de caracteres con Alsodes y Telmatobius respectivamente; con

Alsodes comparte 7 estados derivados de caracteres, difieriendo sélo

en las caracteristicas de la cintura escapular; esto es concordante
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con los resultados anotados en la Tabla 6 (C y D) en la que las
menores distancias genéticas para I. acarpicus se obtienen precisamente

con A. tumultuosus. Por el momento se considerard a Insuetophrynus

como un género relacionado con Alsodes y Telmatobius y deberia precisar-

se su posicidn témporal en una filogenia por métodos como los inmunolé-
gicos utilizando proteinas con tasas de cambio aminoacidico conocidas.

4. Respecto a Pleurodema, de acuerdo con la informacién morfolégica de
la Tabla 9 este leptodactilino se aproximaria a los géneros avanzados
de Telmatobiinae puesto que posee 6 estados derivados de caracteres,

de los que sélo comparte 1 con Caudiverbera, 3 con Eupsophus, Batrachy-

la e Hylorina, 4 con Telmatobius, Telmatobufo y Rhinoderma, y 5 con

Alsodes e Insuetophrynus. Los resultados obtenidos para Pleurodema con

“la informacidn molecular y morfoldgica son contradictorios principalmen-

te en lo que respecta a su relacién con Caudiverbera, Eupsophus y

Alsodes (Tablas 6 y 9). En forma general estas contradicciones pueden
interpretarse como indicacién que Pleurodema no se relaciona en forma
definida con alguno de los géneros aqui considerados, como reflejo de
su pertenencia a una Subfamilia diferente. Lynch (1971) propuso que
Pleurodema estaria relacionado a Eupsophus, lo que mas tarde también
sostienen Duellman y Veloso (1977) agregando argumentos de la cariolo-
gia. Es necesario discutir la proposicién original de Lynch recién
citada, la que en mi opinién es inexacta. El autor (pdgina 172) dice
considerar a Pleurodema externamente similar a Eupsophus y que tal
similitud externa refleja la similitud osteclégica de ambos géneros.
Ante estas afirmaciones se plantean los siguientes problemas:

a. El género Eupsophus tal como lo concibe el autor incluye especies
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que posteriormente se han incorporado-a Alsodes (illotus, monticola,

nodosus) lo que implica que deberia redefinir Eupsophus y luego volver
a evaluar la relacién entre ese género y Pleurodema.

b. Hay una apreciacién subjetiva de la similitud externa, que se usa
como criterio de relaciébn, y

c. La similitud osteoldégica invocada no es evidente al comparar los
caracteres que el autor atribuye a cada género.

De acuerdo con los resultados de esta Tesis y con los elementos
incorporados a esta discusién, se propone que Pleurodema no tiene con
Eupsophus, ni con ninguno de los géneros de Telmatobiinae analizados,
alguna relacién particularmente estrecha y consistente que permita
fijar su origen en esa subfamilia. Duellman y Veloso (1977) realizan
ademds un cuadro comparativo de caracteres entre Pleurodema, otros
Leptodactylinae y algunos Telmatobiinae, concluyendo que Pleurodema es
intermedio entre ambos grupos. Del anidlisis de la tabla respectiva
(padgina 29) no se deduce que existan caracteres intermedios y en
cambio podrian ser més importantes algunos caracteres propios (tipo de
céndilos occipitales y de amplexo), loé que podrian utilizarse como
argumento para plantear la hipbétesis de separar en un taxon propio a

Pleurodema dentro de Leptodactylinae.

Las relaciones y posicidén de Batrachyla, Hylorina, Telmatobufo y

Rhinoderma, que no pudieron ser incluidos en el an&lisis genético-
bioquimico, deben juzgarse por la informacidén morfoldgica. De la Tabla

g se deduce que Batrachyla e Hylorina comparten 12 de 13 estados de

caracteres (4 de ellos derivados); difieren sélo en la posesidén de un
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estado derivado mas en Batrachyla (posesién de falanges terminales de
los dedos dilatadas en forma de T). En el estudio de Heyer (1975),
este autor encontré que ninguno de los estados derivados conocidos
para Hylorina sugeria su ubicacién en una filogenia de leptodactilidos;
menciona que Hylorina comparte 4 estados derivados con Batrachyla, lo
que se refuerza con el resultado de esta Tesis, puesto que aqui se han
incluido algunos caracteres distintos de los de ese autor.

Telmatobufo tiene un nivel de primitividad similar a los géneros
precedentes (Tabla 9) pero el nimero de estados de caracteres comparti-
dos con ambos es sélo 7 y sb6lo 2 son estados derivados, 1lo que
implicaria una linea evolutiva independiente. Utilizando informacién
inmunolégica de precipitinas aportada por Cei (1970) se puede agregar
que Telmatobufo tiene una mayor afinidad con especies de Telhatobius

(T.hauthali, T.somuncurensis) y de Alsodes (A.nodosus) que con Caudiver-

bera, lo que es concordante con los resultados de esta Tesis. En la
Tabla 9 se observa que Telmatobufo comparte 9 estados de caracteres

con Alsodes y Telmatobius, 4 de los cuales son estados derivados.

Respecto a Rhinoderma, debe considerarse en primer lugar que las
dos especies actualmente conocidas difieren en el estado de tres
caracteres. En la Tabla 9 se han anotado los estados de caracteres que
corresponden a R. rufum; en relacién al caréacter II, en R.rufum el
comienzo de la fase larval ocurre en el interior de la bolsa gular
pero luego ocurre una fase larval acuatica, siendo evidente por lo
tanto una transicién hacia el estado mas avanzado presente en R.

darwini, donde el desarrollo es directo. Una situacién similar ocurre

con las membranas interdigitales de las patas (cardcter VII), por
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cuanto se ha anotado en la Tabla 9 un estado primitivo (presencia de
membranas) propio de R.rufum; en R.darwini faltan las membranas interdi-
gitales (estado derivado), indicando también una precedencia evolutiva.
Sin embargo, respecto a la posicién del ano larval (cardcter XII)
ocurre a la inversa: R. darwini presenta ano larval en posicidén media
(estado primitivo) y R. rufum el ano larval al lado derecho del cuerpo
(estado derivado). Si se anotaran en la Tabla 9. los valores de los
estados de caracteres correspondientes a R.darwini, el valor total
sumaria 8 en lugar de 7. En uno u otro caso, el nivel de evolucidén del
género sugiere que éste es avanzado respecto a los nueve géneros
restantes. Las relaciones y ubicacidén taxondémica de Rhinoderma son
dificiles de establecer. Al recopilar las principales opiniones al
respecto en la literatura, resumidas por Veloso y col. (1973), se
observa que cuando €l género no ha sido considerado en una Familia
independiente, ha sido incluido en diversas Subfamilias (Brachycephali-
dae, Dendrobatidae, Leptodactylidae). La inclusién de Rhinoderma como
Subfamilia de Leptodactylidae y la proposicién de incluirle en una
Familia propia (Rhinodermatidae) relacionada a Bufonidae, son las dos
alternativas més probables para el género de acuerdo a Lynch (1973).
Del anélisis de la informacidén aportada por este autor concluyo que la
segunda alternativa parece la mas acertada en el estadoc actual de
conocimiento del género. Con los datos de esta Tesis no es posible
decidir por alguna de esas alternativas; Rhinoderma comparte con

Caudiverbera, Eupsophus, Batrachyla e Hylorina sélc un estado derivado

de caracteres, comparte 3 con Pleurodema y 4 con Alsodes, Telmatobius,

Insuetophrynus y Telmatobufo. Si se acepta considerar a Rhinoderma
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como miembro de una Familia independiente, su rol de grupo control
afirma la separacién de los géneros de Telmatobiinae incluidos en la

Tabla 9 en dos grupos: l.Caudiverbera, Eupsophus, Batrachyla e Hylorina

y 2.Alsodes, Telmatobius, Insuetophrynus y Telmatobufo, los que corres-
ponderian a dos grupos filéticos divergentes. El reconocimiento de la
ubicacién de Rhinoderma en una Familia independiente implica ademés

que la firmisternia de este género y de Insuetophrynus son sélo una

convergencia.

Del andlisis realizado se proponen las relaciones que se ilustran
en la Figura 15. En dicha Figura se propone una escala temporal tomada
de los calculos realizados a partir del andlisis genético bioquimico;
la confiabilidad que se asigna a ésta deriva de su concordancia con la

antiguedad fésil que se conoce para Caudiverbera y Eupsophus, con

estimaciones temporales derivadas de otros métodos moleculares como
las distancias inmunolégicas (Maxon and Heyer, 1982), y la concordancia
con la posicién relativa de los taxa de acuerdo al andlisis de sus
caracteres ancestrales y derivados, con la sola excepcién de Insueto-

phrynus acarpicus.

El esquema separa a los géneros Caudiverbera, Eupsophus, Batrachy-

la e Hylorina, los que se consideran de mayor antiguedad; los tres
Gltimos comparten 3 de un maximo de 5 estados derivados de caracteres
(III, VII y IX); estos tres géneros constituyen la Tribu Alsodini (ver
seccién 4.5). E1 resto de los géneros constituyen una agrupacidén
filética relacionada por un ancestro hipotético de origen més reciente
que los géneros anteriores y comparten 4 estados derivados de caracte-

res (IV, IX, XII y XIII), de un méximo de 8.; estos géneros constituyen
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la Tribu Telmatobiini (ver seccidén 4.5). El género hipotético menciona-

do se ha postulado al discutir las relaciones de Telmatobius montanus

(ver seccidén 4.2.1), se postula como base de una radiacién que entre
otros caracteres se expresa en la diversidad que se observa en Alsodes
respecto a hexoquinasas (esta Tesis) y a cariotipos (Formas, 1983). A
continuacién se entrega también una Clasificacién de los Leptodactili-

dos Chilenos.




105

0
< 2
o ) 0 >
© [x] < [xy (o o
o m 0 L | ] = o)
— [t o] < > M m o
= o A e o @] n (@]
» = N, (] () B B €3] =
H ()] ot << < < a 23]
92} a n ‘s ~ = = o D
@] o) [} — H - — 0 n
0z <€ 5 > <€ =] = - =4
< O 5] 25 m [ B <t —
r— ﬂr -re T - -T-
| VIII 1D
| L1 T
| </_\x1> < vII |)
o) B \4\___/
I11 VI
| \
L |
< IV | XII
20 |-
a0l
FIGURA 15

Relaciones filogenéticas propuestas para los géneros de Telmatobiinae
de Chile. Se indican los caracteres (nUmeros romanos; ver seccién 3.8)
que en las distintas lineas filéticas cambian de estado ancestral a

derivado.




4.5 CLASIFICACION DE LOS LEPTODACTILIDOS CHILENOS.

Familia Leptodactylidae

Subfamilia Calyptocephalellinae Reig, 1960

Género Caudiverbera Laurenti, 1768
Caudiverbera caudiverbera (Linnaeus), 1758

Subfamilia Telmatobiinae Fitzinger, 1843

Tribu Alsodini

Género Batrachyla Bell, 1843
Batrachyla leptopus Bell, 1843
Batrachyla taeniata (Girard), 1854
Batrachyla antartandica Barrio, 1967

Género Eupsophus Fitzinger, 1843
Eupsophus roseus Dumeril y Bibrdn, 1841
Eupsophus coppingeri Glnther, 1881
Eupsophus vertebralis Grandison, 1961

Género Hylorina Bell, 1843
Hylorina sylvatica Bell, 1843

Tribu Telmatobiini

Género Telmatobius Wiegmann, 1835
Telmatobius peruvianus Wiegmann, 1835
Telmatobius marmoratus Dumeril y Bibron,
Telmatobius laevis Philippi, 1902
Telmatobius halli Noble, 1938
Telmatobius pefauri Veloso y Trueb, 1976

Telmatobius zapahuirensis Veloso y col., 1982
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Género Alsodes

Alsodes

Alsodes

Alsodes

Alsodes

Alscdes

Alsodes

monticola

nodosus

tumul tuosus

montanus

barrioi

vanzolinii

Género Insuetophrynus

Insuetophrynus acarpicus

Género Telmatobufo

Telmatobufo bullocki

Telmatobufo venustus

Telmatobufo australis

Género Atelognathus

Atelognathus grandisonae

Subfamilia Leptodactylinae

Género Pleurodema

Pleurodema thaul

Pleurodema marmorata

Pleurodema bufonina

Bell,

Bell,

1843

1843
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(Dumeril y Bibrén), 1841

Veloso y col., 1977

Lataste, 1897

Veloso y col., 1981

(Donoso-Barros), 1974

Barrio, 1970

Barrio, 1970

Schmidt, 1952

Schmidt, 1952

(Philippi), 1899

Formas, 1972

Lynch, 1975

(Lynch), 1975

Berg,

1896

Tschudi, 1838

(Lesson), 1826

Dumeril y Bibrén, 1841

Bell,

1843
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5.CONCLUSIONES

En las conclusiones que se anotan a continuacién se resume lo que
se estima las principales contribuciones de esta Tesis, en relacién a
los planteamientos hechos en la Introduccién.

5.1. Partiendo de la base que la informacién morfolégica de que
se disponia era incompleta y heterogénea, se ha contribuido a completar
informacién sobre un conjunto de caracteres de la morfologia de
adultos y larvas. En ambos casos se han generado matrices de caracteres
que pueden completarse a futuro para tener informacidén equivalente
para todas las especies, lo cual es bésico para estudios comparados y
filogenéticos. La informacidén de sistemas moleculares y de ecologia
reproductiva de las especies constituye informacién nueva para las
especies involucradas, y se ha definido la utilidad que cada tipo de
informacién presta al estudio sistematico de 1los anuros. En este
sentido, es evidente que tanto 1los sistemas moleculares como la
informacidén morfoldgica y ecoldgica proveen caracteres aplicables a la
distincién y agrupacién fenética de los taxa (ver secciones 4.1.2 y
4.2.2) y al reconocimiento de sus relaciones filogenéticas (Tabla 9).

