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Resumen

Pleurodema (Anura: Leiuperidae) es un género de anuros neotropical que
incluye 14 especies reconocidas, distribuidas desde Panama hasta el extremo austral
de América del Sur. Este género resulta una unidad de estudio muy interesante
porque presenta especies polimérficas (e.g. Pleurodema thaul, Pleurodema
bufoninum) y especies cripticas, diferentes modalidades de amplexo y de
oviposicion, diferentes niveles de ploidia, etc. Al presente, no existe ningun analisis
cladistico que sustente su monofilia ni proponga una hipétesis de relaciones entre sus
especies.

En el presente estudio se presenta, en primer lugar, una revisién histérica de
las especies que incluye Pleurodema y de las relaciones que se han postulado a lo
largo de su historia taxonémica. Luego, se realiza una descripcion de la morfologia
externa de cada especie.

Para abordar problematica de las especies cripticas (e.g. Pleurodema borellii-
Pleurodema cinereum, Pleurodema kriegi-Pleurodema bibroni, Pleurodema
guayapae-Pleurodema nebulosum) se realizaron andlisis en base a 27 medidas
morfométricas. Los resultados obtenidos mediante Analisis de Componentes
Principales no permiten identificar variables que inequivocamente posibiliten la
diferenciacién de cada par de especies cripticas.

La osteologia frecuentemente es usada en estudios filogenéticos basados en
morfologia. En consecuencia, se ofrece una descripcion detallada de la osteologia de
cada especie. Luego, se brinda una sintesis de los conocimientos sobre la biologia
reproductiva de cada especie.

De la informacion obtenida de observaciones propias, sumada a datos
bibliogréaficos, se construyé una matriz de datos para realizar el analisis filogenético
de Pleurodema. La matriz incluy6, dentro del grupo interno, a las 14 especies de
Pleurodema reconocidas mas una entidad relacionada con Pleurodema bibroni pero
aun no descripta formalmente. Las 19 especies que conformaron el grupo externos
incluyeron 13 Leiuperidae, 2 Leptodactylidae, 3 Cycloramphidae y 1
Cerathoprhyidae, este ultimo usado para enraizar el arbol (un total de 34
terminales). La matriz incluyé 125 caracteres, 84 binarios y 41 multiestado. Los
caracteres provienen de las siguientes fuentes de informacion: 0-18 de morfologia
externa de adultos, 19-89 de osteologia, 90-100 de biologia reproductiva y caracteres

sexuales secundarios, 101-102 de citogenética, 103-119 de morfologia larval y 110-



124 de musculatura. El analisis filogenético se realizd con pesos iguales y bajo pesos
implicados (con valores de k entre 4 y 10). Las medidas se soporte calculadas
corresponden a Soporte absoluto de Bremer, Soporte relativo de Bremer, “Parsimony
jackknifing” y “Bootstrapping” para el analisis bajo pesos iguales y “Symmetric
resampling” (P= 0,33) para el analisis bajo pesos implicados. En ambos andlisis
filogenéticos Pleurodema incluye a Somuncuria somuncurensis anidada en su
interior. En los analisis con pesos implicados Somuncuria somuncurensis resulto ser la
especie hermana de Pleurodema bufoninum, mientras que en los andlisis bajo pesos
resulté ser la especie basal. En consecuencia, se sugiere el cambio de género de
Somuncuria somuncurensis, correspondiendo designarla Pleurodema somuncurensis
comb. nov. Por otro lado, la posicion filogenética de Pleurodema fuscomaculatum,
especie recientemente transferida desde el género Physalaemus, no ha podido ser
corroborada debido a la escasa informacion existente sobre la misma, en especial
aquélla referida a los caracteres diagnosticos de Pleurodema. Por ultimo, Se
reconoce a Pleurodema borellii y Pleurodema cinereum como dos especies validas en
base a caracteres osteologicos y larvales.

Finalmente, se realizé un Analisis Biogeografico con el fin de conocer la posible
area ancestral de Pleurodema y los eventos que generaron su distribucién actual. De
acuerdo con el método de Optimizacion de Fitch, el género Pleurodema se habria
originado en la Patagonia de Argentina. El Andlisis de dispersion-vicarianza (DIVA)
explica, mediante una serie de eventos, como las especies del género fueron
distribuyéndose hacia el norte, alcanzando una amplia distribucién en América del

Sur. Se describen los eventos que pudieron permitir esta expansion del género.



Abstract

Pleurodema (Anura: Leiuperidae) is a neotropical genus of anurans which
includes 14 recognized species distributed from Panama to southern South America.
This genus presents interesting particularities, like polymorphic species (e.g.,
Pleurodema thaul, Pleurodema bufoninum) and cryptic species, different patterns of
oviposition and amplexus, etc. At present, no cladistic analysis supporting its
monophyly or proposing a relationship hypothesis between these species has been
performed.

Firstly, the present study shows an historical review of Pleurodema species and
the relationships that have been postulated along its taxonomic history. Secondly, a
description of external morphology of each species is provided.

To address the problem of cryptic species (e.g., Pleurodema borellii-
Pleurodema cinereum, Pleurodema kriegi-Pleurodema bibroni, Pleurodema
guayapae-Pleurodema nebulosum) analyses based on 27 morphometric measures
were performed. Results obtained by Principal Component Analysis did not identify
variables which unequivocally differentiate each pair of cryptic species.

Osteological information frequently is used in phylogenetic studies based on
morphology. Therefore, a detailed osteological description of each species is
provided. Also, a synthesis on reproductive biology knowledge of each species is
presented.

The data matrix for phylogenetic analysis of Pleurodema included personal
observations as well as data taken from literature. The ingroup included the 14
recognized species of Pleurodema and another taxa related to Pleurodema bibroni,
but not yet formally described. The outgroup (19 species) included 13 Leiuperidae, 2
Leptodactylidae, 3 Cycloramphidae and 1 Cerathoprhyidae; the last one was used to
root the tree (total of 34 terminals). The matrix included 84 binary and 41 multistate
characters (total = 125). The characters were sorted as follow: 0-18 exo-morphology,
19-89 adult osteology, 900-100 reproductive biology and secondary sexual characters,
101-102 cytogenetics, 103-119 larval morphology, and 110-124 muscle. Phylogenetic
analyses were performed with equal weights and implied weights (k values = 4-10).
Support measures calculated included absolute Bremer support, relative Bremer
support, Parsimony jackknifing, and Bootstrapping for equal weights analysis, and
Symmetric resampling (P = 0.33) for implied weights. In all phylogenetic analyses
Pleurodema includes Somuncuria somuncurensis nested in it. In implied weights
analyses Somuncuria somuncurensis was the sister species of Pleurodema bufoninum,

whereas in the equal weights analysis it was the basal species. Therefore, it is



suggested to transfer Somuncuria somuncurensis to Pleurodema, corresponding
Pleurodema somuncurensis comb. nov. By the other hand, phylogenetic position of
de Pleurodema fuscomaculatum, a species recently transferred from genus
Physalaemus, could not be corroborated because of the large amount of missing
data; especially those referred to diagnostic characters. Finally, | propose to
recognize Pleurodema borellii and Pleurodema cinereum as two valid species based
on both osteological and larval characters.

Finally, a Biogeographic analysis was performed to reconstruct both the
ancestral range distribution of Pleurodema and the events which generated its
present distribution. According to Fitch optimization, the genus Pleurodema would
have originated in the Patagonia of Argentina. Dispersion-Vicariance Analysis (DIVA)
explains, through a series of events, how species of the genus were distributed to the
north, reaching a wide distribution in South America. Events related to genus

expansion are described.
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I. Sintesis historica del género Pleurodema

Dentro del género Pleurodema, actualmente se reconocen 14 especies:
Pleurodema bibroni, P. borellii, P. bufoninum, P. brachyops, P. cinereum, P.
cordobae, P. diplolister, P. fuscomaculatum, P. kriegi, P. guayapae, P. marmoratum,

P. nebulosum, P. thaul y P. tucumanum.

La primera descripcion correspondiente a una especie actualmente asignada al
género Pleurodema, Pleurodema thaul, tiene una historia taxondémica conflictiva.
Molina (1782), en su obra Saggio sulla storia naturale del Chili, describié dos
“anfibios acuaticos”, indicando que “..Gli acquatici sono di due spece, | Arunco,
Rana Arunco (*), e il Thaul, Rana Lutea (2*)...”; luego ofrecié una breve descripcion
morfoldgica de ambos. Ademas, las dos llamadas refieren a una breve descripcion a
pie de pagina:

“...(*) Rana corpore verrucoso, pedibus palmatis...”
“...(2*) Rana corpore verrucoso luteo, pedibus subpalmatis...”

La obra de Molina es pionera en describir especies animales de Chile usando el
sistema binomial de Linneo (Stuardo 2007), ademas de describir las primeras especies
de anfibios de ese pais (Klappenbach & Langone 1992). Existe una segunda edicion de
la obra de Molina, publicada en Bolonia (al igual que la primera) de 1810. De acuerdo
con Stuardo (2007), la primera y Unica traducciéon de la obra de Molina (1782) al
espafiol es de 1788 y corresponde al espafiol Domingo J. de Arquellada Mendoza,
habiendo sido titulada “Compendio de la historia geografica, natural y civil del
Reyno de Chile. Primera parte, que abraza la historia geogréafica y natural” (véase
Molina 1788). Ademas, la obra de Molina (1782) tiene dos re-ediciones en espafiol,
ademas de traducciones al francés, inglés y aleman (Stuardo 2007).

Gmelin (1789) cité Rana Arunco y Rana lutea para Chile, ofreciendo la siguiente
descripcién para Rana lutea: “..R. corpore luteo, pedibus omnis subpalmatis. Molina
hist. nat. Chil. p. 190. Habitat in aquis regni Chilensis, esculentae habitu, at multo
minor. Ultimi digitorum articuli liberi...”.

Schneider (1799), en su obra Historiae Amphibiorum, incluyé las especies de
Molina bajo el género Bufo: Bufo Arunco y Bufo Thaul. Schneider (1799) claramente
asigna Bufo Thaul a Molina, pero incurre en el error de confundir el nombre
vernaculo “Thaul” con el especifico Rana lutea al caracterizar la especie. El autor
hace referencia a un material depositado en el Museum Huttuini (N° 120). Este

ejemplar corresponde a Rana papillosa, incluida en un catdlogo de venta de los
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ejemplares del Mus. Hutt. publicado de manera anénima y sin fecha (aunque
atribuido a Huttuyn, 1786). Sin embargo, cabe destacar que todos los nombres
contenidos en ese catalogo fueron considerados invalidos por la International
Commision of Zoological nomenclature (Opinion 380 - January 24th, 1956).

Daudin (1802) citd a Rana arunco y Rana thaul. La descripcion que ofreci6 para
Rana thaul es “...Rana flava, verrucosa. Caract. Phys. Beaucoup plus petite que ele
grenouille verte, forme presque semblable, peau jaune, couverte de verrues, pieds
demi-palmés...”. Daudin (1802) asign6é Rana thaul a Molina, reafirmando el error de
Schneider (1799).

Daudin (1803) volvié a mencionar a Rana thaul, ofreciendo la misma descripcion
que en su obra anterior, agregando: “..Cette espece est nommée thaul par les
habitans d' Arunco, selon Molina, qui I'a trouvée dans les eaux du Chili. Schneider
soupconne qu' elle est indiquéedans la collection d' Houttuyn, n° 120, sous le nom de
grenouille papilleuse. Elle est entiérement jaunatre, tachetée de noir, et couverte
de papilles ou des verrues dessus tout le dos...”. Daudin (1803) comienza la
sinonimia de la especie indicando:

Rana lutea Gmelin, Syst. pat. p 1050, n°® 21.
Rana thaul Molina, Hist. Nat. du Chili, Appendix.

Posiblemente, Daudin utilizé en sus dos obras la traduccién al francés de la
obra de Molina (1782), realizada por M. Gruvel en 1789 y titulada Essai sur I"Histoire
Naturelle du Chili (ver Stuardo 2007). Esto se desprende del modo en que Daudin
(1802) abrevia el titulo de la obra de Molina en la sinonimia de Rana thaul: ...Molina.
Hist. Nat. du Chili, App...”.

Merrem (1820) incluyé en su catdlogo a Bufo Thaul, comenzando la lista
sinonimica de la siguiente forma:

Rana lutea. Der Thaul. Molina Chili S. 190. 306.

Lesson (1826) describe el material recolectado por integrantes de la tripulacion
del buque La Coquille. Curiosamente, en la pagina 6 menciona: “..Nous ne vimes
point le thaul (Rana lutea) de Molina, ni son pallum (Lacerta paluma, Mol.?)...”. Sin
embargo, méas adelante en la misma obra, al describir las especies halladas, re-
describe: Bufo arunco Schn.? (lamina VII, figura 5) y Bufo thaul, Merrem.?? (lamina
VII, figura 6). Los ejemplares de Bufo thaul provenian de “...ville de Penco, située au
fond de la baie de la Concepcion au Chili”)... “; ademas el autor destacé que
“...C'est avec regret que nous conservons dans cette description de nom de bufo
thaul de Molina...”. Lesson (1826) sefialé que las descripciones realizadas por Molina
de la fauna de Chile no eran buenas. Sin embargo es contradictorio al mencionar a la

especie de Molina, llamandola primero Rana lutea y luego Bufo thaul. Ademas, en el
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encabezado de Bufo thaul, Lesson (1826: 64) asigna la especie a Merrem con
interrogantes, cuando en el texto claramente asigna la autoria a Molina. A pesar de
todo este conflicto, la mayoria de los autores consideran que Lesson (1826) es el
autor esta especie (e.g., Duellman & Veloso 1977; Cei 1980a; Frost 2009).

Tschudi (1838) describié el género Pleurodema para separar el género
Cystignathus Wagler de aquellas formas que poseian glandulas lumbares, ademas
describio Pleurodema bibroni.

Duméril & Bibron (1841) describieron Bufo chilensis (nombre invalido por ser
homénimo reciente de Bufo chilensis Tschudi, 1838) incluyendo en su sinonimia, con
interrogantes, a Rana thaul Molina (y sus subsecuentes usos), Bufo cinctus Wied.,
Bufo spinulosus Wiegm., Bufo chilensis Tschudi y Bufo spinulosus Tschudi. También
mencionaron que el Bufo thaul citado por Lesson (1826) se corresponde con Bufo
chilensis, dado que ellos revisaron cuidadosamente el material traido por el buque La
Coquille y depositado en el Museo Nacional de Paris. Finalmente, comentaron que
Rana thaul de Molina también podria corresponderse con Bufo chilensis. Ademas,
Duméril & Bibron (1841) transfirieron Pleurodema bibroni Tschudi al género
Cystignathus, considerando el material proveniente de Chile conespecifico con el
taxon de Tschudi. De este modo, comenz6 una larga confusion entre la especie de
Uruguay y sur de Brasil (actualmente P. bibroni) y la de Chile y sur de Argentina
(actualmente P. thaul), con lo cual la historia sinonimica de ambas especies se
entremezcla.