Para los propdésitos de esta Tesis no se valoraron "a priori" los
caracteres, traténdose indistintamente aquéllos de la morfologia, ecolo-
gia y moleculares. Después de analizar los resultados se comprueba
que, asi como algunos caracteres morfoldgicos (forma del xifisternum)

debieron descartarse del estudio biosistemético, también hubo caracte-
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res moleculares que no resultaron utiles (hemoglobinas); otros en
cambio resultaron muy apropiados tanto con propbésitos de distincién
fenética (lactato deshidrogenasas) como de establecer relaciones filoge-
néticas (hexoquinasas), sin que esta alternativa de blGsqueda de nuevos
caracteres pueda considerarse agotada.

Previo andlisis de la constitucidén de cada uno de los géneros y a
elaborar descripciones de cada uno, se han propuesto las relaciones
entre los géneros y un esquema evolutivo (Figura 15) que refleja esas
relaciones. De acuerdo al anédlisis realizado se pueden resumir las
siguientes conclusiones:

i. Caudiverbera debe considerarse una linea filética independien-
te y ubicarse en una Subfamilia propia como propuso Reig (1960); no se
ha encontrado evidencia que Jjustifique incluir a Telmatobufo junto a
Caudiverbera como propone Lynch (1978).

ii. Caudiverbera y Eupsophus son los géneros mas tempranamente

divergentes del resto de los Telmatobiinae Chilenos.

iii. El1 género Alsodes es un género valido, diagnosticable
respecto a cualquier otro género de Telmatobiinae; no existe ninguna
evidencia para incluir sus especies en Eupsophus.

iv. Insuetophrynus es un género cuyas relaciones son dificiles

de establecer. Su concordancia con Rhinoderma respecto a la cintura
escapular firmisterna funcional, no indica relaciones entre ambos
géneros. Se postula que sus relaciones mas estrechas son con Alsodes,
quedando por precisar su ubicacién temporal en la filogenia de la
subfamilia.

v. Eupsophus, Batrachyla e Hylorina son géneros mé&s antiguos Yy
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tienen relaciones mas estrechas entre si que con Telmatobufo, Insueto-

phrynus, Alsodes y Telmatobius, que aparentemente tienen un ancestro

comin reciente (Figura 15); se propone separar ambos grupos en dos
tribus, Alsodini y Telmatobiini (ver seccién 4.5), discrepando de la

proposicién de Lynch (1978) que agrupa a Alsodes, Eupsophus, Hylorina,

Insuetophrynus, Telmatobius, y otros géneros, en la Tribu Telmatobiini.

vi. La conclusién anterior implica reconocer una composicién
mixta de la fauna actual de Telmatobiinae Chilenos: Caudiverbera y los

géneros incluidos en la Tribu Alsodini (Eupsophus, Batrachyla e Hylori-

EE) serian remanentes de una antigua radiacién de la que ya hay
fésiles en el Oligoceno. Estos son géneros poco diversificados y los
tres incluidos en Alsodini estan restringidos al bosque de Notophagus.
Estos géneros se relacicnan con propiedad con lo que Lynch (1978)
denomina "telmatobinos inferiores" y su relacién con el resto de la
Familia son importantes puesto que, de acuerdo a ese mismo autor
(1971) son representativos de un '"tronco alsodino' que originaria a
otros tres grupos de Leptodactylidae (Eleutherodactylini, Gripiscini y
Elosiinae), que en conjunto incluyen 16 géneros y 460 especies. Es
decir, estos Alsodini tienen una posicién central en la filogenia de
la Familia, hoy extendida a toda la Regidn Neotropical.

La Tribu Telmatobiini incluye al menos dos géneros mas diversifica-
dos y de méds amplia distribucidén: Alsodes, con 8 especies, algunas del
bosque de Notophagus y otras regiones costeras, del valle central y
precordillera no boscosa en la =zona central de Chile y regiones

vecinas de Argentina, y Telmatobius, con 25 especies de distribucién

andina desde el Ecuador hasta el Norte de Chile y Argentina. Ambos
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géneros son representativos de una diversificacién més reciente de
Telmatobinos mas avanzados y con mayor versatilidad ecolégica.

vii. AGn cuando no es posible fijar las relaciones de origen de
todos los géneros, los Telmatobiinae son un grupo aparentemente monofi-
lético, a juzgar principalmente por las afinidades genéticas demostra-
das en el andlisis genético bioquimico.

5.2. En esta Tesis se ha propuesto una Clasificacién avalada en
relaciones previamente demostradas (basadas en la informacién morfolégi-
ca, ecolégica o molecular) que son explicitas y factibles de ser

evaluadas.
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APENDICE A

Matriz de Caracteres de Animales adultos.

En la Matriz se incorporan los caracteres identificandolos con
una combinacién de tres letras de acuerdo al listado siguiente:
ALC=Ancho de 1la cabeza igual al largo de la cabeza; CLA=cabeza mas
larga que ancha; CAN=cabeza mas ancha que larga; HAG=hocico agudo;
HAB=hocico truncado; CDE=cuerpo deprimido; CRO=cuerpo robusto; CSE=la-
bio superior escotado; LNE=labio superior no escotado; SCR=sin cantus
rostral; CCR=con cantus rostral; OAN=ojos en posicién anterior;
OME=ojos en posicidén media; NAN=narinas en posicién anterior; NME=nari-
nas en posicién media; NPO=narinas en posicidén posterior; TVI=timpano
visible; TNV=timpano no visible; TOP=timpano oculto bajo 1la piel;
TAU=timpano ausente; ATP=anillo timpanico presente; ATA=anillo timpéni-
co ausente; CPR=columela presente; CAU=columela ausente; DVP=dientes
vomerianos presentes; DVA=dientes vomerianos ausentes; CCI=coanas circu-
lares; COV=coanas ovales; PAP=pardtidas presentes; PAA=pardétidas ausen-
tes; GDP=gléandulas dorsales presentes; GDA=glandulas dorsales ausentes;
GLP=glandulas lumbares presentes; GLA=glandulas lumbares ausentes;
MPA=membranas de las patas ausentes; MPD=membranas poco desarrolladas;
MMD=membranas muy desarrolladas; SMP=tubérculos subarticulares de las
manos presentes; SMA=tubérculos subarticulares de las manos ausentes;
SPP=tubérculos subarticulares de las patas presentes; SPA=tubérculos
subarticulares de las patas ausentes; MIP=tubérculo metacarpal interno
presente; MIA=tubérculo metacarpal interno ausente; MEP=tubérculo meta-
carpal externo presente; MEA=tubérculo metacarpal externo ausente;
TEP=tubérculo metatarsal externo presente; TEA=tubérculo metatarsal
externo ausente; NMP=tubérculos supernumerarios palmares presentes;
NMA=tubérculos supernumerarios palmares ausentes; NPP=tubérculos super-
numerarios plantares presentes; NPA=tubérculos supernumerarios planta-
res ausentes; PTP=pliegue tarsal presente; PTA=pliegue tarsal ausente;
STP=pliegue supratimpénico presente; STA=pliegue supratimpénico ausen-
te; BMR=brazo del macho robusto; BMD=brazo del macho delgado; EPC=extre-

midad posterior corta; EPL=extremidad posterior larga; CHA=crestas
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humerales . ausentes; 3CH=tres crestas humerales; 4CH=cuatro crestas
humerales; 5CH=cinco crestas humerales; XRP=xifisternum semihendido,
recto o puntiagudo; XHE=xifisternum hendido; ARC=arcifero; FIR=firmis-
ternio; CPD=callosidades s6lo en el primer dedo de las manos; COD=callo-
sidades en el primero y otros dedos de las manos; CAU=callosidades de
los dedos ausentes; PPA=placas o franjas cérneas pectorales ausentes;
PPP=placas cérneas pectorales presentes; FPE=franja de callosidades
pectorales presente; TPE=tamafio pequefio; TME=tamafio mediano; TGR=tamafio
grande; CDS=con dimorfismo sexual; SDS=sin dimorfismo sexual; MMH=macho
mas grande que la hembra; MIH=macho igual tamafio que 1la hembra;
HMM=hembra de mayor tamafio que el macho; XLA=xifisternum mas largo que
ancho; XCU=xifisternum cuadrado; XAN=xifisternum mas ancho que largo;
EDI=epicoracoides derecho sobre el izquierdo; EID=epicoracoides izquier-
do sobre el derecho; HMP=huevos muy pigmentados; HPP=huevos poco
pigmentados; HPE=huevos pequefios; HME=huevos medianos; HGR=huevos gran-
des; AQU=acudtico; SAQ=semiacudtico; TER=terrestre; EAL=exclusivamente
de altura; EVA=exclusivamente de valle; AMB=de altura y valle; MVC=mas
que 26 cromosomas; VCR=26 cromosomas; CMV=menos que 26 cromosomas;

HAB=hexoquinasas A,B,D; HCB=hexoquinasas C,B,D.

En la Matriz la ausencia de un caracter se anota con el valor Oy
su presencia con el valor 1. Las especies incluidas son las siguientes:

Th=Telmatobius halli, Ts=T.peruvianus, Ta=T.marmoratus, Tp=T.pefauri,

Tm=T.montanus, Av=Alsodes vanzolinii, An=A.nodosus, At=A.tumultuosus,

Am=A.monticola, Cc=Caudiverbera caudiverbera, Ia=Insuetophrynus
acarpicus, Er=Eupsophus roseus, Ev=E.vertebralis, Em=E.migueli,
Bt=Batrachyla taeniata, Bl=B.leptopus, Hs=Hylorina sylvatica,

Tv=Telmatobufo venustus, Pt=Pleurodema thaul, Rd=Rhinoderma darwini y

Rr:ﬁ.rufum.
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MATRIZ DE CARACTERES.
Th.Ts.Ta.Tp.Tm.Av.An.At.Am.Cc.Ia.Er.Ev.Em.Bt.Bl.Hs.Tv.Pt.Rd.Rr.
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Continuacién....

MATRIZ DE CARACTERES
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APENDICE B

Matriz de Caracteres Larvales.

En la Matriz se incorporan los caracteres identificandolos con
una combinacién de tres letras de acuerdo al listado siguiente:
TBP=tamafio de boca pequefio; TBM=tamafio de boca mediano; TBG=tamafio de
boca grande; TBR=tamafio de moca muy grande; PBC=papilas en todo el
borde del disco oral; PLP=s6lo papilas laterales y posteriores;
PLS=papilas en el labio superior; PLI=papilas en el labio inferior;
PIl=una corrida de papilas en el labio inferior; PI2=dos corridas de
papilas en el labio inferior; PIM=mas de dos corridas de papilas en el
labio inferior; FDO=sin dientecillos ni pico cérneo; FD2=con pico
cérneo y férmula de dientecillos 2/2; FD3=con pico cérneo y férmula de
dientecillos 2/3; 1FB=primera fila de dientecillos en el borde del
disco oral; 1FL=primera fila de dientecillos en el labio superior;
PPl=presencia de papilas laterales en los labios; PIC=papilas laterales
en ambos labios, incluyendo las comisuras; PEC=papilas laterales en
ambos labios, excluyendo las comisuras; PlG=papilas laterales sélo en
el labio superior; BCD=base de la cola delgada; BCG=base de la cola
gruesa; ACP=aleta caudal s6lo en el tercio posterior de la cola;
ACC=aleta caudal completa; DIV=aletas dorsal y ventral de igual altura;
DMV=aleta dorsal mas alta que la ventral; CAC=cuerpo mas alto que la
cola; CMC=cola mas alta que el cuerpo; STA=sin tubo anal; TAM=tubo
anal medial; TAD=tubo anal al lado derecho; FCO=forma corporal ovoidea;
FCA=forma corporal aplanada; TLP=tamafio larval pequefio; TLM=tamafio
larval mediano; TLG=tamafio larval grande; TLR=tamafio larval muy grande;
NPA=narinas en posicién anterior; NPM=narinas en posicién media;
NPP=narinas en posicién posterior; PES=presencia de tubo espiracular;
ESA=tubo espiracular anterior; ESM=tubo espiracular medio; ESD=tubo
espiracular dorsal; ESC=tubo espiracular medio; ESV=tubo espiracular
ventral; LLV=linea lateral muy visible; TAT=tubo anal triangular;
TAR=tubo anal romboidal; TAC=tubo anal <cilindrico; HBG=habitat en
bolsa gutural; HCU=habitat en cuevas; HAT=habitat en aguas temporales;

HAL=habitat en aguas lentas; HAR=habitat en aguas répidas; HAP=habitat
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en aguas profundas; AVI=alimentacién por vitelo; DML=desarrollo muy

lento; DLE=desarrollo lento; DRA=desarrollo répido.

En la matriz la ausencia de un caracter se anota con el valor O y
su presencia con el valor 1. Las especies incluidas son las siguientes:

Th=Telmatobius halli, Ts=T.peruvianus, Ta=T.marmoratus, Tp=T.pefauri,

Tm=T.montanus, An=Alsodes nodosus, At=A.tumultuosus, Ab=A.barrioi,
Am=A.monticola, Cc=Caudiverbera caudiverbera, Ia=Insuetophrynus
acarpicus, Er=Eupsophus roseus, Em=E.migueli, Ev=E.vertebralis,

Bl=Batrachyla leptopus, Bt=B.taeniata, Ba=B.antartandica, Hs=Hylorina

sylvatica, Tv=Telmatobufo venustus, Ta=T.australis, Pt=Pleurodema

thaul, Rd=Rhinoderma darwini y Rr=R.rufum.
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MATRIZ DE CARACTERES.
Th.Ts.Ta.Tp.Tm.An.At.Ab.Am.Cc.Ia.Er.Em.Ev.Bl.Bt.Ba.Hs.Tv.Ta.Pt.Rd.Rr.
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APENDICE C

Esquema de las medidas tomadas en la morfologia externa de larvas de anuros:
l.Largo total; 2.Largo cuerpo; 3.Espiréculo-punta hocico; 4.Narinas-punta
hocico; 5.0jos-punta hocico; 6.Espirdculo-dorso; 7.Espiriculo-vientre. 8.Na—
rina-ojo; 9.0jo-espirdculo; Alto cuerpo (regién media); 11.Alto maximo del
cuerpo; 12.Alto cola (regién media); 13.Alto méximo cola; 14.Alto aleta dor-
sal; 15.Alto aleta ventral; 16.Interdéular; 17.Internarinas; 18.Didmetro del
ojo; 19.Narinas-punta hocico; 20.0jos~punta hocico; 21.Narina-~ojo; 22.Ancho
méximo cuerpo; 23.Ancho base cola; 24.Ancho disco oral; 25.Largo minimo del

tubo anal; 26.Largo maximo del tubo anal.
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APENDICE D

Descripciones de veintiuna especies de Leptodactylidae.

(basadas en las caracteristicas de los animales adultos).

En las descripciones se utilizaron las siguientes categorias de
tamafio corporal: Grande (mayor que 100 mm), Mediano (entre 46 y 99 mm)
y Pequefio (menor que 45 mm). Las categorias de tamafio de oocitos de
acuerdo a su didmetro son: Grandes (mayores que 3,0 mm), Medianos
(entre 2,4 y 2,9 mm) y Pequefios (menores que 2,3 mm). Las crestas
6seas humerales, que se nominan segin su ubicacién en el himero en
posicién normal son: 1. cresta posteroinferior, 2. cresta posterosupe-
rior, 3. cresta anterior (fusién y prolongacién de 1 y 2), 4. cresta

posterointerna y 5. cresta inferior.
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1. Telmatobius halli Noble 1928.

(Del estudio de 15 adultos: 7 machos y 8 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo deprimido; cabeza ligeramente mas ancha que
larga; extremo cefalico agudo en vista lateral, puntiagudo en vista
dorsal; sin cantus rostral; ojos pequefios, dirigidos hacia adelante y
arriba; narinas algo mas cerca ae la punta del hocico que de los ojos;
drea del timpano no visible externamente; timpano, anillo timpéanico y
columela ausentes; pliegue supratimpénico boco marcado, ausente en
algunos animales; regiones supraescapulares muy sobresalientes; sin
dientes vomerianos; coanas ovales. Extremidades anteriores: tubérculos
metacarpales internos alargados y prominentes, externos mas pequefios,
elipticos y deprimidos; tubérculos subarticulares en todos los dedos;
tubérculos supernumerarios presentes. Extremidades posteriores iargas,
delgadas, tubérculos metatarsales externos triangulares, internos
pequeflos, elipticos y deprimidos; tubérculos subarticulares en todos
los dedos; tubérculos supernumerarios ausentes; membranas interdigita-
les entre todos los dedos, alcanzan mas o menos a la mitad de la
longitud de estos; pliegue tarsal poco desarrollado. Piel dorsal lisa,
costados del cuerpo con abundantes granulaciones, piel ventral lisa;
pliegues cuténeos en las regiones posteriores de los muslos; pliegue
supracloacal ausente. En fijador, color dorsal gris café con manchas
mas claras repartidas uniformemente; vientre mas claro, sin manchas;
en algunos ejemplares hay manchas grandes, irregulares en la regidn
ventral de los muslos. Hembras ligeramente mas grandes que los machos;
estos se distinguen por la presencia de callosidades cérneas en el
primer dedo de las manos y un leve engrosamiento de los brazos por
mayor desarrollo muscular y de las crestas 6seas humerales (1,2,3,4,5).
Cintura escapular arcifera, muy desarrollada y muy osificada; omoster-—
num alargado, rectangular; xifisternum muy osificado, mas ancho que
largo, levemente escotado en su parte posterior; epicoracoides izquier-
do sobfe el derecho en vista ventral. Oocitos de tamafio pequefio,
intensamente pigmentados. Localidades en Chile: Ollague, Arroyo Vilama,
Cercanias del Volcan Tatio (San Pedro de Atacama), Rio Loa (Calama).

Cariotipo con 26 cromosomas.
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2. Telmatobius peruvianus Wiegman 1835,

(Del estudio de 20 adultos: 13 machos y 7 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo deprimido; cabeza ligeramente mas ancha que
larga; extremo cefdlico agudo en vista lateral, puntiagudo en vista
dorsal; labio superior escotado en la linea media; sin cantus rostral;
ojos pequefios, dirigidos hacia arriba, adelante y a los lados; narinas
algo mas cerca de los ojos que de la punta del hocico; &rea del
timpano no visible externamente; timpano, anillo timpénico y columela
ausentes; pliegue supratimpénico poco marcado, se continua con un
pliegue que alcanza hasta la insercidén del brazo; sin dientes vomeria-
nos; coanas circulares: pequefias. Extremidades anteriores: tubérculos
metacarpales internos trapezoidales, externos elipticos, ambos muy
desarrollados; tubérculos subarticulares en todos los dedos; tubérculos
supernumerarios ausentes. Extremidades posteriores: muslos y piernas
engrosados; tubérculos metatarsales externos pequefios y redondos, inter-
nos elipticos y muy grandes; tubérculos subarticulares en todos los
dedos; tubérculos supernumerarios presentes; membranas interdigitales
entre todos los dedos, alcanzan mas o menos a la mitad de la longitud
de estos; pliegue tarsal desarrollado. Piel dorsal lisa o granular,
costados del cuerpo y regidén cloacal granulares; pliegues cutdneos en
las regiones posteriores de los muslos; pliegue supracloacal marcado.
Piel wventral 1lisa, bordes posteriores de los muslos granulares. En
fijador color dorsal café verdoso, en algunos individuos con manchas
oscuras pequefias y regulares, vientre mas claro; en la regién ventral
de los muslos, tibias y antebrazos, algunos individuos tienen una
coloracidén blanco amarillenta con manchas oscuras irregulares. Hembras
ligeramente mas grandes que los machos; estos se distinguen por la
presencia de callosidades cérneas en el primer dedo de las manos y
engrosamiento de los brazos por un mayor desarrollo muscular y de las
crestas éseas humerales (1,2,3,4,5). Cintura escapular arcifera; omos-
ternum alargado, rectangular; xifisternum osificado, mas ancho que
largo y hendido en su parte posterior; epicoracoides izquierdo sobre
el derecho en vista ventral. Oocitos de tamafio pequefio, intensamente

pigmentados. Localidades en Chile: Putre. Cariotipo con 26 cromosomas.
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3. Telmatobius marmoratus Dumeril y Bibrén 1841.

(Del estudio de 16 adultos: 8 machos y 8 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo deprimido; cabeza ligeramente mas ancha que
larga; extremo cefédlico agudo en vista lateral, ligeramente puntiagudo
en vista dorsal; labio superior escotado en la linea media; sin cantus
rastral; ojos pequefios, dirigidos hacia adelante y a los lados;
narinas mas cerca de los ojos que de la punta del hocico; &rea del
timpano no visible externamente; timpano bajo la piel, anillo timpénico
y columela presentes; pliegue supratimpanico marcado; dientes vomeria-
nos ausentes o rudimentarios; coanas elipticas o redondas, grandes.
Extremidades anteriores: tubérculos metacarpales internos elipticos,
externos rectangulares mas prominentes; tubérculos subarticulares en
todos los dedos; tubérculos supernumerarios presentes. Extremidades
posteriores cortas y musculosas; tubérculos metatarsales externos peque-
flos y redondos, internos elipticos y mas grandes; tubérculos subarticu-
lares pequefios en todos los dedos; tubérculos supernumerarios presen-
tes; membranas interdigitales bien desarrolladas, alcanzan casi hasta
la punta de 1los dedos; pliegue tarsal marcado. Piel dorsal muy
granular, igual que en los costados y regién sacral; pliegues cutaneos
en las regiones posteriores de los muslos; pliegue supracloacal marca-
do; piel ventral lisa, granular a ambos lados de la cloaca. En fijador
color dorsal gris verdoso oscuro, con manchas oscuras distribuidas
irregularmente; vientre mas claro. Las hembras son mas grandes que los
machos; estos se distinguen por la presencia de callosidades cérneas
que forman un parche sobre la base del primer dedo de las manos y por
el engrosamiento de los brazos debido a un mayor desarrollo muscular y
de las crestas 6seas humerales (1,2,3,4,5). Cintura escapular arcifera,
omosternum alargado y ensanchado en su extremo libre; xifisternum
cartilaginoso, en forma de corazén invertido, ligeramente escotado en
su parte posterior; epicoracoides izquierdo sobre el derecho en vista
ventral. Oocitos de tamafio pequefio, intensamente pigmentados. Localida-
des en Chile: Rio Lauca, Lago Chungara, Quebrada de Lacaya y Portezuelo

de Putre. Cariotipo con 26 cromosomas.




135

4. Telmatobius pefauri Veloso y Trueb 1976

(Del estudio de 4 adultos: 2 machos y 2 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo deprimido; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico agudo en vista lateral, ligeramente puntiagudo en vista
dorsal; labio superior escotado en la linea media; sin cantus rostral;
ojos pequeiios, dirigidos hacia arriba, adelante y a los lados; narinas
ubicadas mas cerca de los ojos que de la punta del hocico; &area del
timpano no visible externamente; timpano, anillo timpanico y columela
ausentes; pliegue supratimpénico presente; sin dientes vomerianos:
coanas circulares, grandes. Extremidades anteriores: tubérculos metacar-—
pales internos trapezoidales, externos elipticos; tubérculos subarticu-
lares en todos los dedos; tubérculos supernumerarios presentes. Extremi-
dades posteriores delgadas y largas; tubérculos metatarsales externos
pequefios y redondos, internos cilindricos y mas grandes; tubérculos
subarticulares pequefios en todos los dedos; tubérculos supernumerarios
presentes; membranas interdigitales desarrolladas, alcanzan mas o menos
a la mitad de los dedos; pliegue tarsal desarrollado. Piel del dorso,
de los costados y del vientre lisa; pliegues cutédneos en las regiones
posteriores de los muslos; pliegue supracloacal bien marcado. En
fijador, color dorsal gris verdoso, con manchas café mas oscuras,
grandes, distribuidas irregularmente; superficie ventral mas clara,
con tonos amarillentos; manchas mas oscuras en la regién de los
muslos. Las hembras son mas grandes que los machos; estos se distinguen
por la presencia de callosidades cdérneas que forman un parche en la
base del primer dedo de las manos; los brazos son engrosados. Cintura
escapular arcifera; omosternum alargado, con su extremo libre romboi-
dal; xifisternum cartilaginoso, mas ancho que largo, escotado en su
parte posterior; en vista ventral, epicoracoides izquierdo sobre el
derecho en dos machos y una hembra, y el derecho sobre el izquierdo en
una hembra. Oocitos dé tamafio pequefio, muy pigmentados. Localidades en

Chile: Murmuntani, Zapahuira, Socoroma. Cariotipo con 26 cromosomas.
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5. Telmatobius montanus Lataste (en Philippi 1902).

(Del estudio de 16 adultos: 9 machos y 7 Hembras).
Tamafio mediano; cuerpo deprimido; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico redondeado en vista lateral, ligeramente puntiagudo en vista
dorsal; sin cantus rostral; ojos pequefios, dirigidos hacia adelante y
a los lados; narinas ubicadas ligeramente mas cerca de los ojos que de
la punta del hocico; &rea del timpano no visible externamente; timpano,
anillo timpanico y columela ausentes; pliegue supratimpanico marcado;
dientes vomerianos en dos grupos entre las coanas; coanas circulares o
elipticas, pequefias. Extremidades anteriores: +%ubérculos metacarpales
internos rectangulares, externos triangulares y mas grandes; tubérculos
subarticulares en todos los dedos; tubérculos supernumerarios ausentes.
Extremidades posteriores largas; tubérculos metatarsales externos peque-
flos y redondos, internos elipticos y mas grandes; tubérculos subarticu-
lares en todos los dedos; tubérculos supernumerarios ausentes; membra-
nas interdigitales bien desarrolladas, alcanzan casi hasta la punta de
los dedos; pliegue tarsal desarrollado. Piel dorsal y de los costados
del cuerpo lisa; pliegues cuténeos en las regiones posteriores de los
muslos; pliegue supracloacal poco marcado; piel ventral lisa. En
fijador, color dorsal verdoso, vientre mas claro. Las hembras son de
menor tamafio que los machos; estos se distinguen por la presencia de
callosidades clrneas que forman parches sobre la base de los dos
primeros dedos de las manos y placas circulares en la regidén pectoral;
los brazos son engrosados por un mayor desarrollo muscular y de las
crestas 6seas humerales (1,2,3,5). Cintura escapular arcifera, omoster-
num corto, ensanchado en su extremo libre; xifisternum cartilaginoso,
mas largo que ancho, hendido en su parte posterior; epicoracoides
izquierdo sobre el derecho en vista ventral. Oocitos de tamafio mediano,
con una zona reducida del polo animal pigmentada oscura y el resto
blanco amarillento. Localidades en Chile: La Parva, Estero Covarrubias.

Cariotipo con 26 cromosomas.
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6. Alsodes tumultuosus Veloso y col. 1977

(Del estudio de 16 adultos: 5 machos y 11 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, ligeramente puntiagudo en vista
dorsal; cantus rostral bien definido; ojos grandes, dirigidos hacia
adelante y a los lados; narinas prominentes, equidistantes de los ojos
y. de la punta del hocico; &area del timpano no visible externamente;
timpano, anillo timpanico y columela ausentes; dientes vomerianos en
dos grupos junto al borde interno de las coanas; coanas circulares,
muy separadas de la linea media; pliegue supratimpanico muy marcado,
se continGa con un reborde hasta la altura del nacimiento de los
brazos. Extremidades anteriores: tubérculos metacarpales internos gran-
des y ovoideos, externos circulares y mas grandes; tubérculos subarticu-
lares: los proximales mas grandes que los distales; tubérculos supernu-
merarios ausentes. Extremidades posteriores largas; tubérculos metatar-
sales internos ovoideos, externos coénicos y mas pequefios; tubérculos
subarticulares poco prominentes; tubérculos supernumerarios ausentes;
membranas interdigitales de escaso desarrollo, sélo entre los dedos 4
y 5; pliegue tarsal poco desarrollado. Piel dorsal con granulaciones
pequefias; piel ventral lisa; pliegue supracloacal poco marcado; regio-
nes ventrales y posteriores de los muslos con granulaciones. En
fijador color café, con manchas irregulares muy oscuras; vientre muy
claro, sin manchas; extremidades posteriores con manchas oscuras tras-
versales. No hay dimorfismo de color entre machos y hembras; las
hembras son ligeramente mas grandes que los machos; éstos se distinguen
por los brazos algo mas engrosados por un mayor desarrollo muscular y
de las crestas O6seas humerales (1,2 y 3), corneificaciones en el
primer y segundo dedos de las manos y pequefias espinas cbrneas
distribuidas apretadamente formando placas circulares a ambos lados
del pecho. Cintura escapular arcifera; omosternum corto, triangular;
xifisternum cartilaginoso, mas largo que ancho, hendido en su parte
posterior; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista ventral.
Oocitos de tamafio mediano, de color amarillento. Localidades en Chile:
La Parva y Farellones (Santiago; localidad tipo). Cariotipo con 26

cromosomas.
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7. Alsodes nodosus (Dumeril y Bibrén) 1841.