Gay (1848) reconoci6 al género Cystignathus Wagler incluyendo en su sinonimia
a Pleurodema Tschudi, entre otros géneros. Realiz6 una descripcién de Cystignathus
Bibronii Dumeril & Bibron (incluyendo en su sinonimia a Pleurodema Bibronii Tschudi
y Bombinator ocellatus), y sefial6 que se encuentra en las provincias centrales de
Chile (e.g. Valparaiso), y no fuera del pais hasta ese momento.

Girard (1853), al dividir el género Cystignathus (en el sentido usado por Duméril
& Bibron 1841) incluyé en el género Pleurodema, entre otras especies, a P. arunco
(Bufo arunco, Schn.) y P. bibroni Tsch. (C. bibroni, Dum. y B.).

Girard (1858) incluye Bufo thaul Lesson en la familia Bufonidae, destacando que
la historia taxonémica de esta especie es muy dificultosa de resolver. Toda la
descripcién que realiza y las figuras de la lamina V parecen referir a una especie de
Rhinella dado que describe, por ejemplo, glandulas parotoideas moderadas y pies
palmados, dos caracteres que no posee Pleurodema thaul. Esto es realmente
llamativo porque el autor reconoce que las descripciones y figuras de Bufo thaul y

Bufo arunco de Lesson (1826) estan intercambiadas por un error editorial, sin
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embargo, en la sinonimia de Bufo thaul refiere a la lamina VII, fig. 6 de Lesson
(1826). Ademas, Girard (1858) parece haber utilizado la traduccion al espafiol de la
obra de Molina. La sinonimia de Bufo thaul incluye:

Bufo thaul, Less. Voy. Coq. Zool. Il, I. 1830, 63, Pl. VII, fig. 6 (nec Rana thaul

MoLINA, Hist. De Chile, I, 1788, 194— TscH. Faun. Peruan. Herp. 1845, 19

Bufo chilensis, Dum. & B. Erp. gén. VIII, 1841, 678 (In part.)

Por otro lado, la descripcién de Girard (1858) de Pleurodema bibroni esta
basada en material de Valparaiso, Chile, por lo cual corresponde a la de la especie
actualmente llamada Pleurodema thaul. Su sinonimia incluye:

Pleurodema bibroni, TscH. In Mém. Soc. Sc. nat. Neuch. Il, 1838, 85— GRD. Proc.
Acad. Nat. ci. Philad. VI, 1853, 420.

Bombinator ocellatus, Mus. Leyde.

Cystignathus bibroni, Dum. & B. Erp. gén. VIII, 1841, 410.

Bufo arunco LEess, Zoo. Voy. Coq. Il, i, 1830, 64. PI. vii, fig. 5.

Pleurodema arunco GRD. Proc. Acad. Nat. ci. Philad. VI, 1853, 420.

Como puede apreciarse, Girard (1858) siguié el criterio de Duméril & Bibron
(1841) al considerar Pleurodema bibroni Tschudi conespecifica con Bufo arunco. Sin
embargo, ninguna de estas dos especies estudiadas por el autor (Bufo thaul y
Pleurodema bibroni) refiere a la especie de Molina, hecho explicitamente
establecido cuando sefiala "nec Rana thaul Molina".

Gunther (1858) incluyé a Pleurodema darwini Bell en la sinonimia de
Pleurodema bibroni Tschudi, considerando tres variedades para esta ultima especie:
variedad A para Maldonado, Chile y América del Sur; variedad B para Venezuela y
variedad C para Chile y América del Sur. Esta accién, junto con la identificacion
conespecifica de material chileno con P. bibroni Tschudi realizada por Duméril &
Bibron (1841), acarred grandes confusiones taxondmicas durante mas de un siglo.

Steindachner (1867), en su obra sobre la expedicién de la Fragata Novara,
incluy6 en la sinonima de Bufo spinulosus Wiegmann a los siguientes taxones: "...Bufo
chilensis Tsch. - Bufo thaul Less., Girard - Phryne chilensis Fitz. Ausb...”.

Weyenberg (1876) citdé para la fauna argentina, entre otras especies, a Bufo
luteus Gm. Esta accidn implica dos cosas, que el autor transfirio la especie de género
y que la asigné a Gmelin (1789; ver en Lavilla [1992] apartado de Bufo spinulosus
spinulosus).

Boulenger (1882) reconocié un amplio género Paludicola (en el cual incluy6
como sindbmimo a Pleurodema, entre otros) que incluia varias especies, entre ellas
Paludicola bibroni Tschudi. En su sinonimia incluy6é a P. darwini Bell (siguiendo el

criterio de Giinther 1858) y también a poblaciones chilenas.
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Berg (1896) reconoce Paludicola bibroni (D.B.) Blrg. como especie valida.
Incluye en su sinonimia Bufo thaul Garnot & Lesson (1830), indican que “... El Bufo
thaul de Garnot y Lesson, es sin duda la Paludicola Bibroni (D.B.) de Blgr., pero
seguramente no la problematica Rana Thaul é Rana lutea de Molina...”. Ademas, Berg
(1896) considera que Pleurodema bibroni Tschudi 1838 es un nomen nudum. En la
misma, mas adelante, Berg (1896) reconoce Bufo spinulosus Wiegm. como especie
valida, destacando: “... Es sin duda un lapsus calami que el Sr. Boulenger atribuye el
Bufo thaul Garn. Less. como sin6nimo al Bufo spinulosus Wiegm.; lo es
indudablemente el Bufo arunco, mientras que el Bufo thaul Garn. Less. [?? = Bufo
thaul (Mol.) Schneid.] forma parte de la sinonimia de Paludicola Bibroni (D.B.)
Blgr....”

Philippi (1902) se refirio al tipo de Pleurodema bibroni Tschudi, sefialando que
“...considero como tipo de esta especie el animal figurado por Bibron en la lamina
citada (Dum. et Bibron, Herpetol gener. T. VIl p. 410. tab. 87 fig 2 et 2a)..”. El
autor concluy6 que bajo Pleurodema bibroni habria mas de una especie.

Nieden (1923: 114) incluye a Rana arunco Molina 1782 (y sus subsecuentes usos)
y Bufo thaul sensu Girard (1858:88) en la sinonima de Rhinella spinulosa (como Bufo
spinulosus), ambos con interrogantes. Ademas, Nieden (1923: 494) reconoce
Pleurodema bibroni Tschudi 1830 como especie vélida, incluyendo a Bufo thaul
Lesson (non Schenider 1799) y sus subsecuentes usos dentro de su sinonimia. El autor
indica que la especie habita Chile.

Cei (1962a) menciond un dato interesante, previamente destacado por Girard
(1858): a raiz de un error tipografico en la leyenda de la lamina VII de la obra de
Lesson (1826), las iméagenes correspondientes a Bufo thaul y Bufo arunco estan
cambiadas. Lesson refiere a la ldamina VII, figura 5 para Bufo arunco, y a la lamina
VII, figura 6 para Bufo thaul; sin embargo, Cei aclara que la figura 5 representa una
Pleurodema thaul y la figura 6 Bufo arunco. Por dltimo, Cei (1962a) sugirié que la
localidad tipo de Pleurodema thaul (llamandola Pleurodema bibroni) seria "...Chile
(Penco, Concepcion)...".

Es finalmente Donoso-Barros (1969b) quien aclara -parcialmente- la historia
taxondémica de las especies de Pleurodema largamente confundidas: P. bibroni,
referida hasta ese momento para Chile, y P. darwini, mencionada hasta ese momento
para Uruguay. El autor estableci6 que:

- Lesson (1826) describi6 Bufo thaul, nombre que debe darse a la

especie de Chile, transferida al género Pleurodema.
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- Tschudi (1838) es el autor del género Pleurodema y de la especie tipo,
Pleurodema bibroni, proveniente de Montevideo, Uruguay.

- Duméril & Bibron (1841) utilizaron el nombre Pleurodema bibroni para
referirse a material de Chile obtenido por C. Gay, lo cual es erréneo.

- El nombre de la especie que describié Bell (1843), Pleurodema darwini
(para Maldonado, cerca de Montevideo, Uruguay), no debia emplearse mas para

las poblaciones chilenas.

De acuerdo con Frost (2009), la lista sinonimica de Rhinella spinulosa comienza

Rana lutea Molina, 1782, Saggio Stor. Nat. Chili: 216. Types: Not designated
or known to exist. Type locality: "Chili". Synonymy by Daudin, 1803 "An. XI", Hist.
Nat. Gen. Part. Rept., 8: 136; Lavilla, 1994 "1992", Acta Zool. Lilloana, 42: 67.
Nomen oblitum.

Bufo thaul Schneider, 1799, Hist. Amph. Nat.: 227. Type(s): including
"Museum Huttuini no. 120", current location unknown. Type locality: "Chilenses".
Likely an error for Rana lutea Molina, 1782, who provided the name "il Thaul" as a
common name for his Rana lutea. This error followed by Daudin, 1802 "An. XI",
Hist. Nat. Rain. Gren. Crap., Quarto: 69, and Duméril and Bibron, 1841, Erp. Gen.,
8: 672. Steindachner, 1867, Reise Osterreichischen Fregatte Novara, Zool.: 42, also
considered it a synonym of Bufo spinulosus. A primary homonym of Bufo thaul
Lesson, 1826 (= Pleurodema thaul).

De lo anteriormente expuesto deben destacarse las siguientes apreciaciones: a)
Molina no describi6 Rana thaul; hasta 1799 “thaul” era solamente un nombre
vernaculo aplicado a Rana lutea Molina 1782; b) Lesson (1826) no es el autor del
nombre Bufo thaul como indica Donoso-Barros (1969b), si no que Schneider (1799) es
el verdadero y primer autor de dicha combinacion. La utilizacion de esta
combinacion no debiera considerarse un error como sugiere Frost (2009), porque se
trata de un sinénimo reciente de Rana lutea Molina 1782; c) Frost (2009) considera a
Rana lutea como un nomen oblitum; d) Pleurodema bibroni Tschudi 1838 no es un
nomen nudum como sugirié Berg (1896) e) A diferencia de lo expresado por Frost
(2009), la péagina 672 de la obra de Duméril & Bibron (1841) abarca parte de la
sinonimia de Bufo vulgaris Laurenti (que va de la pagina 671 a 673), y no se menciona
a Bufo thaul en esa lista; f) la especie descrita por Molina (1782) como Rana arunco
es considerada una especie valida, Rhinella arunco (Molina, 1782).

El articulo 23 del Codigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN
Internacional Comission on Zoological Nomenclature 1999) regula el Principio de
Prioridad. De acuerdo con el articulo 23.9.1, el uso de un nombre previo debe

mantenerse si se cumplen dos condiciones:



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Introduccién - 7 -

23.9.1.1. El sinénimo u homoénimo senior no ha sido usado como un nombre valido
después de 1899, y

23.9.1.2. El sinénimo u homoénimo junior ha sido usado para un taxén particular
como su nombre presumiblemente valido en al menos 25 trabajos publicados por
al menos 10 autores en los 50 afios inmediatamente precedentes y engloban una
envergadura no menor a 10 afos.

De acuerdo a nuestros conocimientos, podemos concluir que:

- Rana lutea Molina 1782 es un nombre binomial creado por Molina (1782;
version original en italiano) y utilizado para un anfibio de Chile llamado
vulgarmente “thaul”. EI nombre Rana lutea fue luego usado por Gmelin
(1789); pero ambas obras son anteriores a 1899,

- Rana thaul es una combinacién utilizada por primera vez por Schneider (1799)
y repetida posteriormente por varios autores. La descripcion de
Schneider (1799) esta basada en la obra de Molina (1782), con lo cual se
convierte en un sinénimo objetivo (Articulo 61.3.4),

- Considerando entonces que se cumplen las dos condiciones del Articulo
23.9.1, concluimos que Rana lutea Molina 1782 es un nomen oblitum
(i.e. nombre mas antiguo pero invalido) y Rana thaul Schneider (1799) es
el nomen protectum (i.e. nhombre mas reciente pero valido) (Articulo
23.9.2).

- Finalmente, la combinacion correcta de la especie es Pleurodema thaul
(Schneider 1799).

A continuaciodn, sigue la historia taxonémica del género y sus especies. Wagler
(1830), dentro del Orden Ranae, incluy6é a dos familias: Aglossae y Phaneroglossae.
Dentro de esta ultima, describié el género Cystignathus: “...Caput magnum, ovatum,
rostro convexo; digiti scelidum antipedumque semplice, terete, scelidum elongati
basi vix membrana connexi, antici breves toto liberi, secundus eorum omnium
minimus; tympanum conspicuum; dentes maxillae et palati, mandibulae nulli; lingua
libera pone furcata, antice solum mento affixa, antrorsum jaculatoria; corpus
breve, torosum. (Vesica aerea (maris) utrinque prope oris angulum nascente.)

America. ...”. Incluyé dentro del género Cystignathus varias especies de Rana. El
autor también describié el género Paludicola dentro de la familia Phaneroglossae:
“...Habitus Ranae, dentes nulli; tympanum latens; lingua oblonga, integra, vix
margine postico sublibera; digiti palmae plantaeque liberi; ossicula bina plana,
ovata, margine libera infra metatarsum. (America.) ...”. Incluy6é dentro del género

Paludicola una sola especie, Bufo albifrons Spix.
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Tschudi (1838) describié el género Pleurodema (Ranee, familia Bombinatores)
con el objetivo de separar el género Cystignathus Wagler de aquellas formas que
poseian glandulas lumbares (pag. 47), sefialando: “...Ausgezeichnet ist dieses Genus
durch die Lage der Ohrdrisen, die, ich mdchte sagen, ganz nach hinten gertckt sind,
und dadurch, wenn sie auch keine andere physiologische Bedeutung haben, dennoch
auf einem andern Namen Anspruch machen mussen. Sie liegen jederseits in der
Lendengegend, sind gross, oval, erbsenférmig. Der Habitus dieses Thieres nahert sich
schon ziemlich dem der Kroten, auch sind die Zehen frei. Gaumen und
Oberkieferzahne sind vorhanden. Hr. d'Orbigny brachte es in mehrern Exemplaren
von Monte-Video nach Paris...”. El autor agregé mas adelante (pag. 84): “..Caput
breve; rostrum obtusum, rotundum; verticem convexum; linguam subcordatum,
pone liberam; dentes palatinos et maxillares; tympanum latens; digitos palmarum
plantarumque toto liberos, longos, teretes; duos callos laterales scelidum metatarsi.
In utroque abdominis latere magnam, oblongam glandulam. Patria: America merid.
(Monte-Video.)...”. Finalmente, Tschudi (1838) describié Pleuroderma bibroni (terra
typica “America merid. (Monte-Video)” [Uruguay]), en base a material trasladado a
Paris por D’Orbigny. El epiteto genérico difiere en una letra (una “r’’) con el nombre
usado al describir el género, observacion realizada por Méhely (1904) (err. typ.).
Pleurodema bibroni es la especie tipo designada por monotipia. Ortiz & Lescure
(1989) destacaron que el Unico ejemplar colectado D’Orbigny en la region del Plata y
depositado en el Muséum National d’Histoire Naturelle, Francia, es el MNHNP 4501,
designandolo entonces lectotipo. Segun Frost (2009), habria varios sintipos en el
MNHNP no hallados aln; ademas, el ejemplar depositado en el Rijksmuseum van
Naturlijke Historie, Holanda, bajo el numero RMNH 2277 habria sido el referido por
Tschudi (1838: 85) como "...Syn. Bombinator ocellatus Mus. Lugd. ...”, Unica especie
gue el autor incluyé en la sinonimia de Pleurodema bibroni (M.S. Hoogmoed en Frost
1985). Este ejemplar corresponderia a Pleurodema thaul, y fue recolectado en
Valparaiso [Chile] por C. Gaudichaud (Gassé Miracle et al. 2007). Sin embargo,
Bombinator ocellatus es un nombre por al menos dos razones: (1) la primera mencién
del nombre no estuvo acompafiada por una descripcion (nomen nudum) y (2) fue
publicado en sinonimia (art. 11.6, ICZN 1999).

Duméril & Bibron (1841) incluyeron dentro de la familia Cystignathi a los
géneros Leptodactylus Fitzinger; Cystignathus, Crinia y Pleurodema Tschudi y
Doriphorus Weise. Describieron el género Leiuperus, diferencidndolo basicamente de
Cystignathus porque carece de dientes en el paladar (=dientes vomerinos), pero lo

relacionan con la familia Cystignathi por su estructura general. Describieron la
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especie Leiuperus marmoratus (terra typica “Amerique du Sud, Potosi” [Bolivia]), en
base a dos ejemplares transportados por D’Orbigny. Dos sintipos estan depositados en
el Muséum National d’Histoire Naturelle, Francia (MNHNP 760, 2 especimenes)
(Guibé 1950 en Frost 2009).

Ademds, Duméril & Bibron (1841) transfirieron Pleurodema Bibroni Tschudi al
género Cystignathus (pag. 410), pero cometieron el error de basarse en material
proveniente de Chile (pag. 411). Sefalaron, entre otros caracteres, la presencia de
dientes vomerinos en dos grupos y de glandulas en los flancos. Los autores
consideraron que la especie no debia estar en el género Pleurodema Tschudi (familia
Bombinatores) sino en el género Cystignathus debido a que comparte con este Gltimo
similitudes en la conformacién de las apéfisis sacras de la IX vértebra, los dientes
vomerinos, y la presencia de glandulas en los flancos.

Bell (1843) expresé su acuerdo respecto a la idea de Tschudi de separar del
género Cystignathus aquellas especies que poseian glandula lumbar. Describid tres
especies en base a material que le proporcionara Charles Darwin obtenido durante su
viaje en el HMS Beagle: Pleurodema darwini (terra typica “Madonado, near the
mouth of the river La Plata” [Uruguay]); P. elegans (terra typica “Valparaiso,
Valdivia and Archipielago de Chiloé”, [Chile]) y P. bufoninum (terra typica “Port
Desire, in Patagonia, and high up of the river Santa Cruz” [Argentina]). Ademas,
dentro del género Leiuperus, Bell (1843) describié Leiuperus salarius (terra typica
“Port Desire” [Argentina]). Los sintipos de Pleurodema darwini estarian depositados
en el British Museum, Inglaterra (BM 1947.2.17.84) (Frost 2009).

Tschudi (1845) sefial6 la presencia de Leiuperus marmoratus y Leiuperus viridis
(Fam. Alytae) para la fauna peruana. El autor incluyé dentro de la sinonimia de
Leiuperus al género Chianopelas, el cual fuera descrito por €l mismo en un
manuscrito de 1839. En dicho manuscrito, Tschudi, habia descrito Chianopelas
maculatus y Chianopelas viridis, sindnimos de Leiuperus marmoratus y Leiuperus
viridis, respectivamente, segun la obra posterior del autor (Tschudi 1845). De
acuerdo con Frost (2009), Chianopelas es un sindmino de Pleurodema, lo cual es
incorrecto porque Chianopelas es un "nombre no disponible”, ya que fue publicado en
sinonimia (Art. 11.6 del ICZN 1999).

D'orbignyi (1847) cit6 Leiuperus marmoratus para los alrededores de
Montevideo, Uruguay, particularmente para “...las charcas situadas en medio de las
dunas del fondo de la bahia..”. La Unica especie conocida de Pleurodema para
Uruguay es P. bibroni, aunque en la figuras 1-4 no puede apreciarse la presencia de

glandulas lumbares.
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Gay (1848) realiz6 una divisién de los anuros. Dentro del grupo Cistignato
incluy6 al género Cystignathus Wagler. En la sinonimia de Cystignathus incluye a los
géneros Cystignathus Wagler, Leptodactylus Fitzinger, Cystignathus Tschudi, Crinia
Tschudi, Pleurodema Tschudi y Doriphorus Weise. Ofrecié una caracterizacion de
Cystignathus Bibronii Dumeril & Bibron (incluyendo en su sinonimia a Pleurodema
Bibronii Tschudi y Bombinator ocellatus), y sefialé que se encuentra en las provincias
centrales de Chile (e.g. Valparaiso), y no fuera del pais hasta ese momento.

Girard (1853) se baso en la estructura de los dientes vomerinos, el timpano y la
lengua, para subdvidir el género Cystignathus, siguiendo el criterio de Duméril &
Bibron (1841). Pleurodema quedé entonces definido por poseer dientes vomerinos en
dos grupos oblongos entre las coanas, lengua subcircular, timpano indistinto, pies sin
membrana o con membrana marginal rudimentaria, piel con pustulas o granos y a
veces glandulas lumbares. Girard (1853) incluyo6 en el género Pleurodema a P. arunco
(Bufo arunco, Schn.); P. bibroni Tsch. (C. bibroni, Dum. y B.), P. bufonium, Bell; P.
darwini, Bell; P. elegans, Bell y P. nodosa (C. nodosus, Dum. y B.).

Gunther (1858) incluyé dentro del género Leiuperus a L. marmoratus y L.
salarius, el autor sefial6 que el espécimen de L. salarius probablemente sea un
juvenil de P. bufonium (enmienda injustificada del epiteto especifico). Ademas,
incluyé dentro del género Pleurodema a P. labyrinthicum, P. bufonium y P. bibroni,
considerando tres variedades para esta Ultima especie: variedad A para Maldonado,
Chile y América del Sur; variedad B para Venezuela y variedad C para Chile y América
del Sur.

Burmeister (1861) describié Leiuperus nebulosus (terra typica “Mendoza”
[Argentina]). El ejemplar tipo es una hembra y esta depositado en el Berlin Museum,
Alemania (BM 7374) (Boulenger 1887). Ademas citd, entre otras especies, a Bufo
thaul.

Cope (1862), en su trabajo de exploracién de los rios Parana, Paraguay,
Bermejo y Uruguay, citdé Pleurodema biligonigera con un ejemplar que posee
glandulas lumbares negras. Cope sugirié que, considerando que P. biligonigera es una
especie descripta como carente de glandulas lumbares y dientes vomerinos, el
ejemplar hallado en la expedicién podria corresponder a alguna de las formas de P.
bibroni propuestas por Gunther (1858).

Steindachner (1863) describié Pleurodema elegans (terra typica “Lachen bei
Forte do Rio branco”, [Colombia]), homoénimo primario del taxdén descrito por Bell

(1843). También describié el género Eupemphix y la especie E. nattereri.
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Steindachner (1864) describié Eupemphix fuscomaculatum. El ejemplar tipo es
una hembra y estd depositado en el Naturhistoriches Museum Wien, Viena, Austria
(NHMW 4316) (Haupl & Tiedemann 1978; Nascimento et al. 2006).

Cope (1865) propuso una clasificacion de los Batrachia en tres Series o
Subodrdenes:

- Bufoniformia: sin dientes; diapdfisis sacras dilatadas; sin manubrio
esternal; esternon con o sin arcos cartilaginosos;

- Arcifera: con dientes; diapdfisis sacras dilatadas o cilindricas; con o sin
manubrio esternal; coracoides y epicoracoides divergentes y conectados por un
arco cartilaginoso longitudinal, el de un lado superpuesto al del otro;

- Raniformia: con dientes; diapdéfisis sacras cilindricas; esternén con la
siguientes estructura: los ejes de los coracoides y epicoracoides son paralelos, no
divergentes, sus extremos distales estan separados sélo por tejido cartilaginoso
interpuesto, extremos de los epicoracoides descansando sobre los coracoides,
coracoides con extremos dilatado, sin cartilagos arciformes, siempre con
manubrio, usualmente con xifisternon 6seo y estiliforme.

Cope (1865) incluy6 al género Engystoma en la familia Engystomidae y al género
Paludicola en la familia Bufonidae (suborden Bufoniformia). Incluydé al género
Pleurodema dentro de la familia Cystignathidae (Suborden Arcifera), la cual
caracterizO por poseer diapofisis sacras cilindricas; vértebras procélicas;
metacarpales externos generalmente unidos, raramente libres; falanges terminales
continuas, uniformemente coénicas o con procesos terminales divergentes definidos o
rudimentarios; manubrio débil, cartilaginoso o fibro-cartilaginoso proximalmente vy
oido perfectamente desarrollado. Dentro de la familia Cystignathidae, Cope describio
dos grupos, A y B, diferenciados por varias caracteristicas osteoldgicas. El grupo B,
donde incluye Pleurodema, esti caracterizado por poseer metacarpales externos
generalmente unidos; fontanela frontoparietal (al menos en la mitad de los géneros);
siete géneros con dilataciones en las falanges. Definié los géneros Pleurodema,
Gomphobates y Liuperus por poseer pies libres, falanges terminales simples;
fontanela frontoparietal; lamina superior del etmoides mas o menos expandida
anteriormente; xifistern6n cartilaginoso soportado por un estilo o placa basal fibro-
cartilaginoso; manubrio ancho. Finalmente diferencié al género Pleurodema de los
dos anteriormente mencionados por poseer la siguiente combinacion de caracteres:
glandulas inguinales, dientes vomerinos, ausencia de tubérculo tarsal y lengua

redondeada.
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Hensel (1867) cité Pleurodema Darwinii para Montevideo, sefialando que habia
algunas diferencias con Pleurodema bibroni Tschudi. El autor también destac6 que la
especie de Tschudi habria sido traida de Montevideo, mientras que el material
estudiado por Duméril & Bibron (también llamado P. bibroni) provenia de Chile.

Cope (1868) describio el género Lystris diferenciandolo de Pleurodema por la
presencia de dos tubérculos metatarsales con forma de pala (ambos incluidos en la
tribu Pleurodemae), de Gomphobates por presentar fontanela frontoparietal y
dientes vomerinos, y de Eupemphix por presentar denticion bien desarrollada tanto
en juveniles como en adultos. Establecié que las tribus Pleurodemae y Cystignathi
podrian estar cercanamente emparentadas. Transfiri6 Euphemphix fuscomaculatum
al género Lystris. También describié la especie Lystris brachyops (terra typica
"Magdalena River, New Grenada” [Colombia], Schulte Buckow col.). Cinco sintipos
estan depositados en The Academy of Natural Sciences of Philadelphia, Estados
Unidos (ANSP 2260-2264) (Malnate 1971; La Marca 1992).

Peters (1870) describié Cystignathus diplolistris (terra typica "Ceara" [Brasil])
en base a tres ejemplares. Dos sintipos estan depositados en el Zircher Museums-
Bahn, Alemania (ZMB 6952, dos ejemplares) (Bauer et al. 1995).

Jiménez de la Espada (1875) realiz6 una detallada re-descripcion de
Pleurodema bibroni (actualmente P. thaul) sefialando variaciones en ejemplares de
algunas localidades de Chile. Luego describié Pleurodema granulosum en base a dos
hembras (terra typica “Montevideo” [Uruguay], Regal. por el Sr. Gibert). Dos sintipos
estan depositados en el Museo Nacional de Ciencias Naturales, Espafia (MNCN 1685-
1686) (Curador J. E. Gonzalez Fernandez, com. pers.). Finalmente, Jiménez de la
Espada sefialé afinidades entre P. bibroni y P. granulosum, considerando la necesidad
de analizar més material para establecer el estatus de las mismas. El autor incluy6 al
género Pleurodema dentro de la familia Cystignathidae.

Jiménez de la Espada (1875) hizo una redescripcion de Engystomops Yy
Engystomops petersi (Fam. Bufonidae), taxones que él mismo habia descrito
anteriormente. El autor consideré que la osteologia de E. petersi era afin a la del
género Pleurodema, por lo cual propone que E. petersi es un taxén que relaciona las
familias Cystignathidae y Bufonidae.

Peters (1877) describié Pleurodema Saschi (terra typica "San Fernando de
Apure" [Venezuela]), incluyendo en su sinonimia a Pleurodema bibroni en el sentido
de la variedad B de Ginther (1858). El holotipo estd depositado en el Zircher
Museums-Bahn, Alemania (ZMB 9094) (Bauer et al. 1995).
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Cope (1877) describié Pleurodema cinereum en base a un ejemplar (terra
typica “Juliaca, 12.500 pies. No. 1377, [Perd]). El holotipo estaria depositado
presumiblemente en The Academy of Natural Sciences of Philadephia o en el
Philadelphia Museum de Estados Unidos, pero no ha sido localizado (Frost 2009).

Boulenger (1882) en su gran obra de Batracios, dividié al grupo en dos
subordenes: Phaneroglossa (tubos de Eustaquio separados; con lengua) y Aglossa
(tubos de Eustaquio unidos en un solo hueso, ostium pharyngium; sin lengua). El
suborden Phaneroglossa fue dividido en dos Series: Firmisternia (coracoides
firmemente unidos por un Unico cartilago epicoracoides; precoracoides, cuando
existe, descansando con su extremidad distal sobre el coracoides, o conectado con
este ultimo por el cartilago epicoracoideo) y Arcifera (coracoides y precoracoides
conectados por un arco cartilaginoso [el epicoracoides], uno de los epicoracoides
esté superpuesto al del otro lado). Finalmente, la Seria Arcifera la dividié en ocho
familias, incluyendo, por ejemplo, Cystignathidae (con dientes en la quijada
superior; diapoéfisis de las vértebras sacras cilindricas o levemente dilatadas), y
Bufonidae (sin dientes en la quijada superior; diap6fisis de las vértebras sacras
dilatadas, géneros Engystomops y Eupemphix, entre otros).