(Del estudio de 12 ejemplares: 7 machos y 5 hembras).
Tamario mediano; cuerpo robusto; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefalico abrupto en vista lateral, ligeramente puntiagudo en vista
dorsal; cantus rostral bien definido; ojos grandes, proyectados hacia
adelante y a los lados; narinas equidistantes de los ojos y de la
punta del hocico; area del timpano no visible externamente; timpano,
anillo timpénico y columela presentes; dientes vomerianos en dos
grupos por delante de la posicidén de las coanas; coanas circulares;
pliegue supratimpdnico marcado. Extremidades anteriores: tubérculos
metacarpales internos y externos elipticos y grandes; tubérculos subar-
ticulares muy desarrollados; tubérculos supernumerarios ausentes. Extre-
midades posteriores largas, tubérculos metatarsales internos grandes y
elipticos, externos pequefios y circulares; tubérculos subarticulares
cénicos, mas pequefios que los de las manos; tubérculos supernumerarios
ausentes; pliegue tarsal poco desarrollado; pliegue supracloacal presen-
te. Piel dorsal con granulaciones; piel ventral lisa; regiones ventra-
les y posteriores de los muslos muy granulares. En fijador color café,
con manchas mas oscuras irregulares; vientre mas claro Y sin manchas;
extremidades pbsteriores con bandas mas oscuras trasversales. No hay
dimorfismo de color entre machos y hembras. Las hembras son mas
pequefias que los machos; estos se distinguen por los brazos muy
engrosados por un mayor desarrollo muscular y de las crestas 6seas
humerales (1,2 y 3), corneificaciones en el primer Yy segundo dedos de
las manos y espinas cérneas pectorales que forman A&reas circulares a
ambos lados del pecho. Cintura escapular arcifera; omosternum corto,
romboidal; xifisternum cartilaginoso, mas largo que ancho, con expansio-
nes laterales en su extremo distal y hendido en su parte posterior;
epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista ventral. Oocitos de
tamafio mediano, de color amarillento. Localidades en Chile: quebradas
en el Valle central, cordilleras y zonas costeras, entre Valparaiso y

Talca; cariotipo con 22 cromosomas.
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8. Alsodes monticola Bell 1843.

(Del estudio de 10 adultos: 6 machos y 4 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, ligeramente puntiagudo en vista
dorsal; cantus rostral marcado; ojos grandes, dirigidos hacia adelante
y a los lados; narinas prominentes, equidistantes de los ojos y de la
punta del hocico; area del timpano no visible externamente; timpano,
anillo timpénico y columela ausentes; dientes vomerianos en dos grupos,
situados por el lado interno de las coanas; coanas circulares, peque-
flas, muy separadas de la linea media; pliegue supratimpdnico muy
marcado, se continGa con un reborde hasta la altura del nacimiento de
los brazos. Extremidades anteriores: tubérculos metacarpales internos
ovoideos, externos irregulares y més grandes; tubérculos subarticulares
poco prominentes; tubérculos supernumerarios presentes. Extremidades
posteriores largas; tubérculos metatarsales internos alargados, ovoi-
deos, externos pequefios y coénicos; tubérculos subarticulares poco
prominentes; tubérculos supernumerarios ausentes; pliegue tarsal poco
marcado, se continGa con el margen dérmico del primer dedo; pliegue
supracloacal poco marcado. Piel dorsal granular; piel ventral lisa;
regiones ventrales y posteriores de los muslos granulares. En fijador
color café, algunos ejemplares con manchas mAs claras en la parte
anterior de la cabeza y/o manchas méds oscuras irregulares en el dorso;
vientre mas claro y sin manchas. No hay dimorfismo de color entre
machos y hembras; las hembras son ligeramente més pequefias que los
machos; estos se distinguen por los brazos mas engrosados por un mayor
desarrollo muscular y de las crestas &seas humerales (1,2 y 3);
corneificaciones en el primer y segundo dedos de las manos y corneifica-
ciones pequefias y muy Jjuntas que forman &reas circulares en las
regiones pectorales. Cintura escapular arcifera; omosternum corto,
ensanchado en su extremo libre; xifisternum cartilaginoso, més largo
que ancho, con expansiones laterales en su extremo libre y escotado en
su parte posterior; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista
ventral. Oocitos de tamafio mediano, de color amarillento. Localidades
en Chile: Cordillera Pelada (Osorno) y Parque Nacional Vicente Pérez

Rosales (Llanquihue). Cariotipo con 26 cromosomas.
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9. Alsodes vanzolinii (Donoso Barros) 1974.

(Del estudio de 17 adultos: 5 machos y 12 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza mé&s ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, moderadamente puntiagudo en vista
dorsal; cantus rostral bien definido; ojos grandes, dirigidos hacia
adelante y a los lados; narinas prominentes, ubicadas més cerca de la
punta del hocico que de 1los ojos; &area del timpano no visible
externamente; timpano bajo la piel, anillo timpénico y columela presen-
tes; dientes vomerianos en dos grupos, cercanos a la linea media y por
delante de las coanas; coanas circulares; pliegue supratimpénico muy
marcado, se continGa con un corddn glandular. Extremidades anteriores:
tubérculos palmares internos largos, elipticos y prominentes, externos
ovoideos y més pequefios; tubérculos subarticulares poco desarrollados;
tubérculos supernumerarios presentes. Extremidades posteriores delga-
das, largas; tubérculos metatarsales externos pequefios y cénicos,
internos ovoideos y aplanados, tubérculos subarticulares largos vy
cébnicos; tubérculos supernumerarios diminutos; membranas interdigitales
de escaso desarrollo, sélo entre los dedos 4 y 5. Pliegue tarsal poco
marcado. Piel dorsal 1lisa, con escasas granulaciones diminutas; piel
ventral 1lisa; regiones ventrales y posteriores de los muslos con
granulaciones; pliegue supracloacal poco marcado. En fijador color
dorsal café verdoso, con manchas mas claras irregulares; en la cabeza
un triangulo de color claro entre los ojos y la punta del hocico; una
mancha muy oscura bajo el pliegue supratimpéanico y el corddén glandular
que lo contintGa; vientre gris, en algunos ejemplares es més oscuro y
con manchas irregulares mas claras; no hay dimorfismo de color entre
machos y hembras; las hembras son ligeramente més grandes que los
machos; éstos se distinguen por los brazos ligeramente mas engrosados
por un mayor desarrollo muscular y de las crestas 6seas humerales (1,2
y 3), corneificaciones en el primer y segundo dedos de las manos y
placas cérneas pectorales de forma ovoidea. Cintura escapular arcifera;
omosternum largo y delgado; xifisternum cartilaginoso, més largo que
ancho, con expansiones laterales en su extremo distal y hendido en su
parte posterior; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista
ventral. Oocitos de tamaflio mediano, de color amarillento. Localidades

en Chile: Ramadillas (Arauco; localidad tipo).
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10. Caudiverbera caudiverbera Linnaeus 1758.

(Del estudio de 10 adultos: 5 machos y 5 hembras).
Tamafio grande; cuerpo deprimido; cabeza méas ancha que larga; regién
dorsal del craneo muy osificada; extremo cefadlico agudo en vista
lateral, puntiagudo en vista dorsal; cantus rostral poco marcado; ojos
grandes, muy prominentes, dirigidos hacia adelante y a los lados;
narinas prominentes, mas cerca de los ojos que de la punta del hocico;
area del timpano visible externamente; timpano, anillo timpénico y
columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, por dentro y
delante de las coanas; coanas circulares, pequeflas; pliegue supratimpa-
nico ausente. En las extremidades anteriores no existen tubérculos de
ningin tipa; los dedos son cdnicos y alargados; extremidades posterio-
res cortas; tubérculos metatarsales externos prominentes; otros tubércu-
los ausentes; membranas interdigitales desarrolladas, alcanzan més
alla de la mitad de la longitud de los dedos; pliegue tarsal ausente.
Piel dorsal: en la cabeza lisa, muy adherida a los huesos craneanos;
en el cuerpo con gran cantidad de glandulas de forma circular o
alargada; piel ventral lisa; pliegue supracloacal marcado. En fijador
color dorsal café verdoso oscuro, con manchas més claras irregulares;
vientre del cuerpo blanco grisaceo o amarillento, al igual que el piso
de la boca; en los machos éste Gltimo tiene sus regiones posterolatera-
les pigmentadas de gris oscuro. Las hembras son més grandes que los
machos; éstos se distinguen por la presencia de una placa cérnea en el
primer dedo de las manos y la coloracidén mencionada del piso de la
boca. Cintura escapular arcifera; omosternum corto y ensanchado en su
extremo libre; xifisternum muy grande, cartilaginoso, méds largo que
ancho y escotado en su parte posterior; epicoracoides izquierdo sobre
el derecho en vista ventral. Oocitos de tamafio pequefio, con mas de 1la
mitad de su superficie pigmentada oscura. Localidades en Chile: depési-
tos o cursos de aguas lentas y profundas en localidades costeras y del
valle central entre La Serena y Puerto Montt. Cariotipo con 26

cromosaomas.
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11. Insuetophrynus acarpicus Barrio 1970.

(Del estudio de 18 adultos: 8 machos y 10 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza méds ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; cantus
rostral poco marcado; ojos muy grandes y prominentes, dirigidos hacia
adelante y a los lados; narinas prominentes, mas cerca de los ojos que
de la punta del hocico; é&rea del timpano no visible externamente;
timpano, anillo timpé&nico y columela presentes; dientes vomerianos en
dos grupos, entre las coanas; coanas circulares, pequefias; plieghe
supratimpanico marcado, se continGa con un pliegue que se prolonga por
sobre la insercién del brazo. Extremidades anteriores: tubérculces
metacarpales internos alargados, externos circulares, pequefios y con
callosidades cérneas en su borde interno; tubérculos subarticulares
poco evidentes excépto los proximales que son muy marcados; tubérculos
supernumerarios ausentes. Extremidades posteriores cortas y gruesas;
tubérculos metatarsales internos alargados, externos cénicos; tubércu-
los subarticulares prominentes; tubérculos supernumerarios ausentes;
membranas interdigitales poco desarrclladas, sélo entre los dedos 3 y
4 y 4y 5 ; pliegue tarsal poco desarrollado. Piel dorsal lisa o con
escasas granulaciones; una linea glandular a cada lado del dorso parte
por detrds de los ojos convergiendo hacia la linea media del cuerpo
hasta la altura de las extremidades anteriores, sin llegar a contactar-
se; piel ventral con granulaciones muy finas; pliegue supracloacal
poco marcado. En fijador color dorsal café, los pliegues supratimpani-
cos y zonas inferiores a éstos forman una franja més oscura a cada
lado del cuerpo; vientre mas claro; extremidades posteriores con
bandas trasversales mas oscuras; no hay dimorfismo de color entre
machos y hembras; las hembras son més pequefias que los machos; éstos
s6lo se distinguen por los brazos algo mas engrosados por un mayor
desarrollo muscular y de las crestas dseas humerales (1,2,3 y 4); las
corneificaciones existentes en los dedos 1 y 2, en los tubérculos
metacarpales internos y en la regién pectoral estén presentes tanto
en machos como en hembras. Cintura escapular firmisterna; omosternum
alargado, ensanchado en su extremo 1libre; xifisternum parcialmente
osificado, de forma cuadrada. Oocitos de tamafio mediano, de color
amarillento. Localidades en Chile: Mehuin (Valdivia; localidad tipo).

Cariotipo con 26 cromosomas.
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12. Eupsophus roseus Dumeril y Bibrén 1841.

(Del estudio de 12 adultos: 4 machos y 8 hembras).
Tamafio pequefio; cuerpo estilizado; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; cantus
rostral marcado; ojos prominentes, dirigidos hacia adelante y a los
lados; narinas laterales, equidistantes de los ojos y de la punta del
hocico; area del timpano visible externamente; timpano, anillo timpani-
co y columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, ubicados
por detras de la posicién de las coanas; coanas circulares, pequefias;
pliegue supratimpénico marcado, se continia con un pliegue que sobrepa-
sa la insercidén de los brazos. Extremidades anteriores: tubérculos
metacarpales internos alargados, externos cénicos, muy pequefios; tubér-
culos subarticulares regularmente prominentes; tubérculos supernumera-
rios presentes. Extremidades posteriores largas y delgadas; tubérculos
metatarsales internos alargados, externos c¢dénicos y muy pequefios;
tubérculos subarticulares marcados; tubérculos supernumerarios ausen-
tes. Piel dorsal y ventral lisa; pliegue supracloacal poco marcado. En
fijador color dorsal gris café claro, con manchas oscuras triangular y
romboidal en la cabeza y parte anterior del tronco y manchas oscuras
irregulares en el resto del dorso y en las extremidades; vientre
blanquecino o levemente reticulado de pequefias manchas oscuras, espe-
cialmente el piso de la boca. No hay dimorfismo sexual entre machos y
hembras; las hembras son ligeramente mas grandes que los machos; estos
se distinguen por la presencia de callos cérneos en el primer dedo de
las manos. Cintura escapular arcifera; omosternum alargado, ensanchado
en su extremo libre; xifisternum cartilaginoso, mas largo que ancho;
epicoracoides izquierdo sobre el derecho en vista ventral. Oocitos
grandes, de color blanco amarillento. Localidades en Chile: sectores

boscosos entre Pichilemu y Aysén. Cariotipo con 30 cromosomas.




e e

144

13. Eupsophus vertebralis Grandison 1961.

(Del estudio de 10 adultos: 5 machos y 5 hembras).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza "tan larga como ancha; extremo
cefdlico abrupto en vista leteral, puntiagudo en vista dorsal; cantus
rostral poco marcado; ojos grandes, prominentes, dirigidos hacia adelan-
te y a los lados; narinas algo laterales, equidistantes de los ojos y
de la punta del hocico; éarea del timpano visible externamente; timpano,
anillo timpédnico y columela presentes; dientes vomerianos en dos
grupos, entre o por detrds de las coanas; coanas circulares; pliegue
supratimpanico marcado. Extremidades anteriores: tubérculos metacarpa-
les internos cénicos, externos mas grandes pero menos prominentes;
tubérculos subarticulares poco evidentes; tubérculos supernumerarios
presentes. Extremidades posteriores robustas; tubérculos metatarsales
internos cénicos o alargados, externos coénicos y muy pequefios; tubércu-
los subarticulares poco evidentes; tubérculos supernumerarios ausentes.
Piel dorsal y ventral lisa; pliegue supracloacal poco marcado (algunos
ejemplares). En fijador color dorsal café rojizo claro, el 75% de los
individuos presenta una estria vertebral blanquecina; vientre blanqueci-
no; no hay dimorfismo de color entre machos y hembras; las hembras son
ligeramente mas grandes que los machos; estos se distinguen por la
presencia de callos cérneos en el primer dedo de las manos y por los
brazos algo mas engrosados por un mayor desarrollo muscular. Cintura
escapular arcifera; omosternum alargado; xifisternum cartilaginoso,
mas largo que ancho; epicoracoides izquierdo sobre el derecho en vista
ventral. Oocitos grandes, de color blanco amarillento. Localidades en
Chile: sectores boscosos entre Valdivia y Chiloé. Cariotipo con 28

cromosomas.