De acuerdo con Boulenger (1882), la familia Cystignathidae se caracteriza por
tener los metatarsales externos unidos o incompletamente separados y el esternén
con un estilo 6seo. La familia contiene los géneros Edalorhina, Paludicola,
Leptodactylus, Plectromantis, Limnomedusa e Hylorina.

Boulenger (1882) incluy6 en la sinonimia del género Paludicola Wagler 1830 a
Pleurodema Tschudi 1838, Cystignathus Duméril & Bibron 1841, Leiuperus Duméril &
Bibron 1841, Gomphobates Reinhardt & Litken, 1862, Eupemphix Steindachner 1863
y Lystris Cope, 1868. De esta forma, concibié un extenso género formado por un gran
numero de especies. Luego caracterizé al género Paludicola por poseer pupila
horizontal, timpano indistinto u oculto y dientes vomerinos, cuando presentes, entre
las coanas. El autor incluy6 dentro del género Paludicola a las especies Paludicola
bufonia, P. bibronii, P. brachyops, P. cinerea, P. fuscomaculata, P. diplolistris, P.
biligonigera, P. albifrons, P. krdyeri, P. henselii, P. marmorata, P. verrucosa, P.
sagittifera, P. falcipes, P. nitida y P. mexicana. Cabe destacar que Boulenger (1882)
consideré que Paludicola bibroni Tschudi incluia en su sinonimia P. darwini Bell y
también a las poblaciones chilenas que mencionaron otros autores, siguiendo el
mismo criterio que habia establecido previamente Ginther (1858). Este acto
continué la confusion taxondmica, ya que las obras de Boulenguer fueron muy

influyentes en la literatura herpetoldgica posterior. Se utiliz6 el nombre P. bibroni
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Tschudi para las poblaciones de Chile (y sur de Argentina) y P. darwini Bell para las
poblaciones de Uruguay (y sur de Brasil). Esta situaciéon recién fue aclarada por
Donoso-Barros (1969hb).

Boulenger (1887) transfirid Leiuperus nebulosus al género Paludicola y sefialé
que el tipo es una hembra y esta depositado en el Museo de Berlin (N° 7374).
Ademas, establecio que la especie citada por Burmeister (1861: 532) como Liuperus
marmoratus es sindbnimo de Paludicola fuscomaculata.

Boulenger (1888) sefialé que el género Eupemphix difiere del género Paludicola
en la ausencia de dientes. Ademas, consideré que el género Engystomops Jiménez de
la Espada es sindbnimo de Eupemphix Steindachner.

Peracca (1895) describié Paludicola borellii en base a un ejemplar (terra typica
"Tucuman, Argentina”). Dos sintipos estan depositados en el Museo Regionale Di
Scienze Naturali, Italia (MZUT An449, An446) (Frost 2009). El ejemplar MZUT An449
fue designado lectotipo (Gavetti & Andreone 1993 en Frost 2009). Peracca (1895)
ademas incluy6, dentro del género Paludicola, a P. fuscomaculata, P. signifera, P.
gracilis y P. falcipes.

Cope (1890) describioé Paludicola frenata en base a un ejemplar (terra typica
“Lota” [Chile]). Parker (1927) consider6 que probablemente se tratara de un
ejemplar aberrante de la especie polimorfica Pleurodema bibroni (actualmente P.
thaul).

Philippi (1902) describioé Pleurodema montevidense y Liuperus calcaratus (terra
typica de ambos taxones "Montevideo™ [Uruguay]), ambas especies fueron referidas a
Physalaemus gracilis por Klappenbach (1968).

Ademds, describi6 una gran cantidad de especies dentro del género
Pleurodema: Pleurodema andina (terra typica "andibus provinciae Valdivia et Andibus
provinciae Cautin” [Chile]); P. fusca (terra typica "Valdivia” [Chile]); P. coquimbensis
(terra typica "la Serena” [Chile]); P. bibroni var. grandis; P. glandulosa (terra typica
"Concepcion” [Chile]); P. andicola (terra typica "Cordillera de la prov. de Cautin”
[Chile]); P. plebeya (terra typica "Coquimbo™ [Chile]); P. longipes (terra typica
"Valdivia” [Chile]); P. carbonaria (terra typica "Valdivia” [Chile]); P. aspera (terra
typica "provincia Aconcagua” [Chile]); P. phryniscoides (localidad tipo no
establecida) y P. verrucosa (terra typica "Valdivia” [Chile]). Todas estas entidades
fueron consideradas sinénimos junior de Pleurodema bibroni por Cei (1958a), autor
que estudio las l1aminas originales de Philippi. Ademas, Cei (1958a) estableci6 que los
ejemplares representados en las laminas de Philippi como Pleurodema bibroni

breviceps y Pleurodema elegans, también son sinbnimos de Pleurodema bibroni. Cei
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(1958a) consider6 que dos de las especies descritas por Philippi (1902), Pleurodema
belli (terra typica "Valdivia” [Chile]) y P. pseudophryne (terra typica "insulis Chonos”
[Chile]), debian examinarse mejor cuando hubiera mas ejemplares recolectados en
las respectivas localidades tipo.

Méhely (1904), en su trabajo de batracios de Paraguay, consider6 que la forma
del esternén y la presencia de dientes vomerinos eran caracteres suficientemente
relevantes para diferenciar géneros, y establecid que las especies con dientes
vomerinos y estilo esternal 6seo simple correspondian al género Pleurodema (P.
bibroni y P. brachyops), y aquéllas sin dientes vomerinos y con estilo esternal 6seo
bifurcado, al género Paludicola (P. signifera y P. fuscomaculata). También
caracteriz6 a Eupemphix nattereri, especie que no asigné a ninguno de los dos
géneros mencionados precedentemente, aunque posee las caracteristicas de
Paludicola.

Andersson (1906), en su obra de batracios colectados en Bolivia, Argentina y
Perl en expediciones de principios del siglo XX, sefial6 haber hallado Paludicola
fuscomaculata en Tatarenda (chaco boliviano) y en Casabindo, Jujuy (puna
argentina). Luego describi6 Paludicola alpina en base a dos ejemplares,
probablemente machos (terra typica “Casabindo, Puna de Jujuy, Andes of Argentina,
3500 m”, October 1901, E. Nordrnski6ld col.). El autor sugirié que esta nueva especie
podria ser afin a Paludicola cinerea o a Paludicola brachyops.

Andersson (1908) (en Andersson 1938) incluyé a Paludicola alpina en la
sinonimia de Paludicola borellii. Sin embargo, el mismo autor, consideré mas tarde
que ese criterio era incorrecto, basdndose en una muestra mas grande proveniente
de Chiripa y Eucaliptos (proximo al Lago Titicaca, a unos 3.000-4.000 m s.n.m.), y
concluy6 que P. borellii y P. alpina son dos especies diferentes claramente
diferenciables en base a caracteres morfologicos (Andersson 1938). El autor también
sugirié que Paludicola alpina podria ser conespecifica con Paludicola cinerea, dado
que son dos especies andinas, pero que, al estar esta ultima especie tan pobremente
definida, no podia realizar comparaciones definitivas (Andersson 1938). El autor
también compard P. alpina con Paludicola brachyops, estableciendo que son dos
especies distintas, y con Paludicola elegans Steindachner, considerando que podrian
ser especies cercanas. Finalmente, el autor destac6 que no es posible separar a
Pleurodema Tschudi de Paludicola Wagler por la presencia o ausencia de dientes
vomerinos, por lo cual considera que debe utilizarse Paludicola Wagler por principio

de prioridad.
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Fernandez & Fernandez (1921), en su clasica obra de reproduccion de batracios
argentinos, consideraron que Paludicola alpina Andersson es un sin6nimo de
Paludicola cinerea Cope, y que las variaciones encontradas se deben a variaciones
entre individuos (afirmacion que realizan desconociendo la obra de Andersson 1908;
ver comentarios en Fernandez 1927). A pesar de haber diferencias en los tubérculos
metatarsales, Fernandez (1927) concluy6 que el material citado por Fernandez &
Fernandez (1921) como Paludicola cinerea corresponde a P. borellii.

Noble (1922) dividi6 el orden Salientia en cuatro Subo6rdenes. Uno de ellos,
Proccela, incluye Bufonidee, Hylidee y Brachycephalidee. Segun el autor, no hay
caracteres Utiles para diferenciar Bufonidee de Leptodactylidee, por lo cual decide
fusionarlos en una sola familia (Bufonidee) y considerar a los Leptodactylidae como
“bufonidos dentados”. Define, entonces, a la familia Bufonidee por poseer cintura
pectoral arcifera, diapdéfisis sacras cilindricas o dilatadas, 8 vértebras presacras y
falanges terminales simples o en forma de T. El autor describié variaciones en
tendones de los miembros posteriores entre Pleurodema bibronii (que posee el
complejo de tendones tipico de Bufonidae, menos especializado) y P. cinerea, P.
brachyops y P. marmorata, que poseen una estructura tendinosa mas especializada.

Ruthven (1922) citd6 Pleurodema brachyops y Pleurodema pusilla (=
Pseudopaludicola pusilla actualmente) para La Sierra de Santa Marta, Colombia.

Nieden (1923) siguid la propuesta de Méhely (1904), incluyendo 12 especies
dentro del género Pleurodema; ademas transfirié las especies de Edalorhina a
Pleurodema. El autor incluy6é dentro del género Pleurodema las siguientes especies:
P. diplolistris, P. frenata, P. bufonina, P. alpina, P. bibroni, P. darwinii, P. borellii,
P. cinerea, P. nasuta, P. perezi y P. buckleyi. También incluyd, con interrogantes, a
Pleurodema biligonigera y a 14 especies descritas por Philippi (1902).

Muller (1926) describié Paludicola kriegi en base a un ejemplar hembra (terra
typica “Sierra Grande von Cordoba, Provinz Cordoba, Argentinien” Dr. H. Krieg leg.,
1924) y depositdé el material tipo en el Zoologisches Sammlung des Bayerischen
Staates, Alemania (ZSM 138/1925); sin embargo, este espécimen se encuentra
perdido (Glaw & Franzen 2006). Valetti et al. (2009) designaron neotipo al espécimen
FML 20460, hembra adulta, proveniente de “near La Posta (31°36'46" S, 64°52'29" W,
aproximately 2151 m.s.n.m.), Pampa de Achala, provincia de Cérdoba, Argentina”.

Miranda-Ribeiro (1926), en su trabajo sobre Anuros de Brasil, dividié a la familia

Paludicolidae en dos grupos:
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-Sin dientes maxilares: géneros Eupemphix y Engystomops (aspecto bufonoide,
disefio dorsal en forma de flecha invertida, diferenciados porque el primero tiene
mayores dimensiones y el disefio dorsal de flechas mas irregular).

-Con dientes maxilares: los géneros Pleurodema (aspecto ceratofrinoide,
coloracién variada, estilo esternal simple, incluye P. brachyops y P. diplolistris) y
Paludicola (aspecto leptodactiloide, coloracion elegantemente ornamental, dorso
con un disefio similar al simbolo Q, estilo esternal con forma de ancora).

Parker (1927) realizé una revision de los géneros sudamericanos Paludicola,
Physalaemus y Pleurodema, analizando en varios casos ejemplares tipo, tratando de
generar grupos naturales. El autor propuso 36 especies validas divididas en tres
géneros, Pseudopaludicola, Physalaemus y Pleurodema caracterizados de la siguiente
forma:

- Pseudopaludicola: sin dientes vomerinos; vomer sin proceso dirigido hacia
atras; esternén elongado, cartilaginoso o calcificado; falanges terminales simples o
en forma de T; digitos, a veces, con leves dilataciones terminales; cuadradoyugal
pequefio, que no alcanza el maxilar; un tubérculo bajo el antebrazo.

- Physalaemus: sin dientes vomerinos; vomer con proceso dirigido hacia atras;
esternén con estilo 6seo; falanges terminales simples; digitos no dilatados
terminales; cuadradoyugal alcanzando hacia adelante el maxilar; sin tubérculo bajo
el antebrazo.

- Pleurodema: con o sin dientes vomerinos; vémer con proceso dirigido hacia
atras; esternon con estilo 6seo; falanges terminales simples; digitos no dilatados
terminales; cuadradoyugal ausente; sin tubérculo bajo el antebrazo.

En sintesis, segln la propuesta de Parker (1927), Pseudopaludicola se diferencia
por la presencia de un tubérculo antebraquial, y Physalaemus se diferencia de
Pleurodema por la presencia de cuadradoyugal. El autor consider6 que Pleurodema
es mas basal que Physalaemus por poseer dientes vomerinos (estado de caracter que
considera basal); aunque aclara que no puede considerarse ancestral a Physalaemus
porque la ausencia de cuadradoyugal es un caracter derivado. Concluyé que ambos
géneros quizas surgieron como linajes paralelos de un stock ancestral de
leptodactilidos. Parker (1927), ademas, describioé Pleurodema tucumana (terra typica
“Tapia, Tucuman, Argentina, 2300 feet”) y deposité el material tipo en el British
Museum of Natural History, Inglaterra (BMNH 1902.7.29.75).

Parker (1927) propuso 13 especies vélidas para el género Pleurodema: P. illota,
P. bufonina, P. cinerea (incluyendo en la sinonimia a P. borellii, P. alpina y P.

kriegi), P. bibroni [= P. thaul], P. brachyops, P. diplolistris, P. darwinii [= P.
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bibroni], P. sagittifer [= P. marmorata], P. marmorata, P. mexicana [=
Eleutherodactylus mexicanus], P. verrucosa [= P. thaul] y P. nebulosa.

Noble (1931) defini6 a la subfamilia Leptodactylinae (Fam. Bufonidae) por
poseer esterndn éseo angosto, incluyendo a los géneros Leptodactylus, Physalaemus,
Eumpemphix y Pleurodema, entre otros. Considerdé que el género mas basal es
Physalaemus, por poseer el estilo 6seo mas ancho, y que derivaria directamente del
género Borborocoetes (Bufonidae, Pseudinae en la clasificacion del autor). Establecio
gue Physalaemus difiere de Pleurodema por poseer cuadradoyugal y de Eupemphix
por poseer dientes maxilares, entre otros caracteres. Concluyé que todos los géneros
de Leptodactylinae son sélo pequefias modificaciones de los miembros del stock de
Physalaemus.

Freiberg (1942) en su enumeracion de Batracios de Argentina, listdé nueve
especies dentro del género Pleurodema (Fam. Leptodactylidae, Subfam.
Leptodactylinae): P. illota, P. tucumana, P. bufonina, P. cinerea, P. alpina, P.
bibroni, P. darwini (para Uruguay), P. marmorata y P. nebulosa.

Dunn (1944) en su trabajo de revision de la herpetofauna colombiana, sefala
que existen dos especies del género Pleurodema en Colombia: Pleurodema brachyops
(en el area calida de valle del Rio Magdalena y en la region de Santa Marta) y
“Pleurodema marmorata (= P. sagittifer de “Colombia’)”, aclarando que no se
conoce con certeza el estatus taxondmico de esta ultima especie.