_—

S —

S —

—~ — an e e S e e S S e

145

14. Eupsophus migueli Formas 1978.

(Del estudio de 16 adultos: 7 machos ¥y 9 hembras).
Tamafio pequefio; cuerpo estilizado; cabeza tan larga como ancha; extremo
cefadlico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; cantus
rostral marcado; ojos prominentes, dirigidos hacia adelante y a los
lados; narinas laterales, equidistantes de los ojos y de la punta del
hocico; &area del timpano visible externamente; timpano, anillo timpani-
co y columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, ubicados
por detrds de las coanas; coanas circulares, pequefias, muy separadas
de la linea media; pliegue supratimpidnico marcado, se continGa con un
pliegue hasta la altura de la insercién de los brazos. Extremidades
anteriores: tubérculos metacarpales internos alargados, prominentes,
externos irregulares y mas grandes; tubérculos subarticulares marcados;
tubérculos supernumerarios ausentes. Extremidades posteriores largas y
delgadas; tubérculos metatarsales internos ovales, prominentes, exter-
nos cénicos y muy pequefios; tubérculos subarticulares marcados; tubércu-
los supernumerarios ausentes. Piel dorsal y ventral lisa; pliegue
supracloacal poco marcado. En fijador, color dorsal café rojizo con
manchas mas claras irregulares; vientre mas claro, con manchas irregula-
res blancas muy marcadas; no hay dimorfismo de color entre machos y
hembras; las hembras son ligeramente mas grandes que los machos; estos
se distinguen por la presencia de callos cérneos en el primer dedo de
las manos. Cintura escapular arcifera; omosternum alargado, ensanchado
en su extremo libre; xifisternum cartilaginoso, mas largo que ancho,
redondeado o hendido en su extremo posterior; epicoracoides izquierdo
sobre el derecho en vista ventral. Oocitos de tamafio grande, de color
blanco amarillento. Localidades en Chile: Mehuin (Valdivia; localidad

tipo). Cariotipo con 30 cromosomas.
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15. Batrachyla leptopus Bell 1843.

(Del estudio de 10 ejemplares: 9 machos y 1 hembra.
Tamafio pequefio; cuerpo estilizado; cabeza tan larga como ancha; extremo
cefalico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; sin
cantus rostral; ojos prominentes, dirigidos hacia adelante y a los
lados; narinas prominentes, equidistantes de los ojos y de la punta
del hocico; a&rea del timpano visible externamente; timpano, anillo
timpénico y columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, por
dentro y detrds de la posicién de las coanas; coanas circulares,
pequeflas; pliegue supratimpanico marcado. Extremidades anteriores: tu-
bérculos metacarpales internos alargados, externos circulares; tubércu-
los subarticulares pequefios; tubérculos supernumerarios ausentes; dedos
largos; falanges terminales de los dedos muy dilatadas en su extremo
libre. Extremidades posteriores largas y delgadas; tubérculos metatarsa-
les internos alargados, externos cénicos y muy pequefios; tubérculos
subarticulares pequefios; tubérculos supernumerarios ausentes: dedos
largos. Piel dorsal ligeramente granular; pliegue supracloacal poco
marcado; piel ventral lisa. En fijador color dorsal café con manchas
mas o menos simétricas a ambos lados de la linea media; bandas
trasversales mas oscuras en las extremidades; no hay dimorfismo de
color entre machos y hembras; hembras mas grandes que los machos;
estos se distinguen por la presencia de callos cérneos en el primer
dedo de las manos. Cintura escapular arcifera; omosternum cartilagino-
so, corto y ancho; xifisternum cartilaginoso, mas largo que ancho,
ensanchado en su extremo posterior; epicoracoides derecho sobre el
izquierdo en vista ventral. Oocitos de tamafio grande, con escasa
pigmentacidén. Localidades en Chile: bosques entre Concepcién y Puerto

Natales. Cariotipo con 26 cromosomas.
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16. Batrachyla taeniata (Girard, 1854)

(Del estudio de 13 adultos: 8 machos y 5 hembras).
Tamafio pequefio; cuerpo estilizado; cabeza ligeramente mas ancha que
larga; extremo cefdlico agudo en vistas lateral y dorsal; cantus
rostral marcado; ojos prominentes, dirigidos hacia adelante y a los
lados; narinas equidistantes de los ojos y de la punta del hocico;
drea del timpano visible externamente; timpano, anillo timpénico y
columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, entre las coanas;
coanas circulares, pequefias; pliegue supratimpanico marcado, alcanza
hasta la insercidon de los brazos. Extremidades anteriores: tubérculos
metacarpales internos alargados, externos circulares y mas grandes;
tubérculos subarticulares en todos los dedos; tubérculos supernumera-
rios ausentes; dedos largos; falanges terminales de los dedos ligeramen-
te dilatadas en su extremo libre. Extremidades posteriores largas y
delgadas; tubérculos metatarsales internos alargados, externos cénicos
y muy pequefios; tubérculos subarticulares marcados; tubérculos supernu-
merarios ausentes; dedos largos. Piel dorsal y ventral lisa; pliegue
supracloacal poco marcado. En fijador color dorsal café claro, con una
linea oscura que recorre bajo el cantus rostral y el pliegue supratimpa-
nico; en algunos individuos las regiones paravertebrales son mas
oscuras y/o existen manchas en las extemidades; vientre muy claro; no
existe dimorfismo de color entre machos y hembras; hembras mas grandes
que los machos; éstos se distinguen por la presencia de callos cérneos
en el primer dedo de las manos. Cintura escapular arcifera; omosternum
cartilaginoso, corto y ancho; xifisternum cartilaginoso, mas largo que
ancho, ensanchado en su extremo posterior; epicoracoides derecho sobre
el izquierdo en vista ventral. Oocitos de tamafio pequefio, muy pigmenta-
dos en el polo animal. Localidades en Chile: estepa del valle central
en Chile central y bosques costeros y del valle central entre Quintero

y Aysén., Cariotipo con 26 cromosomas.
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17. Hylorina sylvatica Bell 1843.

(Del estudio de 3 machos adultos).
Tamafio mediano; cuerpo estilizado; cabeza mas ancha que larga; extremo
cefdlico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; cantus
rostral marcado; ojos prominentes, dirigidos hacia adelante y a los
lados; narinas equidistantes de los ojos y de la punta del hocico;
drea del timpano visible externamente; timpano, anillo timpéanico y
columela presentes; dientes vomerianos en dos grupos, entre las coanas;
coanas circulares; pliegue supratimpdnico marcado, se prolonga hasta
la altura de la insercidén de los brazos. Extremidades anteriores:
tubérculos metacarpales internos elipticos, externos triangulares, de
tamafio similar; tubérculos subarticulares marcados; tubérculos super-
numerarios presentes; dedos largos. Extremidades posteriorres largas y
delgadas; tubérculos metatarsales internos ovoideos, externos cénicos
y muy pequefios; tubérculos subarticulares marcados; tubérculos supernu-
merarios ausentes; dedos largos. Piel dorsal y ventral lisa; pliegue
supracloacal poco marcado. En fijador color dorsal gris verdoso, dos
ejemplares con lineas simétricas paravertebrales mas claras desde la
cabeza hasta la mitad del dorso; vientre muy claro; los machos poseen
callosidades cérneas en el primer dedo de las manos y en el borde
interno de los tubérculos metacarpales internos. Cintura escapular
arcifera; omosternum cartilaginoso, corto Y ensanchado; xifisternum
cartilaginoso, mas largo que ancho y ensanchado en su extremo libre;
epicoracoides izquierdo sobre el derecho en vista ventral. Localidades
en Chile: sectores costeros y del valle central entre Valdivia y

Aysén, Cariotipo con 26 cromosomas.
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18. Telmatobufo venustus (Philippi) 1899.

(Del estudio de un ejemplar juvenil).
Tamafio mediano; cuerpo robusto; cabeza ligeramente mas ancha que
larga; extremo cefdlico abrupto en vista lateral, puntiagudo en vista
dorsal; cantus rostral marcado; ojos prominentes, dirigidos hacia
adelante y a los lados; narinas mas cerca de los ojos que de la punta
del hocico; area del timpano no visible externamente; timpano, anillo
timpadnico y columela ausentes; dientes vomerianos en dos grupos,
ubicados entre las coanas; coanas circulares, grandes; pliegue supratim-
panico ausente; pardtidas presentes. Extremidades anteriores: tubércu-
los metacarpales internos alargados, externos mas pequefios; tubérculos
subarticulares poco notorios; tubérculos supernumerarios ausentes.
Extremidades posteriores: tubérculos metatarsales internos alargados;
otros tubérculos ausentes. Piel dorsal cubierta de numerosas gléandulas
ovoideas o circulares; vientre liso; pliegue supracloacal poco marcado.
En fijador color dorsal café muy oscuro con manchas amarillo-anaranja-
das en los parpados, parétidas, codos y algunas mas en el dorso del
cuerpo y puntas de los dedos; vientre café oscuro. Cintura escapular
arcifera; omosternum cartilaginoso, largo, ensanchado en su extremo
libre; xifisternum cartilaginoso, mas ancho que largo; epicoracoides
izquierdo sobre el derecho en vista ventral. Localidades en Chile:

sectores de la Cordillera de los Andes entre Chillén y Ralco.
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19. Pleurodema thaul (Lesson) 1826.

(Del estudio de 14 adultos: 8 machos y 6 hembras).
Tamafio pequefio; cabeza mas ancha que larga; extremo cefalico abrupto
en vista lateral, puntiagudo en vista dorsal; sin cantus rostral; ojos
prominentes, dirigidos hacia adelante y a los lados; narinas equidistan-
tes de los ojos y de la punta del hocico; &drea del timpano no visible
externamente; timpano, anillo timpénico y columela presentes; dientes
vomerianos en dos grupos, ubicados entre las coanas; coanas circulares;
pliegue supratimpinico presente. Extremidades anteriores: +tubérculos
metacarpales internos alargados, externos mas ovoideos pero de tamafio
similar; tubérculos subarticulares en todos 1los dedos; tubérculos
supernumerarios presentes. Extremidades posteriores: tubérculos metatar—
sales internos alargados, externos cénicos y mas pequefios; tubérculos
subarticulares en todos los dedos; tubérculos supernumerarios ausentes.
Q}el dorsal lisa; dos glandulas de tamafio y aspecto similar a los ojos
en la regidén lumbar; pliegue supracloacal poco marcado; vientre liso.
En fijador color dorsal café, en algunos ejemplares con manchas mas
oscuras y/o con una estria vertebral blanquecina; afea bajo el pliegue
supratimpanico muy oscura; vientre blanco grisaceo; no existe dimorfis—
mo de color entre machos. y hembras; hembras mas grandes que los
machos; estos se distinguen por una pigmentacién muy oscura en la
regién gular y callosidades cérneas en el primer dedo de las manos.
Cintura escapular arcifera: omosternum cartilaginoso, mas largo que
ancho, ensanchado en su extremo libre; xifisternum cartilaginoso, mas
largo que ancho, ancho en la base y delgado en los dos tercios
posteriores; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en vista ventral.

Localidades en Chile: ambientes semiacuaticos en sectores abiertos o

boscosos desde Copiapé a Aysén. Cariotipo con 22 cromosomas.




B S R ——————— e Bl Sl S il o e - S sl el = L it v i W)

151

20. Rhinoderma darwini Dumeril y Bibrén 1841

(Del estudio de 11 adultos: 8 machos y 3 hembras).
Tamafio pequefio; cuerpo esbelto; cabeza mas larga que ancha; extremo
cefalico agudo en vistas lateral y dorsal, terminado en un apéndice
rostral puntiagudo; cantus rostral marcado; ojos pequefios, dirigidos
hacia los lados y adelante; narinas laterales, equidistantes de los
ojos y de la punta del hocico; area del timpano no visible externamen-
te; timpano, anillo timpédnico y columela presentes; dientes vomerianos
ausentes; coanas circulares; pliegue supratimpédnico ausente. Extremida-
des anteriores: tubérculos metacarpales internos alargados, externos
circulares y algo mas grandes; otros tubérculos ausentes. Extremidades
posteriores: tubérculos metatarsales internos cénicos; otros tubérculos
ausentes; membranas interdigitales rudimentarias entre los dedos 3-4 y
4-5; una prolongacién dérmica en forma de espina se proyecta hacia
atras en las articulaciones tibiotarsales. Piel dorsal y ventral lisa;
regiones posteriores de los muslos granulares; pliegue supracloacal
ausente. En fijador color dorsal café, en algunos ejemplares con
franjas mas claras paravertebrales o lineas en forma de V abiertas
hacia atrés; vientre café oscuro con manchas irregulares grandes,
blancas y amarillas; no existe dimorfismo de color ni de tamafio entre
machos y hembras; no existen caracteres sexuales secundarios. Cintura
escapular firmisterna: omosternum cartilaginoso, muy corto, mas ancho
que largo; xifisternum cartilaginoso, tan largo como ancho. Localidades
en Chile: bosques entre Concepcién y Chiloé. Cariotipo con 26 cromoso-

mas.
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21. Rhinoderma rufum (Philippi) 1902.

(Del estudio de 9 adultos: 4 machos y 5 hembras).
Tamafio pequefio; cuerpo esbelto; cabeza tan larga como ancha; extremo
cefdlico agudo en vistas lateral y dorsal, terminado en un apéndice
rostral puntiagudo; cantus rostral marcado; ojos pequefios, dirigidos
hacia los lados y adelante; narinas laterales, equidistantes de los
ojos y de la punta del hocico; &area del timpano no visible externamen-
te; timpano, anillo timpanico y columela presentes; dientes vomerianos
ausentes; coanas circulares; pliegue supratimpéanico ausente. Extremida-
des anteriores: tubérculos metacarpales internos alargados; externos
circulares y de tamafio similar; otros tubérculos ausentes. Extremidades
posteriores: tubérculos metatarsales internos alargados; otros tubércu-
los ausentes; membranas interdigitales desarrolladas, alcanzan mas
alld de la mitad de la longitud de los dedos; una prolongacién dérmica
en forma de espina se proyecta hacia atrdas en las articulaciones
tibiotarsales. Piel dorsal y ventral lisa; pliegue supracloacal ausen-
te. En fijador color dorsal café, en algunos ejemplares con bandas mas
oscuras trasversales en las extremidades; vientre amarillento, con
manchas irregulares pequeflas; no existe dimorfismo de color ni de
tamafio entre machos y hembras; no existen caracteres sexuales secunda—
rios. Cintura escapular firmisterna: omosternum cartilaginoso, muy
corto y ensanchado; xifisternum cartilaginoso, tan largo como ancho.
Localidades en Chile: bosques entre San Fernando y Concepcién. Carioti-

po con 26 cromosomas.
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APENDICE E

CLAVE PARA LOS GENEROS DE LEPTODACTYLIDAE DE CHILE
(basada en caracteres de animales adultos y considerando a montanus

como una especie de Alsodes).

1. Extremo cefilico sin apéndice rostral; arciferos o firmisternios;
con callosidades cérneas en las extremidades anteriores y/o regién
pectoral; con dimorfismo sexual evidente.....ciiviiennenecennenencnseee?
Extremo cefdlico agudo, terminado en un apéndice rostral;
firmisternios; sin callosidades cérneas en las extremidades anteriores
ni en la regién pectoral; sin dimorfismo sexual evidente.....Rhinoderma.
2. Tamaflo mediano o pequefio; extremidades anteriores con tubérculos
subarticulares y metacarpales; créaneo poco osificado; piel dorsal de
la cabeza poco adherida 8l CraNE0...i.ceciecisreccsscsecacnsnsrsasonsesd
Tamafio .grande; extremidades anteriores sin tubérculos palmares;
cranec muy osificado; piel dorsal de la cabeza fuertemente adherida al

CrAINEO0 . s s s esescssasossassseasssstssscscsencsnsnnensassensssssCaudiverbera.

3. Tamafio mediano o pequeflo; sin gléandulas pardétidas; sin gléandulas
dorsales; con tubérculeos subarticulares en las patas; con tubérculos
metatarsales interno y externo. . .ceseieeetieeinenerntcencecccanscnscnssd

Tamafio mediano; un par de glandulas pardtidas en la regién posterior
de la cabeza; numerosas glindulas circulares u ovoides, prominentes,
en el dorso del cuerpo; tubérculos subarticulares de las patas
ausentes; sin tubérculo metatarsal externo.....eeeeess......Telmatobufo.
4. Con o sin cantus rostral; con dientes vomerianos; sin membranas
interdigitales; menos que cinco crestas humerales; callosidades cérneas
pectorales ausentes o presentes en forma de placas circulares
bilateraleS.secesseeneccencsnacanns .

Sin cantus rostral; sin dientes vomerianos; con membranas
interdigitales en las patas; con cinco crestas humerales; callosidades

cbérneas pectorales en forma de una franja trasversal........Telmatobius.
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5. 0Ojos prominentes, en posicién media de la cabeza en sentido
antero-posterior; narinas equidistantes del hocico 'y de los oJjos;
menos que cuatro crestas humerales; arciferos: xifisternum més largo
que ancho; s6lo los machos tienen callosidades COrnEaS...ceeesecseeeessd
Ojos muy prominentes y en posicidn muy anterior; narinas més cerca
de los ojos que de la punta del hocico; cuatro crestas humerales;
firmisternios: xifisternum tan largo como ancho; machos y hembras con
callosidades cérneas en los dedos de las manos y en la regidn

pectoral. cceoscicscioccscarsnsosiisasssesssnsesnsnsesssessslNSUetophrynus.

6. Extremidades anteriores de 1los machos delgadas; sin crestas
humerales desarrclladas; xifisternum no hendido; callosidades cdrneas
en el primer dedo de las manos; sin placas cbérneas pectorales; huevos
grandes o pequefios, pigmentados O NO...eivietieetervennerenssonnnnconeel
Extremidades anteriores de los machos robustas; +tres crestas
humerales; xifisternum hendido; callosidades en el primer y segundo
dedos de las manos y placas en las regiones pectorales; huevos de
tamafio mediano, poco pigmentadoS.iseieeeeerescessaceeaenesasess.Alsodes.
7. Area del timpano visible externamente; sin gléndulas luﬁbares; sin
dimorfismo de color entre machos y hembras; mas de 22 cromosomas......8
Area del +timpano no visible externamente; un par de gléndulas
lumbares ovoideas y prominentes; machos con pigmentacidn oscura en la
regibn gular; 22 CromOSOMAS. « . «is s s s enissssssssessnsssssssssPleurodema.
8. Cabeza tan larga como ancha o méds ancha que larga; extremo cefalico
abrupto en vista lateral; coanas circuUlareS....ccceceeccocecccceccssossd
Cabeza més larga que ancha; extremo cefélico agudo en vista lateral;
COBNEE OVALES v o v eiwom sravicionsinn o pomanselssslamhnsen s osassnsssvesis s s Hylorina.
9. Con pliegue tarsal; epicoracoides derecho sobre el izquierdo en
vista ventral; falanges terminales de los dedos dilatados en su
extremo libre; 26 CromoSOMAS...ccesceeccssescsssecssssessssss.Batrachyla.
Sin pliegue tarsal; epicoracoides izquierdo sobre el derecho en
vista ventral; falanges terminales de los dedos no dilatadas en su

extremo libre; 28 o 30 CromoSOM&@S..estees  seeseseesesssssss..EBupsophus.,
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APENDICE F

Descripciones de las larvas de trece especies de Leptodactylidae.

Las asignaciones de tamafio se han hecho considerando que las
larvas entre los estados 30-37 de Gosner (1960) son pequeflas cuando
miden menos de 20 mm, medianas cuando miden entre 20 y 60 mm, grandes
cuando miden entre 60 y 90 mm y muy grandes cuando son mayores que 90
mm de longitud total. El1 tamafio del disco oral se considerd pequefio
cuando su ancho era menor que 1/3 del ancho méaximo del cuerpo,
mediano cuando era entre 1/3 y 1/2 del ancho méximo del cuerpo,
grande cuando era mayor que 1/2 y menor que el ancho méAximo del
cuerpo y muy grande cuando era igual al ancho méximo del cuerpo. En
la Figura 2 se entregan las vistas laterales y en la Figura 3 los

dibujos de los discos orales de estas larvas.
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1. Telmatobius halli.

(Del estudio de 3 larvas; estados 34-37)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, con una constriccién a cada
lado del cuerpo en la regién anterior al espiriculo, ovoideo en vista
lateral; alto del cuerpo menor que la mitad del largo; punta del
hocico redondeada en vistas dorsal y lateral; narinas dorsales,
separadas por una distancia mucho mayor que la mitad de la interorbi-
tal, dirigidas hacia arriba y adelante; distancia narina-ojo igual a
la rostro-narina; ojos dorsales, pequefios, separados por una distancia
ligeramente mayor que la internarinas, dirigidos preferentemente hacia
arriba; tubo espiracular al lado izquierdo, por detrds de la linea
media del cuerpo en sentido anteroposterior y debajo de la linea
media del cuerpo en sentido dorsoventral, dirigido hacia atras y
arriba y adherido al cuerpo en toda su extensién; ano al lado derecho
del cuerpo, tubo anal largo con dos bordes libres; cola larga (1,8
veces el largo del cuerpo); musculatura caudal bien desarrollada;
aletas caudales no se extienden sobre el cuerpo, tienen una regién
mas alta en la parte media de la cola; extremo de la cola redondeado;
altura maxima de la cola mayor que la altura maxima del cuerpo; disco
oral pequefio, ventral, subterminal; contorno del disco oral con
papilas que se interrumpen en el borde anterior; papilas a ambos
lados de la corridas de dientecillos, en ambos‘labios Yy sin interrup-
cién en las Aareas comisurales; fdérmula de dientecillos 1,2/2,1,1;
pico cérneo grueso, dentado. Color en vivo café oscuro en el dorso,
vientre mas claro con manchas oscuras irregulares, incluso en el tubo
anal; aletas caudales trasparentes, con pocos cromatéforos. Habitat:
Rio Vilama, en San Pedro de Atacama: curso de agua permanente;
profundidad no mayor que 1 metro, con abundante vegetacidn acudtica
temporal y vegetacidén riberefia; fondo fangoso o de piedras grandes;
las larvas prefieren el fondo en los sectores mas profundos y menos
correntosos o las hoquedades de las orillas; otros anfibios en ese

habitat: Bufo spinulosus.
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2. Telmatobius peruvianus.

(Del estudio de 10 larvas; estados 32-36)

Cuerpo ovoideo en vistas dorsal y lateral, sin constricciones
laterales; alto del cuerpo mayor que la mitad del largo; punta del
hocico redondeada en vistas dorsal y lateral; narinas dorsales,
separadas por una distancia mayor que la mitad de la interorbital,
dirigidas hacia arriba y adelante; distancia narina-ojo igual a la
rostro-narina; ojos dorsales, pequefios, dirigidos preferentemente ha-
cia arriba; tubo espiracular al lado izquierdo, immediatamente detréas
de la linea de la mitad del cuerpo en sentido anteroposterior e
immediatamente debajo de la linea media del cuerpo en sentido dorsoven-—
tral, dirigido hacia atrds y arriba y adherido al cuerpo en toda su
extensidén; ano al lado derecho del cuerpo, tubo anal largo, con dos
bordes libres; cola larga (1,7 veces el largo del cuerpo); musculatura
caudal bien desarrollada; aletas caudales no se extienden sobre el
cuerpo, tienen una zona mas alta en la parte media de la cola;
extremo de la cola puntiagudo; altura méxima de la cola similar a la
altura méxima del cuerpo. Disco oral pequefio, ventral, subterminal ;
contorno del disco oral con papilas que se interrumpen en el borde
anterior; papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos, en
ambos labios y sin interrupcién en las &areas éomisurales; férmula de
dientecillos 1,2/2,1,1; pico cérneo grueso, dentado. Color en vivo
café oscuro en el dorso, vientre gris; aletas caudales trasparentes,
con abundantes cromatéforosespecialmente hacia el extremo de la cola,
donde también suele ser muy marcado el sistema vascular. Habitat: Rio
Putre: fondo pedregoso con sectores de fango; 1 a 4 metros de ancho,
pendiente variable; pozas cristalinas de hasta 60 cm de profundidad;

vegetacién acuatica abundante, especialmente de los géneros Elodea y

Rannunculus; otros anfibios en este habitat son: Bufo spinulosus y

Pleurodema marmorata.
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3. Telmatobius marmoratus.

(Del estudio de 6 larvas; estados 34-37)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, con una constriccidén a cada
lado en la regidén anterior al espiréculo, ovoideo-triangular en vista
lateral; alto del cuerpo menor que la mitad del largo; punta del
hocico redondeada en vista dorsal, puntiaguda en vista lateral;
narinas dorsales, separadas por una distancia mayor que la mitad de
la interorbital, dirigidas hacia arriba; distancia narina-ojo menor
que la rostro-narina; ojos dorsales, pequefios, separados por una
distancia que es casi el doble de la internarinas; tubo espiracular
al lado izquierdo, en la regidén media inferior del cuerpo en vista
lateral, dirigido hacia atrds y arriba y adherido al cuerpo en toda
su extensidén; ano al lado derecho del cuerpo, tubo anal largo, con
dos bordes libres; cola larga (1,5 veces el largo del cuerpo);
musculatura caudal bien desarrollada; aletas caudales no se extienden
sobre el cuerpo, tienen una zona mas alta en la mitad posterior de la
cola; extremo de la cola puntiagudo; altura maxima de la cola mayor
que la altura méxima del cuerpo. Disco oral pequefio, ventral, subtermi-
nal; contorno del disco oral con papilas que se interrumpen en el
borde anterior; papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos,
en ambos labios y sin interrupcidén en las &reas comisurales; férmula
de dientecillos 1,2/2,1,1; pico cérneo grueso, dentado. Color en vivo
café oscuro en el dorso, vientre mas claro y con segmentacién notoria
de la musculatura abdominal; aletas caudales trasparentes, con cromatd-
foros. Habitat: Rio Lauca, 2Km al Oeste de Parinacota: ancho 2 a 8
metros, hasta 1 metro de profundidad; abundante vegetacidén acudtica y

en las vecindades amplios bofedales de Oxychloe andina y Distichia

muscoide. Vertiente Mal Paso: ribera Oeste del Lago Chungaréi: profundi-
dad media 30 cm; ancho 20 a 80 cm; lecho arenoso y con piedras; poca

vegetacidn acuatica.
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4. Telmatobius pefauri.