Schmidt (1954), en su obra sobre los anfibios de su expedicion a Chile, registrd
dos especies: Pleurodema bibroni (Departamentos de Llanquihue y Chiloé) y
Pleurodema plebeya (Departamento Coquimbo). Esta ultima especie fue descrita por
Philippi (1902) para La Serena (localidad muy proxima a Coquimbo). Schmidt (1954)
considerd que los dos ejemplares macho de Coquimbo corresponderian a P. plebeya.
Descarté que correspondan a P. coquimbensis Philippi, dado que esta especie tiene
un tubérculo tibiotarsal segun Philippi. Lamentablemente, no se recuperaron figuras
de ninguna de estas dos especies de Philippi (Cei 1958a). Finalmente, Schmidt (1954)
ofreci6 una redescripcioén del taxon.

Cei (1956c), en su lista de Batracios de Argentina, reconocié ocho taxones
dentro del género Pleurodema (Fam. Leptodactylidae): P. cinerea con dos
subespecies, (P. cinerea cinerea y P. cinerea alpina); P. illota, P. tucumana, P.
marmorata, P. nebulosa, P. bibroni y P. thaul.

Vellard (1960) revisé las especies de Pleurodema de los Andes de Peru. El autor
sefialé que tres especies fueron descritas para esta regiéon: Pleurodema marmorata

(Dumeril & Bibron, 1841); Pleurodema viridis (Tschudi, 1845) y Pleurodema cinerea
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Cope 1877. El autor sefial6 que el Unico caracter comun a todas las especies andinas
peruano-bolivianas es la ausencia de cuadradoyugal, y estableci6 que pueden
reconocerse dos grupos andinos: uno de ellos, habitante de los andes peruano-
bolivianos, incluye a P. cinerea, y se caracteriza por poseer mayor tamafio, glandulas
lumbares muy desarrolladas, dientes vomerinos casi siempre presentes, timpano
visible, estilo esternal osificado y bifurcado en la base y xifistern6n escotado. A este
primer grupo corresponden también P. bufoninum y P. thaul (el autor estudié solo
material de Chile de estas especies).

Al segundo grupo, que habita los Andes de Perl entre los 2.500-3.000 m s.n.m.
y los 5.000 m s.n.m., el autor asignd tres subespecies: Pleurodema marmorata
marmorata (de la region del Lago Titicaca), P. m. viridis (de las regiones a 4.000-
5.000 m s.n.m. del Valle de Andaychagua, Lago Junin, Abra de la Capylla y Laguna de
Capyllacocha) y una subespecie nueva, P. marmorata infuscata (de la regién del
Cerro Pasco), diferenciable de P. m. viridis fundamentalmente por el manchado de
su vientre. Este grupo, altamente variable, se caracteriza por poseer menor tamafio
que P. cinerea, ausencia de glandulas lumbares; ausencia (casi siempre) de dientes
vomerinos; timpano generalmente visible; estilo esternal no bifurcado, terminado en
forma roma en adultos y xifisternon entero, semilunar o en forma de ancora. El autor
destaca el hallazgo de ejemplares integradantes entre P. m. infuscata y P. m. viridis
en la region del Lago Junin.

Barrio (1964a) describié Pleurodema guayapae en base al holotipo (CENAI 175) y
once paratipos (CENAI 176-183 y 242-243) (terra typica “Guayapa (Establecimiento
Santa Rosa), proximo a Patquia, La Rioja, Argentina” A. Barrio col. 15/enero/1964).
Algunos paratipos tienen datos de colecta diferentes a los del holotipo.

Gorham (1966 en Duellman & Veloso 1977) reconocié 11 especies dentro del
género Pleurodema.

Gallardo (1968a) propuso a P. borellii como una especie valida y distinta de P.
cinerea, diferenciable por la forma del esterndn y xifisternén, longitud hocico-
cloaca, reborde cutaneo en pie, tamafio de la glandula lumbar, entre otros
caracteres. Esta posicion es la que se mantiene hasta el presente, a pesar de no
haber evidencia conclusiva. El autor también sugirié que P. kriegi Muller (de Pampa
de Achala) es sinénimo de P. darwini Bell (de Uruguay).

- Donoso-Barros (1969b) presentd, en un corto pero trascendente articulo, una
importante aclaracion taxonémica referida a especies largamente confundidas del
género Pleurodema: P. bibroni, referida para Chile y P. darwini, mencionada para

Uruguay (ver detalle en la pégina 6 del presente trabajo). Sintéticamente,
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Pleurodema bibroni Tschudi es el nombre de la especie tipo, proveniente de
Uruguay, y Pleurodema thaul (Lesson) es el nombre de las poblaciones chilenas.
Donoso-Barros (1969b) ademas aclara que el material tipo de Pleurodema bibroni ya
no se encuentra en el Museo de Neuchatel, Suiza.

Barrio & Rinaldi de Chieri (1970) no reconocieron a P. borellii como una especie
valida, sino que consideraron que las variaciones sugeridas por Gallardo (1968a)
podian explicarse dentro de la variacion intraespecifica de P. cinerea. Dentro de
Pleurodema cinerea identificaron dos subespecies, P. c. cinerea (Horcomolle
[Tucuman] y Libertador San Martin [Jujuy] en Argentina; Sucre y Chuquisaca en
Bolivia) y P. c. alpina (Abralaite, Jujuy, Argentina).

Lynch (1971), en su clasica obra de revision de Leptodactyloidea, definié a la
subfamilia Leptodactylinae por poseer estilo esternal 6seo, como previamente lo
habia diagnosticado Noble (1931), agregando 18 caracteres mas revisados por él. El
autor incluyé 10 géneros neotropicales en Leptodactylinae. Sin embargo,
considerando la variabilidad de los integrantes de esta familia, Lynch sugiri6 que
podria ser polifilética. A diferencia de la propuesta de Noble (1931), Lynch considero
al género Pleurodema como el mas basal del stock de leptodactylinos, debido a su
forma generalizada, la estructura de la cintura pectoral, el esqueleto y las larvas. Al
mismo tiempo, el autor sefialé que el género no posee cuadradoyugal, hecho que
consider6 como un caracter derivado. El autor destac6 que Pleurodema tiene
afinidades morfoldgicas y osteoldgicas con el género Eupsophus (las especies que
Lynch incluyé en Eupsophus, actualmente se distribuyen en Alsodes, Eupsophus y
Phrynopus). Lynch (1971) realiz6 una diagnosis de cada género de Leptodactyloides
en base a 50 caracteres morfologicos, osteoldgicos y reproductivos, reconociendo 10
especies dentro del género Pleurodema: P. bibroni [= P. thaul], P. brachyops, P.
bufonina, P. cinerea (incluyendo en la sinonimia a P. borellii, P. alpina y P. kriegi),
P. darwini [= P. bibroni], P. diplolistris, P. guayapae, P. marmorata, P. nebulosa y P.
tucumana.

Heyer (1975) llevd a cabo un andlisis entre los géneros de la familia
Leptodactylidae (sensu Lynch 1971). Pleurodema resultd anidada con Batrachyla,
Batrachophrynus, Eupsophus y Telmatobius en dos cladogramas, y con Physalaemus
en un tercer arbol. El autor concluy6 que no hay evidencias para preferir una u otra
hipdtesis. Finalmente, Heyer (1975) sefial6 que el género Pleurodema podria ser
polifilético, debido a la distribucién geogréafica discontinua y a los diferentes modos

reproductivos de sus especies.
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Duellman & Veloso (1977) propusieron el primer esquema evolutivo de las
especies del género Pleurodema. Los autores analizaron una serie de caracteres
osteoldgicos, exomorfolbgicos, reproductivos y citogenéticos de las 12 especies de
Pleurodema reconocidas al momento, proponiendo el siguiente agrupamiento:

1 - P. marmorata

2 - P. diplolistris + P. guayapae + P. nebulosa + P. tucumana

3 - P. thaul (de Chile central y sur de Argentina)

4 - P. bufonina + P. thaul (del sur de Chile)

5 - P. brachyops + P. borellii + P. cinerea

6 - P. bibroni + P. kriegi

Duellman & Veloso (1977) compararon Pleurodema con Alsodes nodosus, un
taxén entonces incluido en Telmatobiini con 22 cromosomas metacéntricos y
submetacéntricos, al igual que todas las especies de Pleurodema (exceptuando las
dos especies poliploides conocidas al momento, P. bibroni y P. kriegi). A pesar de
poseer constricciones secundarias en diferentes pares cromosdmicos, los autores
propusieron que Pleurodema derivd independientemente de un stock de Eupsophus,
especialmente relacionado con E. roseus (2n = 30, NF = 46). También sugieren que 2n
=22 es el nimero de cromosomas basal de los entonces Leptodactylinae.

Duellman & Veloso (1977) también sefialaron que Pleurodema es intermedio
entre Telmatobiini y Leptodactylinae en varios caracteres (e.g. estilo esternal, larva,
amplexo, cuadradoyugal), dado que comparte algunos estados de caracter con uno u
otro grupo y, al mismo tiempo, se diferencia de ambos en otros. Considerando que 2n
= 22 seria el nimero cromosémico basal de los Leptodactylinos y que tanto
Pleurodema como Leptodactylus, entre otros, realizan sus puestas en nidos de
espuma, los autores establecieron que Pleurodema es un ancestro ideal para la
subfamilia... a no ser por la ausencia de cuadradoyugal, un caracter derivado que
Pleurodema comparte con Pseudopaludicola.

Finalmente, Duellman & Veloso (1977) propusieron un esquema biogeografico
del origen del género y su diversificacion en América del Sur (Fig. 1A). Sugirieron el
origen del género durante el Oligoceno (unos 37-38 M.a.), evolucionando
conjuntamente con los eventos climaticos ocurridos durante el Terciario (desecacion
gradual del extremo sur del continente, elevacion de los Andes, restriccion de los
bosques australes y expansion de la Paleoflora Chaco-terciaria). Del Oligoceno se
conocen varios géneros fosiles entonces incluidos en Leptodactylidae, como

Caudiverbera, Eupsophus y Neoprocela. Los autores propusieron que el stock
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primitivo de Pleurodema se dispersaba por los bosques australes del sur de América
del Sur, y un grupo perdid las glandulas lumbares mientras que otro las mantuvo.

Durante el Mioceno, el grupo “sin glandulas” originé dos linajes que se
reproducian por nidos de espuma. Uno de los linajes dio origen a P. marmorata en las
planicies de la Puna, y el otro linaje volvié a dividirse dando origen, por un lado, a P.
diplolistris, y por otro, a un stock de Pleurodema que se diversifico en el monte
centro-occidental de Argentina. Este altimo stock, durante el Plioceno, origind dos
linajes, por un lado P. tucumana, y por otro, P. guayapae y P. nebulosa; estas dos
altimas especies divergen muy recientemente (Pleistoceno).

Por otro lado, el grupo “con glandulas™, se divide en dos linajes durante el
Mioceno: de acuerdo con su modo de reproduccién, un linaje se dividié en especies
reproducidas por masas y otras por cordones, mientras el otro linaje adquiere
reproduccion por nido de espuma.

El linaje que se reproduce por masas da origen a las poblaciones de P. thaul de
Sur de Argentina y Chile Central; el linaje que se reproduce por cordones, da origen a
P. thaul de Sur de Chile y a P. bufonina. Finalmente, el linaje que se reproduce por
nidos de espuma origina, durante el Plioceno, a P. brachyops y a otro linaje. Este
otro linaje ha originado, durante el Pleistoceno, a P. borellii y P. cinerea por un
lado, y a P. kiegi y P. bibroni por otro.

Duellman & Veloso (1977) concluyeron que la radiacion adaptativa de
Pleurodema involucré las modificaciones en su biologia reproductiva en respuesta a
ambientes xéricos, en concordancia con la dispersién de la Paleoflora chaquefia y el
retroceso de los bosques australes de Notophagus. EI comienzo de la radiacién fue en
el Oligoceno, siendo la mayoria de las especiaciones a través de vicarianza.
Finalmente, propusieron que la condicion poliploide de P. bibroni y P. kriegi se
origind por autopoliploidia, a diferencia de la propuesta de Barrio & Rinaldi de Chieri
(1970).

Barrio (1977) propone un esquema de relaciones entre las especies con glandula
lumbar de Pleurodema. El autor sugiere una bifurcacion en dos linajes, uno que se
reproduce mediante de nidos de espuma y otros sin nidos de espuma; en el ultimo
linaje el autor sugiere una afinidad entre P. thaul y las especies tetraploides (P.
bibroni y P. kriegi), basandose en similitudes en morfologia externa, canto de
anuncio y ausencia de nidos de espuma como modalidad reproductiva (Fig. 1B).

Lynch (1978) consideré que Somuncuria somuncurensis (Cei) es una especie

intermedia entre el género Atelognathus (Telmatobinae, con quien comparte
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habitat) y Pleurodema (Leptodactylinae, con quien comparte similitudes en
morfologia craneana y esternal y en cariotipo).

Duellman (1993) establecié que el género Pleurodema es neutro, sin ofrecer
justificaciones, y reconoci6 8 especies dentro del mismo: P. bibroni, P. bufoninum,
P. cinereum, P. diplolister, P. guayapae, P. marmoratum, P. nebulosum y P.
tucumanum. Por su parte, Frost (2009), sefial6 que de acuerdo el articulo 30.1.2.a
del (ICZN Internacional Comission on Zoological Nomenclature 1999), Pleurodema

(“side-band”) retiene su género en griego, el cual es neutro.

Nascimento et al. (2005) realizaron un estudio fenético y propusieron un nuevo
arreglo del género Physalaemus en 7 grupos de especies. Ademas, Eupemphix fue
revalidado para incluir E. nattereri, mientras que Engystomops fue revalidado para
incluir las especies que Lynch (1970) asigné al grupo pustulosus de Physalaemus.
Estos dos géneros, Eupemphix y Engystomops, habian sido incluidos por Lynch (1970)
en la sinonimia de Physalaemus. Poteriormente, y en concordancia con su propuesta
previa, Nascimento et al. (2006) transfirieron Physalaemus fuscomaculatum
(Steindachner, 1864) al género Pleurodema estableciendo que el material tipo posee
dientes vomerinos, los cuales estan ausentes en Physalaemus (véase diagnosis de
Physalaemus en Nascimento et al. 2005). Sin embargo, mencionaron que esta nueva
combinacion propuesta debe ser evaluada mediante un andlisis de
presencia/ausencia de dientes vomerinos en todos los géneros y especies de la
familia Leiuperidae (Nascimento et al. 2006).

Recientemente Valetti et al. (2009) describieron Pleurodema cordobae, en base
al holotipo (FML 20490) y nueve paratipos (FML 20484-20489, 20491-20492) (terra
typica Estancia Los Tabaquillos (32°23'58.4" S, 64°55'35.1" W, approximately 2105 m
elevation), Sierra de Comechingones, Cérdoba province, Argentina, A. L. Martino y J.
A. Valetti. cols. 5/febrero/2006). Pleurodema cordobae es una especie criptica con
Pleurodema kriegi, pero se diferencia de ésta por poseer un complemento

cromosémico octoploide.