(Del estudio de 3 larvas; estados 34-37)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, con una constriccién a cada
lado en la regidén anterior al espiraculo, ovoideo y mas o menos
aplanado en vista lateral; alto del cuerpo menor que la mitad del
largo; punta del hocico redondeada en vista dorsal y puntiaguda en
vista lateral; narinas dorsales, separadas por una distancia mayor
que la mitad de la inteorbital, dirigidas hacia arriba; distancia
narina-ojo mayor que la rostro-narina; ojos dorsales, pequefios, separa-
dos por una distancia que es casi el doble de la internarinas,
dirigidos preferentemente hacia arriba; espiraculo al lado izquierdo
en la regién media e inferior del cuerpo en vista lateral, dirigido
hacia atrads y arriba y adherido al cuerpo en toda su extensién; ano
al lado derecho del cuerpo, tubo anal largo, triangular en vista
ventral y con un borde libre; cola larga (1,6 veces el largo del
cuerpo); musculatura caudal bien desarrollada; aletas caudales no se
eifienden sobre el cuerpo, bordes rectos; extremo de la cola puntiagu-
do; altura maxima de la cola similar a la altura méxima del cuerpo.
Disco oral pequefio, ventral, subterminal; contorno del disco oral con
papilas que se interrumpen en el borde anterior; papilas a ambos
lados de las corridas de dientecillos, en ambos labios y sin interrup-
cién en las A&reas comisurales; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1;
pico cérneo grueso, dentado. Color en vivo café claro con tonos
amarillos y verdes en el dorso, vientre gris, con segmentacién
notoria de la musculatura abdominal; aletas caudales trasparentes,
con pocos cromatéforos. Habitat: Rio Zapahuira: 2 Km Norte del camino
Arica-La Paz; lecho de piedras grandes y fango; terreno de poca
pendiente; poca corriente y pozas cristalinas de hasta 1 metro de
profundidad; escasa vegetacidén acudtica; 1las larvas prefieren el
fondo y cuevas bajo piedras o en las orillas; otros anfibios en este

habitat: Bufo spinulosus.
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5. Telmatobius montanus.

(Del estudio de 5 larvas; estados 31-37)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, con una constriccién poco
marcada a cada lado en la regidén anterior al espirédculo, ovoideo y
mas o menos aplanado en vista lateral; alto del cuerpo menor que la
mitad del largo; punta del hocico redondeada en vistas dorsal vy
lateral; narinas dorsales, separadas por una distancia mayor que la
mitad de la interorbital, dirigidas hacia arriba; distancia narina-ojo
menor que la rostro-narina; ojos dorsales, pequeiios, dirigidos hacia
arriba; tubo espiracular al lado izquierdo, en la regién media
inferior del cuerpo en vista lateral, dirigido hacia atrés y arriba y
adherido al cuerpo en toda su extensién; ano al lado derecho del
cuerpo, tubo anal largo con dos bordes libres; cola larga (1,6 veces
el largo del cuerpo); musculatura caudal bien desarrollada; aletas
caudales poco desarrolladas, no se extienden sobre el cuerpo, bordes
rectos; extremo de la cola redondeado; altura maxima de la cola
similar a la altura méxima del cuerpo. Disco oral grande, ventral,
subterminal; contorno del disco oral con papilas que se interrumpen
en el borde anterior; papilas a ambos lados de las corridas de
dientecillos, en ambos labios, interrumpidas en las zonas comisurales;
una corrida de papilas entre la tercera corrida posterior de dienteci-
llos y el borde posterior del disco oral; féormula de dientecillos
1,2/2,1,1; pico cérneo grueso, dentado; sistema de la linea lateral
muy evidente, tanto en el cuerpo como en la cola. En vivo, la larva
es muy pigmentada de negro en el dorso, vientre gris, cromatéforos en
la cola. Habitat: arroyos en Farellones y La Parva; pendiente 22,5%;
fondo de piedrecillas, roca y fango; agua clara, profundidad méxima
50 cm; escasa vegetacidn acuatica; marcados cambios de caudal y
temperatura del agua; durante el invierno se cubren de nieve; las
larvas prefieren el fondo fangoso en las pozas y en cuevas a los
bordes de los arroyos; otros anfibios en este habitat son: Alsodes

tumultuosus y Bufo spinulosus.
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6. Alsodes tumultuosus.

(Del estudio de 9 larvas; estados 33-37)

Cuerpo ovoideo en vistas dorsal y lateral, 2,5 veces mas largo
que alto; punta del hocico redondeada en vistas dorsal y lateral,;
narinas dorsales, separadas por una distancia mayor que la mitad de
la interorbital, dirigidas hacia arriba y adelante; distancia narina-
ojo igual a la rostro-narina; ojos dorsales, pequeiios, dirigidos
preferentemente hacia arriba, separados por una distancia que es 1,3
veces la internasal; tubo espiracular al lado izquierdo, en la regidn
media superior del cuerpo en vista lateral, dirigido hacia atras y
arriba y pegado al cuerpo en toda su extensidn excepto el reborde del
orificio espiracular; ano al lado derecho del cuerpo, tubo anal
largo, trapezoidal en vista ventral; cola larga (1,7 veces el largo
del cuerpo); musculatura caudal bien desarrollada; aletas caudales de
regular desarrollo, iguales en altura, la dorsal ligeramente curvada
en su borde superior, no se extiende sobre el cuerpo; extremo de la
cola redondeado; altura maxima de la cola menor que la altura maxima
del cuerpo. Disco oral grande, ventral, subterminal; contorno del
disco oral con papilas que se interrumpen en el borde anterior;
papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos, en ambos
labios, se interrumpen en las zonas comisurales; una corrida de
papilas entre la tercera corrida posterior de dientecillos y el borde
posterior del disco oral; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; pico
cérneo grueso, dentado. Color en vivo café oscuro en el dorso y
musculatura caudal, vientre mas claro, aletas caudales trasparentes;
musculatura y aletas caudales con abundantes cromatéforos. Habitat:

el mismo de Telmatobius montanus.
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7. Alsodes nodosus.

(Del estudio de 15 larvas; estados 32-37)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, ovoideo en vista lateral 2,0
veces mas largo que alto; punta del hocico redondeada en vistas
dorsal y lateral; narinas dorsales, separadas por una distancia mayor
que la mitad de la interorbital, dirigidas hacia arriba y adelante;
distancia narina-ojo mayor que la rostro-narina; ojos dorsales, peque-
fios, dirigidos preferentemente hacia arriba; tubo espiracular al lado
izquierdo, en la regidén media superior del cuerpo, dirigido hacia
atrds y arriba, pegado al cuerpo en toda su extensién; ano al lado
derecho del cuerpo, tubo anal largo, trapezoidal en vista ventral;
cola larga (1,8 veces el largo del cuerpo); musculatura caudal bien
desarrollada; aletas caudales de regular desarrollo, iguales en altu-

| ra, la dorsal no se extiende sobre el cuerpo; extremo de la cola mas

| o menos puntiagudo; altura maxima de la cola mayor que la altura

maxima del cuerpo. Disco oral grande, ventral, subterminal; contorno
1 del disco oral con papilas que se interrumpen en el borde anterior;
| papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos, se interrumpen
en las zonas comisurales; dos corridas de papilas entre la tercera
| corrida posterior de dientecillos y el borde posterior del disco
oral; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; pico coérneo grueso, dentado.
Color en vivo café oscuro en el dorso, flancos mas claros, vientre
| trasparente; musculatura caudal café claro con cromatdéforos. Habitat:
arroyos poco correntosos, con fondo de arena y piedras; poca vegeta-
cién acudtica; profundidad no mayor que S50 cm, en bosques de Peumus

boldus, Quillaja saponaria, Maytenus boaria, en Chile Central; las

larvas prefieren el fango y cuevas entre piedras del fondo de las

; pozas mas profundas; otras especies de anfibios en esos habitats son:
]
| Bufo chilensis y Pleurodema thaul.

|
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8, Alsodes monticola.

(Del estudio de, 2 larvas; estado 36)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, ovoideo en vista lateral, 2,2
veces mas largo que alto; punta del hocico redondeada en vistas
dorsal y lateral; narinas dorsales, separadas por una distancia mayor
que la mitad de la interorbital, dirigidas hacia arriba; distancia
narina-ojo menor que la rostro-narina; ojos dorsales, pequefios, dirigi-
dos preferentemente hacia arriba; tubo espiracular al lado izquierdo,
en la regién media superior del cuerpo en vista lateral, dirigido
hacia atras y arriba y pegado al cuerpo en toda su extensidén; ano al
lado derecho del cuerpo, tubo anal largo, trapezoidal en vista
ventral; cola larga (1,8 veces el largo del cuerpo); musculatura
caudal bien desarrollada; aletas caudales de regular desarrollo; la
dorsal, mas alta que la ventral, no se extiende sobre el cuerpo;
exgremo de la cola redondeado; altura maxima de la cola menor que la
altura maxima del cuerpo. Disco oral grande, ventral, subterminal;
contorno del disco oral con papilas que se interrumpen en el borde
anterior; papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos, en
ambos labios, ausentes en las zonas comisurales; una corrida de
papilas entre la tercera corrida posterior de dientecillos y el borde
posterior del disco oral; férmula de dientecillos 1,2/2;1,1; pico
cérneo gruesc, dentado, Color en vivo café oscuro en el dorso,
vientre mas claro, semitrasparente; musculatura y aletas caudales con
algunos cromatéforos. Habitat: arroyos de poca corriente, profundidad
maxima 80-90 cm, fondo de fango y piedras y poca vegetacidn acuéatica
en los margenes, al interior de bosques de Nothofagus en la Cordillera
Pelada (Osorno) y Llanquihue; las larvas prefieren el fondo de las

pozas con menos corriente; otros anfibios presentes en estos habitats

son Eupsophus roseus, E.vertebralis, Rhinoderma darwini y Batrachyla

leptopus.
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9., Alsodes barrioi.

(Del estudio de 9 larvas; estados 32-36)

Cuerpo eliptico en vista dorsal, ovoideo en vista lateral, 2,1
veces mas largo que alto; punta del hocico redondeada en vistas
dorsal y lateral; narinas dorsales, separadas por una distancia mayor
que la mitad de la interorbital, dirigidas hacia arriba ¥y adelante;
distancia narina-ojo igual a la rostro-narina; ojos dorsales, peque-
fios, dirigidos preferentemente hacia arriba; tubo espiracular al lado
izquierdo, por detrds de la linea de la mitad del cuerpo en sentido
anteroposterior y por debajo de la linea de la mitad del cuerpo en
sentido dorsoventral, dirigido hacia atradas y arriba y pegado al
cuerpo en toda su extensién excepto el reborde del orificio espiracu-
lar; ano al lado derecho del cuerpo, tubo anal largo, trapezoidal en
vista ventral; cola corta (1,2 veces el largo del cuerpo); musculatura
caudal bien desarrollada; aletas caudales de regular desarrollo,
iguales en altura, la dorsal no se extiende sobre el cuerpo; extremo
de la cola redondeado; altura méxima de la cola menor que la altura
maxima del cuerpo. Disco oral grande, ventral, subterminal; contorno
del disco oral con papilas que se interrumpen en el borde anterior;
papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos, en ambos
labios, ausentes en las zonas comisurales; una corrida de papilas
entre la tercera corrida posterior de dientecillos y el borde poste-
rior del disco oral; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1; pico cérneo
grueso, dentado. Color en vivo café oscuro en el dorso, vientre mas
claro que trasparenta el intestino; musculatura y aletas caudales con
cromatéforos. Habitat: arroyo mas o menos correntoso, con fondo de
arena y piedras, 30 a 50 cm de profundidad, poca vegetacidn acuética,
en la Cordillera de Nahuelbuta; las larvas prefieren el fondo de la

pozas mas profundas.
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10. Caudiverbera caudiverbera.

(Del estudio de 5 larvas; estados 34-37)

Cuerpo eliptico en vistas dorsal y lateral, aplanado dorsoventral-
mente, 2,3 veces mas largo que alto; narinas dorsales, mas cercanas a
la punta del hocico que a los ojos, dirigidas dorsalmente; ojos
dorsales, pequefios, separados por una distancia 2,6 veces la interna-
sal, dirigidos dorsalmente; tubo espiracular al lado izquierdo, muy
cerca del borde ventral del cuerpo, dirigido posterodorsalmente; ano
al lado derecho, sin tubo anal; cola corta (1,3 veces la longitud del
cuerpo); musculatura caudal de regular desarrollo; aletas caudales
bien desarrolladas, la dorsal mas alta que la ventral, curvada en su
borde superior, no se extiende sobre el cuerpo. Disco oral pequefio,
ventral; contorno del disco oral con papilas que se interrumpen en el
borde anterior; papilas a ambos lados de las corridas de dientecillos,
mas abundantes en el labio inferior, se interrumpen en las zonas
comisurales; pico cérneo grueso, en forma de medialuna y con bordes
finamente dentados; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1. Color en vivo
verde claro; tercio terminal de la cola con abundantes cromatéforos.
Habitat: grandes pozas, lagunas y &reas de poca corriente en rios a
profundidades de un metro o mas; en estos sitios el fondo es fangoso

y abunda vegetacidn acudtica de los géneros Jussiaea, Myriophyllum y

Rannunculus; las larvas prefieren el fondo; otros anfibios presentes

en estos habitats son Bufo chilensis y Pleurodema thaul.