II. Ubicacién taxondmica del género Pleurodema

Desde la década de 1940 hubo consenso entre los autores en considerar que
Pleurodema forma parte de la familia Leptodactylidae, habiendo sido considerado
como uno de los géneros mas basales dentro de la subfamilia Leptodactylinae (Lynch
1971).
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Sin embargo, hace tiempo hay evidencias de la condicion para- o polifilética de
Leptodactylidae (e.g., Lynch 1971; Ford & Cannatella 1993; Ruvinsky & Maxson 1996;
Haas 2003; Darst & Cannatella 2004; Faivovich et al. 2005; Correa et al. 2006; Frost
et al. 2006; Grant et al. 2006). Haas (2003) realiz6 un analisis filogenético de Anura
basado en caracteres de morfologia larval y de adultos, y concluyé que
Leptodactylidae es un taxén parafilético (Fig. 2). Darst & Cannatella (2004)
realizaron un andlisis basado en ADN mitocondrial, donde Leptodactylidae resulté ser
un taxon polifilético en el analisis de parsimonia (5 clados del arbol conformando la
familia), y parafilético en los analisis de maxima verosimilitud y bayesianos (2 clados
conformando la familia); sin embargo, Leptodactylinae resultdé monofilético.
Faivovich et al. (2005) realizaron una revisién sistematica de Hylidae en base a
caracteres moleculares de ADN mitocondrial y nuclear, y Leptodactylidae resultd
parafilético. Frost et al. (2006) realizaron una filogenia de todos anfibios vivientes
basada fundamentalmente en caracteres moleculares, y con el fin de obtener clados
monofiléticos, dividieron la familia Leptodactylidae en varias nuevas familias:
Batrachophrynidae, Leptodactylidae, Ceratophryidae y Cycloramphidae (Fig. 3).
Finalmente, Grant et al. (2006), en su analisis de Dendrobatidae, propusieron un
nuevo cambio en la familia Leptodactylidae, conformando la mayor diferencia entre
su trabajo y el de Frost et al. (2006). Grant et al. (2006) propusieron dividir
Leptodactylidae en Leptodactylidae y Leiuperidae (Fig. 4). La familia Leuperidae
Bonaparte, 1850 resulté el taxén hermano de Bufonidae + Hylodidae +
Dendrobatoidea, e incluye 7 géneros: Edalorhina Jiménez de la Espada, 1871 (2
spp.), Engystomops Jiménez de la Espada, 1872 (7 spp.), Eupemphix Steindachner,
1863 (1 sp.), Physalaemus Fitzinger, 1826 (41 spp.), Pleurodema Tschudi, 1838 (13
spp.), Pseudopaludicola Miranda-Ribeiro, 1926 (12 spp.), Somuncuria Lynch, 1978 (1
sp.)-

Lourengo et al. (2008) realizaron un andlisis filogenético basado en genes
ribosomales con el objetivo de explorar las relaciones interespecificas de las especies
de Paratelmatobius y Scythrophrys, dos géneros de la Selva atlantica de Brasil. Estos
dos géneros fueron incluidos en Leptodactylidae sensu Lynch (1971), Frost et al.
(2006) y Grant et al. (2006), aunque con diferente arreglo de los géneros que
componen la familia (vid supra). Los autores incluyeron representantes de todos los
géneros de Leiuperidae excepto Somuncuria, y sus resultados sugieren que la familia
no es monofilética, dado que Pseudopaludicola resulta ser el género hermano de

Leptodactylus, clado a su vez hermano de Paratelmatobius + Scythrophrys (Fig. 5).
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lll. EI género Pleurodema como modelo de estudio

Las especies incluidas en el género Pleurodema muestran particularidades
desde varios puntos de vista: génetico (poliplodia), morfolégico (especies cripticas,
polimorficas, presencia de glandulas lumbares en varias especies), osteoldgico
(presencia de estados de caracter considerados derivados y otros basales),
reproductivo (especies que no realizan vocalizaciones, diferentes modalidades de
amplexo y puesta) y geografico (especies de puna, sierras, estepa, bosques, zonas
xéricas, entre otros). Ademas, se han descrito formas hibridas.

Teniendo en cuenta todos estos aspectos, no es sorprendente que no haya
acuerdo entre diferentes autores sobre las especies validas que constituyen el género
Pleurodema, habiéndose generado numerosas discrepancias taxonomicas a lo largo
de la historia del taxon. Considerando las discontinuidades en la distribucion
geografica y los modos de vida, Heyer (1975) sugirié que se trataria de un género
polifilético.

A continuacion, se listan las especies incluidas en el género Pleurodema,
indicando brevemente sus particularidades. Caracterisitcas de la biologia
reproductiva de las especies pueden encontrarse en el Capitulo IV, mientras que
detalles de su distribucidn geografica pueden encontrarse en el Capitulo VI.

Existe un complejo de especies cripticas y poliploides en el género Pleurodema,
dentro del cual tres especies son reconocidas y otra forma restaria describirse.
Pleurodema bibroni (Fig. 6 A-B) y P. kriegi (Fig. 6 C-D) comparten la caracteristica
de ser las Unicas especies del género tetraploides (2n=4x=44).

Parker (1927) incluyd P. kriegi dentro de la sinonimia de P. cinereum; criterio
seguido por Freiberg (1942). Sin embargo, Gallardo (1968a) la sinonimizé con la
forma uruguaya P. briboni, especie que, a su vez, habia sido incluida en la sinonimia
de Pleurodema thaul (Cei 1962a). Posteriormente, Donoso-Barros (1969b) estableci6
que P. bibroni es una especie valida para Uruguay. (Barrio & Rinaldi de Chieri 1970;
Veloso et al. 1973b; Schmid et al. 1993). Laurent (1975) hallé diferencias biométricas
estadisticamente significativas entre las poblaciones argentinas y uruguayas. Barrio
(1977), contemplando las diferencias ecoldgicas entre las poblaciones argentinas y
uruguayas, propuso que se trata de “..dos especies incipientes en el concepto de
Mayr...”

Los individuos actualmente asignados a P. bibroni que habitan el sur de Brasil
han sido sefialados como pertenecientes a una especie diferente, de ploidia adn

desconocida, en base a diferencias fundamentalmente morfométricas (véase
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Camargo et al. 2005). A lo largo del presente trabajo el material proveniente del sur
de Brasil sera referida como Pleurodema aff. bibroni (Fig. 6 E).

Recientemente, ha sido descripta Pleurodema cordobae (Fig. 6 F), especie
criptica con P. kriegi y P. bibroni, pero diferenciable por su condiciéon octoploide
(2n=8x=88) (Valetti et al. 2009). Ningun mecanismo ha sido sugerido para explicar

esta condicion.

Pleurodema cinereum (Fig. 7 A-B) y P. borellii (Fig. 7 C-D) son un par de
especies cripticas cuya identidad ha sido cuestionada. Algunos autores se inclinaron
por la sinonimia de P. cinereum y P. borellii (Parker 1927; Barrio & Rinaldi de Chieri
1970; de la Riva 1990; McLister et al. 1991), en tanto otros las consideran especies
validas, alegando una diferenciacion en los ambientes que ocupa cada una (Gallardo
1968a; 1987; Duellman & Veloso 1977; Cei 1980a; Lavilla 1992; Straneck et al. 1993;
Ferrari 1992). Ninguno de estos estudios incluyd material de las respectivas
localidades tipo, lo cual seria necesario para definir la identidad taxon6mica de estas
entidades. Ferrari (1992) estudié material de ambas especies desde el punto de vista
morfométrico y osteoldgico, hallando ciertas diferencias entre ambas. Para una

discusion de su estatus taxondmico véase Ferraro & Casagranda (2009).

Pleurodema brachyops es una especie abundante con una caracteristica
coloracién rojiza en las zonas ocultas de los fémures (Fig. 7 E). Se registraron
comportamientos aposematicos en esta especie (Martins 1989). El modo en el cual
estos animales cavadores salen a la superficie de la tierra fue descripto por Staton &
Dixon (1977).

Pleurodema marmoratum es una especie polimorfica (Vellard 1960; Sinsch
1986) (Fig. 7 F) que habita la puna entre Perd y el norte de Argentina y Chile. En
nuestro pais existen muy pocos registros de la especie (vease Ferraro & Casagranda
2009), pero parece ser muy abundante en Bolivia, alcanzando altitudes de hasta
5.400 m s.n.m. (Tarifa et al. 2007; Seimon et al. 2007).

Pleurodema bufoninum (Fig. 8 A-B) es una especie polimérfica con una alta
resistencia a habitar ambientes esteparios (Cei 1980a). Se registraron

comportamientos aposematicos en esta especie (Cei 1980a).
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Pleurodema diplolister (Fig. 8 C) es una especie restringida al noreste de
Brasil, al &rea conocida como Caatingas. Esta especie posee un caracteristico

tubérculo tarsal, condicion Unica dentro del género Pleurodema.

Pleurodema fuscomaculatum (Fig. 8 D) fue recientemente transferida al género
Pleurodema por Nascimento et al. (2006), basicamente por poseer dientes
vomerinos, los cuales esta ausentes en el género en el cual estaba ubicada
(Physalaemus). Muy poca informacion existe sobre esta especie (véase Cei 1990);
Amaral et al. (2000) realizaron un analisis citogenético de tres especies de
Physalaemus, entre las que incluyeron una muestra de 20 ejemplares de Caceres
(estado de Mato Grosso, Brasil; localidad tipo de la especie) asignados a Physalaemus
fuscomaculatus, aunque probablemente corresponda a material de Physamaemus

marmoratus (véase Nascimento et al. 2006).

Pleurodema guayapae, P. nebulosum y P. tucumanum (Figs. 8 E; 9 A-D) son tres
especies muy cercanas entre si, que conforman un grupo especializado que ha
perdido las glandulas lumbares y los dientes vomerinos y posee un hocico muy corto,
ademas de tener la capacidad de vivir en ambientes desérticos y salobres (Cei
1980a). Barrio (1964a) describié hibridos entre P. guayapae y P. nebulosum. Cei
(1979) describi6 larvas albinas y canibales en P. nebulosum, y més tarde detall6 el
mecanismo de regulacién osmotica de esta especie, capacidad que le permite habitar

ambientes salobres (Cei 1980a).

Pleurodema thaul es una especie de elevado polimorfismo y amplia distribucion
geogréfica (Cei & Capurro 1957; Cei 1958b) (Fig. 8 E-F; 10 A). Su gran variabilidad
morfoldgica influyé para que Duellman & Veloso (1977) indicaran que bajo esta
némina podria reconocerse mas de una especie, y describieron tres morfotipos:
Argentina Sur, Chile Sur, y Chile Central. Rosset et al. (2001) realizaron un analisis
morfométrico concluyendo que no es posible distinguir los citados morfotipos (véase
Capitulo II). Fueron registrados especimenes albinos (Capurro 1953; Ortiz &
Hermosilla 1991). Se registraron comportamientos aposematicos en esta especie (Cei
1962; Kolenc et al. 2009).

Un punto interesante para evaluar en un contexto filogenético es el surgimiento
de especies poliploides. La poliploidia es la condicion por la cual un organismo posee

mas de un conjunto de complemento cromosomico (White 1954). Este fenbmeno de
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mutacion cromosomica puede ocurrir de dos formas: por autopoliploidia (méas de una
copia del mismo complemento cromosémico) o alopoliploidia (mas de dos copias de
complemento cromosémico surgidas por hibridacion). Stebbins (1950 en Marble 2004)
sugirioé que los autopoliploides podian ser mas frecuentes que los alopoloides; ademas
propuso que podian diferenciase por las figuras que forman durante la meiosis: los
autopoliploides formarian figuras multivalentes y los alopoliploides figuras
bivalentes. Por su parte, King (1990) sugirio que la formacion de multivalentes no
refleja necesariamente la absoluta homologia de los genomas involucrados (i.e.
origen autopoliploide). Ademas, considera que la variabilidad citogenética observada
puede reflejar diferencias en los ancestros diploides y que los tetraploides pueden
haber tenido un origen independiente por hibridacién de diferentes citotipos. En
sintesis, la formacién de figuras multivalentes no resulta ser evidencia concluyente
sobre el origen alo- o autopoliploide de especies poliploides.

Conocer si el origen de un linaje poliploide ocurrié por alo- o auto poliploidia es
de crucial importancia en analisis filogenéticos. Si un linaje surge por alopoliploidia
(i.e. por hibridacion) las relaciones filogenéticas no podrian ser correctamente
establecidas mediante un analisis cladistico convencional, y los eventos de evolucién
reticulada perjudicarian las reconstrucciones filogenéticas (Chenuil et al.1999).

Al presente, conocemos tres niveles de ploidia en Pleurodema: especies
diploides, especies tetraploides (P. bibroni y P. kriegi) y una especie octoploide (P.
cordobae). Dos propuestas han sido sugeridas en la literatura respecto al origen del
par de especies tetraploides: por autopoliploidia con posterior diploidizacion
(Duellmn & Veloso 1977) o bien mediante alopoliploidia, ya que no se han hallado
figuras tetravalentes durante la meiois (Barrio & Rinaldi de Chieri 1970; Barrio 1977).
En relacion a P. cordobae, no se ha sugerido qué evento pudo originar s u condicién
octoploide.

En sintesis, si bien no tenemos certeza respecto a los mecanismos que dieron
origen a la poliploidia en Pleurodema, en el presente trabajo se contemplara el
posible origen hibrido de P. kriegi y P. bibroni (i.e. por alopoliploidia) y, en
consecuencia, se realizara un andlisis filogenético excluyendo las especies

poliploides.

IV. Analisis filogenético

En los ultimos afios, varios trabajos se han enfocado a esclarecer las relaciones
filogenéticos de anuros a distintos niveles taxondmicos (e.g. Hay et al. 1995; Pramuk
et al. 2001; Darst & Cannatella 2004; Evans et al. 2004; Faivovich 2002; Faivovich et
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al. 2004; Faivovich et al. 2005; Correa et al. 2006; Frost et al. 2006; Grant et al.
2006). Muchas de estas hipotesis filogenéticas estan sustentadas en evidencia
molecular, con lo cual los clados propuestos carecen de diagnosis morfoldgicas. En
consecuencia, conocer la variabilidad morfolégica de los taxones supragenéricos
propuestos en las filogenias que sustentan la taxonomia vigente (Frost 2009)
permitird robustecer dichas hipotesis.

Las especies de Pleurodema han sido relacionadas con las especies actualmente
incluidas en Engystomops, Eupemphix, Physalaemus y Pseudopaludicola desde el
comienzo mismo de las descripciones de las primeras especies en los siglos XVII, XVIII
y XIX, como asi también y en varias de las obras mas influyentes del siglo XX
relacionadas a este grupo de anuros neotropicales (Parker 1927; Heyer 1975; Lynch
1971); sin embargo, estos trabajos no se basaban en analisis filogenéticos que
sustenten las relaciones propuestas. Durante el desarrollo del presente trabajo de
tesis, se publicaron varios estudios filogenéticos (basados fundamentalmente en
evidencia molecular), los cuales, a pesar de tener otros objetivos y alcances, han
esbozado las relaciones de parentesco de Pleurodema con otros géneros
neotropicales (Faivovich et al. 2005; Frost et al. 2006; Grant et al. 2006) e
imponiendo la revalidacion de Leiuperidae como tax6n monofilético que incluye a
Pleurodema y seis géneros mas (Grant et al. 2006). Estos estudios han ofrecido una
valiosa hipotesis de la ubicacion de Pleurodema dentro de reconstrucciones
filogenéticas, pero han usado siempre una sola especie del género (P. brachyops).

La sistematica filogenética fue fundamentalmente difundida por Hennig (1968)
a mitad del siglo pasado, alcanzando gran trascendencia en la década de 1970. Este
autor propuso que las observaciones de caracteristicas en los organismos permitirian
realizar filogenias que representaran las relaciones de los taxones en estudio, dado
que la filogenia es la principal causa de similitudes y diferencias entre organismos.
En este sentido, una filogenia explica por ancestralidad comun la presencia de
caracteres compartidos. Precisamente, el criterio de parsimonia sugiere seleccionar,
entre las hipétesis posibles, aquellas que expliquen por ancestralidad comdn la
mayor cantidad de similitudes observadas (i.e. el menor numero de homoplasias). En
este contexto, se estudiaron caracteres morfoldgicos, osteolégicos, reproductivos,
citogenéticos, larvales y de musculatura de las especies del género Pleurodema y de
los grupos externos seleccionados, con el fin de realizar un analisis filogenético que

permita evaluar la monofilia del género.

V. Andlisis biogeografico
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La Biogeografia historica se ocupa de explicar como los procesos que suceden a
escalas de millones de afios (e.g. procesos evolutivos, procesos tecténicos, etc.)
afectan los patrones de distribucion geografica de los seres vivos. Bioldgica e
histéricamente las relaciones filogenéticas entre los taxones y su distribucion
geogréafica se hallan intimamente ligadas. En los cladogramas resultantes de la
aplicacion del cladismo, puede obtenerse informacion sobre la historia de la
distribucién de los organismos, y sobre las relaciones entre las areas geograficas que
ellos ocupan (Crisci et al. 2000). Uno de los dogmas principales de la Biogeografia es
determinar los centros de origenes de las especies; sin embargo, ha sido demostrado
que son dificiles de determinar con precision y que la bldsqueda de dichos centros
produce resultados muchas veces improbables o espureos (Bremer, 1992).

En el presente estudio, una vez obtenida una hipotesis de relaciones
filogenéticas de las especies de Pleurodema, se aplicaron dos metodologias:
(Optimizacién de Fitch que tiene por objetivo conocer el area ancestral del género
Pleurodema, vy Analisis de dispersidon-vicarianza; con el fin de reconstruir los
eventos biogeograficos que generaron la distribucion actual de las especies de

Pleurodema.

VI. Objetivos
Los objetivos propuestos en el presente trabajo fueron:

= Describir y analizar la variabilidad inter e intraespecifica en morfologia
externa, morfometria, osteologia, aspectos reproductivos, citogenética y
morfologia larval de las especies del género Pleurodema;

= Realizar analisis morfométricos de las especies cripticas del género
Pleurodema (P. borellii - P. cinereum; P. bibroni - P. kriegi y P. guayapae - P.
nebulosum), con el fin de explorar las posibles variables que permitan
discriminar las especies entre si;

= Realizar un analisis filogenético del género Pleurodema a fin de poner a
prueba su monofilia;

= En base al andlisis filogenético, aportar evidencia sobre el estatus taxonémico
del par de especies cripticas Pleurodema borellii y Pleurodema cinereum;

= Evaluar el impacto de especies poliploides -con posible origen hibrido- en el
analisis filogenético;

= Mediante un anélisis biogeografico, reconstruir el area ancestral del antecesor
del género Pleurodema y conocer los posibles eventos biogeograficos que

afectaron la distribucién de las especies del género.
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Hipotesis
El género Pleurodema es un taxén monofilético sustentado por sinapomorfias
exomorfolodgicas, osteoldgicas, citogenéticas, reproductivas, de morfologia larval y/o

de caracteres musculares.



MATERIALES Y
METODOS

Tomado de Miranda Ribeiro (1926)
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El material utilizado en el presente estudio fue provisto por colecciones
herpetologicas de Argentina y del extranjero, como asi también coleccionado

durante viajes de campo realizados en el pais.

Material examinado de colecciones

Todo el material disponible de Pleurodema depositado en las principales
colecciones herpetologias del pais fue estudiado. En el Apéndice de material
examinado se detallan aquellos especimenes empleados en estudios particulares

(morfometria, morfologia externa, anatomia interna, osteologia).

I. Morfologia externa

Las observaciones de caracteres morfologicos externos se realizaron bajo lupa
binocular, examinandose, en todos los casos que fue posible, un minimo de 15
ejemplares adultos por especie. Se siguid la nomenclatura utilizada por Savage &
Heyer (1967), Duellman (1970) y Myers & Duellman (1982).

II. Morfometria

Se han registrado 27 medidas morfométricas exosomaticas tomadas en un
minimo de 30 machos y 30 hembras (siempre que fuera posible) de las siguientes
especies: Pleurodema bibroni, P. borellii, P. bufoninum, P. cinereum, P. guayapae,
P. kriegi, P. nebulosum, P. thaul y P. tucumanum. Los machos se diferenciaron de las
hembras segln sus caracteres sexuales secundarios (e.g. zona gular pigmentada y/o
callosidades nupciales en dedo | y tubérculo metacarpal interno). De las especies P.
brachyops, P. cordobae, P. diplolister y P. marmoratum se hallaron pocos
ejemplares en colecciones, mientras que de Pleurodema aff. bibroni y P.
fuscomaculatum no hay material en colecciones de Argentina; en consecuencia, no
se efectuaron analisis estadisticos para estas especies.

Todas las medidas fueron tomadas con calibre digital de precisién + 0.01 mm,
bajo lupa binocular, sobre el lado derecho del cuerpo de cada individuo, a menos que
las condiciones de preservacion o la presencia de teratologias lo impidieran. Las
medidas tomadas fueron (Fig. 10 C-E): LT (longitud total, longitud hocico-cloaca);
NH (distancia entre el extremo del hocico y el borde anterior de la narina); AC
(ancho de la cabeza tomado a la altura de las comisuras bucales); LC (longitud de la
cabeza, distancia entre el extremo del hocico y la comisura bucal); O (longitud del

0jo); Ti (longitud del timpano); PS (longitud dorso-ventral del parpado superior); DO
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(distancia entre los bordes internos de los 0jos); NO (distancia narina-ojo, distancia
entre el borde posterior de la narina y el borde anterior del 0jo); H (hocico, distancia
entre el extremo del hocico y el borde anterior del 0jo); DN (distancia entre los
bordes internos de las narinas); OT (distancia entre el borde posterior del ojo y el
borde anterior del timpano); OB (distancia entre el borde inferior del ojo y el labio
superior); F (longitud del fémur); T (longitud de la tibia); Tr (longitud del tarso,
distancia entre la articulacion tibio tarsal y el extremo proximal del tubérculo
metatarsal interno); P (longitud del pie, distancia entre extremo proximal del
tubérculo metatarsal interno y el extremo del dedo IV); LMTe (longitud del tubérculo
metatarsal externo); LMTi (longitud del tubérculo metatarsal interno); B (longitud
del brazo, distancia entre la articulacion del hiUmero con el cuerpo y la articulacion
humeral-radioulnar); AB (longitud del antebrazo distancia entre el codo y el extremo
proximal tubérculo metatarsal externo); M (longitud de la mano, distancia entre
extremo proximal del tubérculo metatarsal externo y el extremo del dedo IV); LMCe
(longitud del tubérculo metacarpal externo); LMCi (longitud del tubérculo
metacarpal interno); LL (longitud de la glandula lumbar); DmL (distancia menor
entre glandulas lumbares); y AL (ancho de glandula lumbar).

Se obtuvieron estadisticos descriptivos para todas las especies consideradas,
independientemente para machos y hembras (nUmero de ejemplares, promedio,
rango y desvio estandar). Se realiz6 un Test de Student para probar si hay diferencias
significativas en la longitud total en machos y hembras de las especies consideradas.

Las variables morfométricas fueron analizadas mediante métodos multivariados.
Se efectud un Analisis de Componentes Principales (ACP) para cada par de especies
cripticas (e.g., Pleurodema borellii-P. cinereum, P. bibroni-P. kriegi y P. guayapae-
P. nebulosum), independientemente en machos y hembras. El ACP se efectud a partir
de una matriz de varianza-covarianza, con los datos transformados a logaritmo
natural, a fin de homogeneizar la magnitud de las variables morfométricas (Rosset et
al. 2001). El objetivo del ACP es clarificar las relaciones entre las variables y dividir
la variabilidad total de todos los caracteres en un nUmero limitado de nuevas
variables no correlacionadas (Wiley 1981). Para el par de especies Pleurodema
guayapae-P. nebulosum no se consideraron tres variables: longitud hocico-narina (por
poseer las narinas ubicadas en el extremo del hocico) y aquéllas relacionadas a las
glandulas lumbares (por carecer de estas estructuras). Ademas, para este par de
especies y para P. bibroni-P. kriegi tampoco se consideraron las variables longitud

del timpano y distancia entre el borde posterior del ojo y el borde anterior del
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timpano, dado que algunos ejemplares de P. bibroni y todos los ejemplares de P.

guayapae carecen de manifestaciones externas de la membrana timpanica.

[ll. Osteologia

Los ejemplares analizados para estudios osteoldgicos, todos adultos, fueron
tratados mediante la técnica de tincion diferencial propuesta por Wassersug (1976),
segln la cual el cartilago se tifne de azul con Azul alcian, el hueso de rojo con
Alizarina, y el mUsculo queda diafano por accion del Hidroxido de Potasio.

Las observaciones fueron realizadas bajo lupa binocular y las ilustraciones
fueron llevadas a cabo con la ayuda de una camara clara anexada a la lupa. La
nomenclatura utilizada en las descripciones sigue a diferentes autores segun la parte
esqueletaria examinada: osteologia general y nomenclatura de los foramenes
craneanos (Trueb 1973; 1993; Duellman & Trueb 1994), osteologia craneana (Jurgens
1971; Rocek 1989), aparato hiolaringeo (Trewavas 1933), formula falangeal (Alberch
& Gale 1985, quienes establecen que, en la evolucion de los anuros, se pierde el
dedo |), morfologia carpal (Fabrezi 1992; Fabrezi & Alberch 1996; Fabrezi & Barg
2001) y morfologia tarsal (Fabrezi 1993).

Se ha descripto el esqueleto completo de una especie, Pleurodema thaul,
porque es de la que se cuenta con mayor numero de ejemplares tefidos en
colecciones. Para el resto de las especies, se destacan las principales diferencias con
respecto al esqueleto de P. thaul. Ademas, para cada especie, se destacan las
variaciones intraespecificas mas relevantes en cada estructura.

No se cuenta con informacion osteolégica de Pleurodema cordobae ni de
Pleurodema fuscomaculatum; la informacion sobre Pleurodema aff. bibroni esta
basada en fotografias de los ejemplares MCN 6617 (macho) y MCN 6620 (hembra)

gentilmente cedidas por R. Maneyro.

IV. Biologia reproductiva

Se realizaron diferentes viajes de campana hacia zonas de Argentina con
diferentes ambientes con la intencion de recolectar todas las especies que habitan el
territorio nacional: puna (ambiente de P. cinereum), region altoandina (P.
marmoratum), selva pedemontana (P. borellii), pastizales de altura del ambito
chaqueno austral (P. kriegi), region chaquena y de monte (P. guayapae, P.
nebulosum y P. tucumanum), bosques andino-patagonicos (P. thaul) y estepa

patagonica (P. bufoninum).
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V. Andlisis filogenético
A continuacioén se describen las etapas seguidas para la realizacion del analisis

filogenético del género Pleurodema.

v.i. Seleccion de taxones
Para generar un test riguroso de la monofilia del género Pleurodema, se
seleccionaron todas las especies contenidas en él asi como representantes de géneros
cercanamente emparentados, considerando las hipotesis filogenéticas de Frost et al.
(2006) y Grant et al. (2006) y teniendo en cuenta la variabilidad morfologica a

representar. Se detallan a continuacion:

v.ii. Grupo interno

Leiuperidae: Pleurodema bibroni, P. aff. bibroni, P. borellii, P. brachyops, P.
bufoninum, P. cinereum, P. cordobae, P. diplolister, P. fuscomaculatum, P.
guayapae, P. kriegi, P. marmoratum, P. nebulosum, P. thaul y P. tucumanum.

Para P. fuscomaculatum existen muchas entradas faltantes, dado que existen
muy pocos registros en la literartura: la descripcion original (Steindachner 1863) y
una muestra proveniente de Paraguay de fines de siglo XIX (Cei 1990). Los ejemplares
identificados como Physalaemus fuscomaculatus en estudios citogenéticos (Amaral et
al. 2000), probablemente correspondan a Physalaemus marmoratus (véase
Nascimento et al. 2006).

Finalmente, no se cuentan con datos de osteologia, morfologia larval, ni

musculatura de P. cordobae, especie recientemente descripta.

v.iii. Grupo externo

Leiuperidae: Physalaemus albonotatus (Steindachner 1864), Physalaemus
biligonigerus (Cope 1861), Physalaemus cuqui Lobo 1993, Physalaemus cuvieri
Fitzinger 1826, Physalaemus fernandezae (Muller 1926), Physalaemus henselii (Peters
1872) y Physalaemus santafecinus Barrio 1965. Engystomops pustulosus (Cope 1864).
Eupemphix nattereri Steindachner 1863. Somuncuria somuncurensis (Cei 1969).
Pseudopaludicola boliviana Parker 1927, Pseudopaludicola falcipes (Hensel 1867) y
Pseudopaludicola mystacalis (Cope 1887).

Los géneros actualmente reconocidos Physalaemus, Eupemphix y Engystomops
incluyen un gran conjunto de especies neotropicales que oviponen en nidos de
espuma. Todas las especies de estos géneros fueron incluidos en Physalaemus por

Lynch (1970) argumentando que no existian evidencias para separar las especies en
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los tres géneros. El autor ofrece una descripcion del género y propone el
ordenamiento en cuatro grupos de especies: biligonigerus (4 especies), pustulosus (7
especies) signiferus (5 especies) y cuvieri (18 especies). Cannatella & Duellman
(1984) propusieron la monofilia para el grupo pustulosus de Physalaemus, sugiriendo
cuatro sinapomorfias morfologicas: piel con tubérculos; presencia de glandula
paratoidea; presencia de glandula eliptica en los flancos del cuerpo y proceso
dentigero del vomer delgado.