166

11. Insuetophrynus acarpicus.

(Del estudio de 5 larvas; estados 27-37)

Forma corporal eliptica en vistas dorsal y lateral; aplanada
dorsoventralmente; alto del cuerpo menor que la mitad del largo;
punta del hocico redondeada en vistas dorsal y lateral; narinas
dorsales, separadas por una distancia mayor que la mitad de la
interorbital; distancia narina-ojo mayor que la rostro-narina; ojos
dorsales, pequefios, dirigidos preferentemente hacia arriba; tubo espi-
racular al lado izquierdo, al comienzo del segundo tercio del cuerpo
y mas cerca del vientre que del dorso, dirigido hacia atras y arriba
y adherido al cuerpo en toda su extensidn; el reborde del orificio
espiracular se completa con la pared del cuerpo; ano al lado derecho
del cuerpo, tubo anal largo, con dos bordes libres; cola larga (1,8
veces el largo del cuerpo); musculatura caudal muy desarrollada,
particularmente en la regién dorsal del nacimiento de la cola donde
el grosor de la musculatura es mayor que la mitad del ancho maximo
del cuerpo; aletas caudales poco desarrolladas, la dorsal no cubre la
base de la cola y es mas alta en su mitad posterior; extremo de la
cola redondeado; altura méxima de la cola un poco mayor que la altura
maxima del cuerpo. Disco oral de tamafo mediano, ventral, subterminal;
contorno del disco oral con papilas, que se interrumpen en el borde
anterior, donde se ubica la primera corrida de dientecillos; foérmula
de dientecillos 1,2/2,2; dientecillos de las corridas nateriores bien
desarrollados, en las posteriores pequefios y escasos, a veces ausen-
tes; ausencia de papilas labiales; pico cérneo delgado, dentado.
Color en vivo café verdoso claro, piel ventral trasparente, cromatéfo-
ros en el dorso y musculatura caudal; aletas caudales trasparentes,
con cromatéforos; sistema de la linea lateral muy visible tanto en el
cuerpo como en la cola en vistas dorsal y lateral. Habitat: arroyo
co;rentoso en un bosque costero de Olivillo en Mehuin (Valdivia);
fondo de rocas y arena; profundidad no mayor de 40 cm; las larvas se
encuentran bajo piedras o en cuevas al borde del arroyo; otros

anfibios en ese habitat son Rhinoderma darwini, Eupsophus roseus y E.

vertebralis.
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Del estudio de 1 larva; estado 40)

Cuerpo ovoideo en vistas dorsal y lateral, 1,7 veces mas largo
que alto; narinas dorsales, pequeflas, mas cercanas a los ojos que a
la punta del hocico, separadas por una distancia mayor que la
interorbital; ojos pequefios, muy juntos, dirigidos dorsolateralmente;
tubo espiracular al lado izquierdo, en la mitad inferior del cuerpo,
mas cerca del extremo anal que de la punta del hocico, dirigido hacia
atrdas y arriba; ano al lado derecho del cuerpo, cubierto por un
repliegue de piel terminado en punta por su extremo posterior y unido
a la base de la cola por un repliegue longitudinal de piel; cola
larga (1,7 veces el largo del cuerpo); musculatura caudal muy desarro-
llada, especialmente en la base de la cola y con segmentacidn
muscular muy marcada; aletas caudales restringidas al tercio posterior
de la cola, la dorsal mas alta que la ventral; extremo de la cola
redondeado; altura méaxima de la cola mayor que la altura méxima del
cuerpo. Hocico truncado; disco oral muy grande, ventral, completamente
rodeado de papilas de tamafio pequefio; dos o tres corridas de papilas
en él labio superior y tres o cuatro en el inferior entre las
corridas de dientecillos y el borde del labio; no existen papilas en
las zonas comisurales; pico cérneo grueso, en forma de medialuna, con
bordes internos lisos; férmula de dientecillos 1,2/2,1,1. Extremidades
posteriores con pliegue tarsal y membranas muy desarroladas entre los
dedos. Immediatamente detrids de los ojos existen dos protuberancias
glandulares ovoideas similares a parotoides, cuyo diametro es el
doble que el de los ojos, separadas por una distancia cuatro veces la
interorbital; en el resto del dorso del cuerpo se distribuyen unas 50
protuberancias circulares, mas pequefias que las parotoides, la mayoria
de color anaranjado; las articulaciones tibio-tarsales tienen cada
una una protuberancia de tamafo pequeflo, circular y de color anaranja-
do. Color en formalina café oscuro, vientre algo mas claro; manchas
anaranjadas en el dorso de los parpados, de los femures y tibias y en
los bordes externos de los tarsos; unas pocas manchas amarillas en la
superficie posterior de ambos muslos, en el borde interno de ambas
patas y en las puntas de los dedos; cromatéforos diminutos en la
musculatura y aletas caudales. Habitat: Rio Bio-Bio, localidad Ralco

(37°59'1lat Sur).
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13. Pleurodema thaul.

Del estudio de 4 larvas; estados 31-35)

Cuerpo ovoideo en vistas dorsal y lateral; alto del cuerpo
similar a la mitad del largo; punta del hocico redondeada en vistas
lateral y dorsal; narinas dorsales, muy juntas, ligeramente mas cerca
de los ojos que de la punta del hocico; ojos dorsales, pequefios;
separados por una distancia casi tres veces la internasal, dirigidos
hacia arriba y a los lados; tubo espiracular al lado izquierdo,
ubicado en la regién medio-ventral del cuerpo, dirigido hacia atras y
arriba; ano medial, tubo anal medial, trapezoidal, con una abertura
longitudinal central; cola corta (1,5 veces el largo del cuerpo);
musculatura caudal poco desarrollada; aletas caudales bien desarrolla-
das, la dorsal, mas alta que la ventral, no se extiende sobre el
cuerpo; cola mas alta que el cuerpo; extremo de la cola puntiagudo.
Disco oral pequefio, ventral, subterminal; contorno del disco oral
rodeado de papilas, excepto el borde anterior; papilas a ambos lados
de las corridas de dientecillos, sélo en el labio superior; férmula
de dientecillos 1,2/2,1,1; pico cbérneo grueso, dentado. Color en vivo
café claro, en algunos ejemplares con tonos dorados; aletas caudales
trasparentes; en fijador color gris oscuro, musculatura y aletas
caudales blanquecinas. Habitat: aguas poco profundas y poco corrento-
sas, a veces pozas temporales, al borde de rios u otros cursos de
agua, con o sin vegetacidén acuatica; vegas en sectores costeros, del

valle central o cordilleras, desde Copiapé a Aysén.
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APENDICE G

CLAVE PARA LOS GENEROS DE LEPTODACTYLIDAE DE CHILE

(seglin los caracteres de larvas entre los estados 30-35 de Gosner, 1960)

1. Larvas con aletas caudales completas; tamafio del disco oral grande,
mediano o pequefio (ancho menor que 2/3 del ancho maximo del cuerpo);
con O, 1 o 2 corridas de papilas en el labio inferior; sin corridas de
papilas ‘en el labio SUPEELON. . . . . elbiialaie sive v e oo s vnss s ososs N T TP -

Larvas con aletas caudales restringidas al tercio posterior de la

cola; tamafio del disco oral muy grande (ancho mayor que 2/3 del ancho

maximo del cuerpo); con més de dos corridas de papilas en los labios
superior e inferior....¢ecece.. o weeisiesetalsie s wesn s s eanens v eseselmatobufo.

. s - . a
2. Dientecillos cérneos ausentes o presentes; cuando existen, la 1

corrida se ubica en el labio superior; base de la cola delgada; tubo
espiracular en la regién media del costado izquierdo del cuerpo........ 3

Dientecillos cérneos presentes, la 1a corrida ubicada en el borde
anterior del disco oral; base de la cola gruesa; tubo espiracular en

posicién anterior....... R BT tessectessasesss...Insuetophrynus.

3. Dientecillos cérneos ausentes o presentes; cuando estén presentes
se distribuyen segin la férmula 1,2/2,1,1; larvas pigmentadas........ g |

Dientecillos cérneos presentes, distribuidos segin 1la férmula

1,2/2,1; larvas depigmentadas...eeeeeeeeetiirscnnsssersaesss. .Eupsophus.
4. Disco oral sin papilas en el 1abio Inferior......vieeeeeeeeeeeeeees.’
Disco oral con papilas en el labio inferior..... o 58w e ie W e, 0181 66 F 6 W 6 6 +9

5. Tamafio larval grande, mediano o pequefio (menores que 90 mm de
longitud total); sin tubo anal.....veveveereeneenenensn....Caudiverbera.
6. Papilas laterales de los labios ausentes o presentes en ambos
labios, en el Gltimo caso incluyendo las zonas comisuraleS......... o o d
Papilas laterales de los labios s6lo en el labio superior..........

n e el e e v e e oW 8w S 8 8 6 e 16 e L P sesesssssssses Pleurodema.
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7. Tamafio larval mediano o pequefio (hasta 60 mm de longitud total);
tamafio del disco oral mediano o pequefio (ancho entre 1/3 y 1/2 del
ancho maximo del cuerpo); aletas caudales de altura similar............8

Tamafio larval grande (entre 60 y 90 mm de longitud total); tamafio
del disco oral mediano (ligeramente menor que 1/2 del ancho méximo del
cuerpo); aleta dorsal mds alta que la ventral...............Telmatobius.
8. Tamafio larval mediano o pequefio; tamafio del disco oral mediano o
pequefio; sin tubo espiracular o con tubo espiracular al medio del
costado izquierdo del CUErpPO..ccccersscssecescccasesssesssessRhinoderma.

Tamafio larval mediano (20 - 60 mm de longitud total); tamafio del
disco oral pequefio (ancho alrededor de 1/3 del ancho méximo del
cuerpo); tubo espiracular en posicién medio ventral al costado
izquierdo del CUErPO..cccecsscccsscnssssessssasssssssssssssesssBatrachyla.
9. Tamafio larval grande; tamafio del disco oral grande (ancho ligeramen-—
te mayor que 1/2 del ancho méximo del cuerpo.........c..........Alsodes.

Tamafio larval mediano; tamafio del disco oral medianO....eeeeeecess o

S o )W e 6 B e s W e e o 0o 5 e ap R RENENe ohe v & i 9w n e e u wm wwm e m 0 e o HYLOTITNE
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APENDICE H

Animales wutilizados en experimentos de separacién de hexoquinasas

hepéaticas.

Especie Individuos Localidad
Telmatobufo venustus Imj Alto de Vilches
Eupsophus vertebralis 2h Mehuin

Im Llanquihue
Eupsophus migueli im; 3h Mehuin
Eupsophus roseus 2m ; 3h Llanqguihue
Hylorina sylvatica 3m Valdivia-La Saval
Alsodes monticola Im Cordillera Pelada

2h s 63 Llanquihue

Alsodes barrioi 43 Nahuelbuta
Alsodes tumultuosus Im il g La Parva
Alsodes nodosus im oy 3h Aguas Claras
Telmatobius montanus 2m La Parva
Telmatobius halli Im +=3h Vilama
Telmatobius marmoratus im % 2h Lauca
Telmatobius peruvianus 2h Putre
Telmatobius pefauri 1h Zapahuira
Insuetophrynus acarpicus 3m Mehuin
Pleurodema marmorata 4m Putre
Pleurodema bufonina 2m . -1h Laguna del Maule
Pleurodema thaul 3m.; 5h Melipilla
Batrachyla leptopus 2m Llanquihue
Rhinoderma darwini Im 2h Nahuelbuta
Rhinoderma rufum 4m ; 3h Pichilemu
Caudiverbera caudiverbera 2m ; 4h Melipilla

m=macho; h=hembra; j=juvenil.




APENDICE I

Animales utilizados en experimentos de separacidén de

Deshidrogenasas de cristalinos.
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Lactato

Especie Individuos Localidad
Telmatobius peruvianus im ; 4h Putre
Telmatobius halli 2m ; 3h Vilama
Telmatobius marmoratus ) ) Lauca
Telmatobius pefauri 2h Zapahuira
Telmatobius montanus 6m La Parva
Eupsophus roseus 2m Llanquihue

Im 3 dh Nahuelbuta
2h La Saval
Eupsophus vertebralis 2h ; 13 Mehuin
Eupsophus migueli 2m 3 3h Mehuin
Batrachyla taeniata 3m Llanquihue
2h Nahuelbuta
2m Melipilla
1m Quintero
Batrachyla leptopus 2m Nahuelbuta
2m 5s2h Puyehue
3m Cordillera Pelada
Alsodes monticola im judh. s 2 Cordillera Pelada
Alsodes nodosus 2m ; 4h Aguas Claras
2h La Dehesa
Ih 25 Quebrada Cérdova
Alsodes barrioi 2h ' 3] Nahuelbuta
Alsodes tumultuosus Im;, - Skl La Parva
Hylorina sylvatica 2m La Saval
Im Pucatrihue
Insuetophrynus acarpicus 4m 13 Mehuin
Caudiverbera caudiverbera 13mats11h Melipilla




APENDICE I Continuacion. «ifs
Pleurodema thaul 6m ;

2m

2m ;
Pleurodema marmorata 4m
Pleurodema bufonina 5m
Rhinoderma darwini im ;

Im

2m
Rhinoderma rufum 4dm

m=macho; h=

hembra; j=juvenil

1lh

2h

1h

1h

1h

1h
2h
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Pajonales

Laguna de Maule
Bafios Morales
Farellones

Putre

Laguna del Maule
Llanquihue
Nahuelbuta
Contulmo

Mehuin

Pichilemu
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APENDICE J

Animales utilizados en experimentos de separacidén de Hemoglobinas.

Especie Individuos Localidad
Pleurodema thaul 6m ; 7h Aguas Claras
8m ;10h Farellones
Pleurodema marmorata 2m Putre
Telmatobius montanus 2m - 1h La Parva
Telmatobius halli Imts  1h Vilama
Telmatobius marmoratus 2m. 3. 2h Lauca
Telmatobius peruvianus 3m Putre
Caudiverbera caudiverbera 8m ; 7h Melipilla
71 Leyda
Insuetophrynus acarpicus 2m ; i1h Mehuin
Alsodes nodosus Im Aguas Claras
5m ; 3h La Dehesa
1h Pichilemu
Alsodes tumultuosus 3m s 2h La Parva
Alsodes monticola 1h Cordillera Pelada
Batrachyla taeniata 4m Melipilla
2h Quintero
Batrachyla leptopus 1m Cordillera Pelada
Eupsophus roseus 1h Valdivia
Eupsophus vertebralis 1h Mehuin
Rhinoderma darwini im 3 Th Mehuin
Rhinoderma rufum 3m ;=2h Pichilemu

m=macho; h=hembra; l=larva.