Cuando se disend la seleccion de grupos externos del presente trabajo, se
seleccion6 al menos un representante de cada grupo de especies de Physalaemus
propuesto por Lynch (1970), considerando las afinidades entre Pleurodema y
Physalaemus sefaladas previamente en la Introduccion. Durante el transcurso del
presente estudio, se publico el trabajo de Nascimento et al. (2005), quienes
proponen un ordenamiento fenético de Physalaemus, revalidando Eupemphix para
incluir a Eupemphix nattereri (género monotipico) y Engystomops para incluir a las 7
especies del grupo pustulosus de Lynch (1970). Para mas detalle de la historia
nomenclatorial de estos taxones véase Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005).

El género Pseudopaludicola fue recuperado como monofilético por Lobo (1995)
en su analisis filogenético, dado que las especies que lo componen comparten tres
sinapomorfias: tubérculo hipertrofiado presente en la cara posterior del antebrazo;
procesos alares (aqui llamados procesos anterolaterales) del hioides muy expandidos
e indiferenciados de la placa hioidea y epicoracoides muy angostos, no superpuestos
0 apenas superpuestos. Con respecto a P. falcipes, se han registrado diferentes
niveles de ploidia (ver caracteres 101-102 del Capitulo V). En consecuencia, y al no
contar con material de la localidad tipo para todos los sets de caracteres examinados
(Provinz S. Pedro do Rio Grande do Sul -Brasil-, Hensel 1867) se emplearon solo
ejemplares de Uruguay, ya que fue posible revisar ejemplares para morfologia
externa y osteologia, ademas de contar con datos de citogenética y morfologia larval
de dichas poblaciones. Hasta tanto una revision taxondémica permita conocer el
estatus de las diferentes poblaciones, la informacion incluida respecto a esta especie

se basa en material de Uruguay.

Leptodactylidae:

Leptodactylus latinasus Jiménez de la Espada 1875 y Leptodactylus ocellatus
(Linnaeus 1758).

Heyer (1969a) ofrece una diagnosis de Leptodactylus en base a siete caracteres

morfologicos: timpano diferenciado; pies sin membranas o con membranas
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vestigiales; dientes maxilares y vomerinos presentes; vomer sin proyeccion posterior;
mesosternon con estilo 6seo y falanges terminales en forma de garra.

Ponssa (2008) realizd un analisis filogenético del grupo fuscus del género
Leptodactylus, hallando que todas las especies de Leptodactylus incluidas conforman
un grupo monofilético sustentado por cinco sinapomorfias: margen posterior de los
frontoparietales derecho, entre 8 y 13 dientes vomerinos, vomeres y palatinos
superpuestos, rama otica del escamoso del mismo ancho que la rama zigomatica y

xifisternon trapezoidal o semicircular.

Cycloramphidae: Alsodes gargola Gallardo 1970, Eupsophus calcaratus
(Gunther 1881) y Odontophrynus americanus (Duméril and Bibron 1841).

Los géneros Alsodes, Eupsohpus y Odontophrynus estaban incluidos en
Leptodactylidae, Telmatobiinae pero en diferentes tribus sensu Lynch (1971; 1978;
véase tabla 2 del presente trabajo). Recientes propuestas sugieren que estos géneros
estan cercanamente emparentados conformando, junto con otros géneros, la familia
Cycloramphidae (Frost et al. 2006; Grant et al. 2006, aunque véanse diferencias en
el contenido total de la familia).

Odontophryus americanus incluye un complejo de especies diploides y
poliploides (Rosset et al. 2006). Hasta tanto se establezca el estatus especifico de las
poblaciones que componen este complejo, se ha optado por incluir material
procedente de la provincia de Buenos Aires, posible localidad tipo de la especie
(véanse comentarios para la especie en Frost 2009). Una revision de la distribucion

geografica de este complejo de especies se encuentra en Rosset et al. (2006).

Ceratophryidae: Batrachyla leptopus Bell 1843.

Batrachyla estaba incluida en la subfamilia Telmatobiinae de acuerdo a la
clasificacion de Lynch (1971; 1978) y Heyer (1975). Frost et al. (2006) y Grant et al.
(2006) hallaron en sus analisis filogenéticos que este género estd cercanamente
emparentado a Atelgnathus. Estos dos géneros resultan anidados con Telmatobious,
Ceratophrys, Chacophrys y Lepidobatrachus, constituyendo la familia
Ceratophryidae. Sin embargo, los resultados de la filogenia de los Telmatobius (grupo
“meridional”) propuesta por Barrionuevo (2009) no sustentan una relacion muy
cercana de Batrachyla con Ceratophrys+Chacophrys.

Batrachyla leptopus se empled para enraizar el arbol.
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Tabla 2. Propuestas taxonomicas de diferentes géneros de “Leptodactylidae” mencionadas en
el texto (solo se incluyen los géneros citados en el texto).

Lynch (1971) Lynch (1978)
Telmatobiinae Telmatobinae
Telmatobiini Batrachylini
Caudiverbera Batrachyla
Telmatobufo Thoropa
Telmatobius Cayptocephalellini
Batrachrophrynus Caudiverbera
T Neoprocela Telmatobufo
Alsodini Telmatobiini
Eupsophus Alsodes
Hylorina Atelognathus
Batrachyla Batrachrophrynus
Thoropa Eupsophus
Hylorina
Odontophyinini Insuetophrynus
Odontophrynus Limnomedusa
Proceratophrys Somuncuria
Telmatobius
Leptodactylinae
Pleurodema Frost et al. (2006)
Limnomedusa Cycloramphidae
Hydrolaetare Alsodes
Edalorhina Crossodactylus

Lithodytes
Physalaemus
Paratelmatobius
Pseudopaludicola
Leptodactylus
Barycholos

Heyer (1975)

Telmatobiinae
Batrachrophrynus
Batrachyla
Caudiverbera
Eupsophus
Hylorina
Insuetophrynus
Telmatobius
Telmatobufo

Cycloramphus
Eupsophus
Hylodes
Hylorina
Limnomedusa
Megalosia
Odontophrynus
Proceratoprhys
Rhinoderma

Ceratophryidae

Atelognathus
Batrachyla
Ceratophrys
Chacophrys
Lepidobatrachus
Telmatobius

Batrachophrynidae

Batrachophrynus
Caudiverbera
Telmatobufo
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v.iv. Seleccion y codificacion de caracteres

Los caracteres seleccionados proceden de observaciones propias (siempre que
fuera posible) y de la literatura. Los sets de caracteres utilizados corresponden a
morfologia externa (Capitulo ), osteologia (Capitulo IIl), variables reproductivas
(Capitulo 1V), caracteres sexuales secundarios, caracteres cromosémicos, caracteres
de morfologia larval y caracteres mioldgicos. La nomenclatura de morfologia larval
sigue a Altig & McDiarmid (1999).

La codificacion de los caracteres seleccionados puede ser definida como la
unioén entre las observaciones y las explicaciones, y se espera que se obtengan
estados de caracter homologos, independientes y no-redundantes (Strong & Lipscomb
1999). Los caracteres han sido definidos, en su gran mayoria, siguiendo la
codificacion reductiva o “reductive coding” (Wilkinson 1995), la cual permite que
cada variable se mantenga separadamente como una potencial sinapomorfia para ser
puesta a prueba (Kitching et al. 1998). La otra forma de codificar los caracteres es la
codificacion combinada o “composite coding” (Wilkinson 1995), la cual produce un
Unico caracter multiestado. Debe tenerse en cuenta que la seleccion de cada uno de
los modos de codificacion debe depender del balance entre el conocimiento previo
sobre las variables a codificar y la independencia entre los caracteres que se
construyen, evaluando si covarian o no (Wilkinson 1995).

La determinacion de los estados de caracter implica una hipétesis de homologia
primaria (De Pinna 1991; Hawkins et al. 1997), dado que tiene implicito el concepto
de ancestralidad comun. Las hipétesis primarias, basadas en las observaciones sobre
los organismos, seran luego contrastadas con el analisis filogenético y, en caso de
comprobarse que esa similitud observada corresponde a ancestralidad comun (i.e.,
no son caracteres homoplasicos), se constituyen en homologias secundarias (De Pinna
1991).

v.v. Matriz de datos

La matriz de datos se construyé en el programa WINCLADA (Nixon 1999) e
incluye 34 taxones (descriptos en la seccion previa) y 125 caracteres, 84 de los cuales
son binarios y 41 multiestado. Los caracteres incorporados al analisis se listaron de la
siguiente forma: 0-18 de morfologia externa de adultos, 19-89 de osteologia, 90-
100de biologia reproductiva y caracteres sexuales secundarios, 101-102 de
citogenética, 103-119 de morfologia larval y 110-124 de musculatura. Los caracteres
multiestado 49, 63 y 100 fueron considerados aditivos dado que se identificé un

ordenamiento gradual en los estados de caracter observados.
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Una vez construida la matriz de datos, el analisis filogenético se realizd
siguiendo el criterio de optimalidad de parsimonia (Farris 1983) utilizando el
programa T.N.T. (Goloboff et al. 2003b).

v.vi.Pesos iguales y pesado de caracteres

La matriz de datos fue analizada siguiendo dos criterios: asignando a todos los
caracteres el mismo y también asignandoles pesos diferentes.

La primera propuesta de pesados de caracteres (“Pesados sucesivos”) postulaba
que era posible incrementar la eficiencia de las reconstrucciones filogenéticas
pesando diferencialmente los caracteres de acuerdo a su grado de correlacion con las
relaciones cladisticas del grupo en estudio (Farris 1969). Mas recientemente,
Goloboff (1993) destaco algunas falencias de este procedimiento y sugirié el método
de “Pesos implicados”. Este método permite asignar un peso a los caracteres (“fit”)
durante las busquedas, considerando que usualmente, en analisis filogenéticos,
algunos caracteres tienen mucha homoplasia mientras que otros son perfectamente
jerarquicos (Goloboff 1993). El “fit” de los caracteres depende de una funcion de
concava decreciente, la cual es: Fit = k / (k + ESi), donde k es la constante de
concavidad y ESi representa la cantidad de pasos extras para un caracter dado. A
mayores valores de concavidad (i.e. menores valores de k,) mas peso se asigna a los
caracteres con homoplasia (Goloboff 1993). Si bien el programa TNT (Goloboff et al.
2003b) permite asignar a la constante k valores entre 1 y 100 (siendo 3 el valor por

defecto), en el presente analisis se exploraron los valores de k entre 4y 10.

v.vii. Estrategias de busqueda

Se emplearon las mismas estrategias de busqueda tanto para el analisis bajo
pesos iguales como para el analisis bajo pesos implicados; en este ultimo caso, se
exploré un rango de valores de la constante k (4-10) con el fin de evaluar la
sensibilidad de los clados obtenidos a los diferentes valores de peso (Goloboff 1993).

Existen dos tipos de estrategias de bUsqueda: a) busquedas exactas, cuando se
cuenta con un namero relativamente bajo de taxones y es posible evaluar todas las
topologias posibles; b) busquedas heuristicas, aplicables cuando el numero de
taxones empleados hace prohibitiva la primera modalidad. En el presente trabajo se
realizaron busquedas heuristicas. Las busquedas crean un arbol de Wagner inicial
(Farris 1969) a partir del cual se van adicionando secuencias de taxones en la
posicion en la cual se incremente lo menos posible la longitud. Luego, los arboles

obtenidos fueron sometidos a permutacion de ramas mediante el método “Tree-
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bisection and reconnection” (TBR); este procedimiento corta una rama del arbol y la
re-enraiza en todas las raices posibles, con el fin de aproximarse gradualmente a los
arboles mas cortos, calculando en cada corte la longitud que se va obteniendo. Se
extendio la memoria del programa para que pueda guardar hasta 10000 arboles. Cada
busqueda incluyd 1000 secuencias de adicion y se permitio guardar 10 arboles en
cada una. La idea de incorporar multiples secuencias de adicion se relaciona con la
posibilidad de disminuir la probabilidad de “caer” en las “islas de arboles”, término
acunado por Maddison (1991). Las islas son conjuntos de arboles separados por
reacomodamientos; entonces, al emplear multiples secuencias de adicion existen
mas posibilidades de hallar todas las topologias maximamente parsimoniosas
posibles. Finalmente, si mas de un arbol maximamemente parsimonioso fue
obtenido, se realizo un consenso estricto.

La optimizacion de los caracteres en las ramas de los cladogramas se realizo

con el programa Winclada (Nixon 1999).

v.viii. Medidas de soporte

Las medidas de soporte permiten conocer el grado en que se ajustan los
caracteres a los clados obtenidos, es decir, contemplan la cantidad de caracteres
que apoyan (i.e. sinapomorfias) y que contradicen (i.e. homoplasias) cada clado. De
este modo se puede tener una idea sobre como podrian ser afectados los resultados
ante la adicion de nuevos caracteres (Goloboff 1998).

Existen varias medidas de soporte. El Soporte de Bremer (Bremer 1988; definido
formalmente en Bremer 1994) consiste en evaluar cuantos pasos extra son necesarios
para que el arbol maximamente parsimonioso colapse. El soporte absoluto de Bremer
mide el conjunto total de evidencia a favor de un grupo; mientras que el soporte
relativo de Bremer (Goloboff & Farris 2001) mide la tasa entre la evidencia favorable
y desfavorable.

Por otro lado, existen medidas de re-muestreo de la matriz de datos. Existe un
acuerdo general en considerar que los re-muestreos reflejan el grado de soporte de
la evidencia disponible, i.e. de la matriz de datos analizada (Ramirez 2005 y trabajos
alli citados), mas que la probabilidad de recuperar un grupo monofilético, como
originariamente sugirié Felsenstein (1985). Sin embargo, también debe senalarse que
existen opiniones encontradas respecto a sus usos e interpretaciones [véase Grant &
Kluge (2003) contra Ramirez (2005)].

“Parsimony jackknifing” (Farris et al. 1996) consiste en cortar una determinada

proporcién de la matriz y re-analizarla, a fin de evaluar el grado de resistencia de la
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topologia obtenida frente a este re-muestreo. En el “Bootstrapping” (Felsenstein
1985), cada re-muestreo consiste en una nueva matriz de datos con los mismos
terminales, pero con algunos de los caracteres originales duplicados y otros
eliminados, con el fin de evaluar el desempeio de cada caracter como si hubiera
evolucionado independientemente de los otros segin un proceso estocastico pero en
concordancia con una medida de ramas y una filogenia determinadas.

A pesar de ser extensamente usados, “Parsimony jackknifing” 'y
“Bootstrapping” pueden causar algunos resultados ilégicos cuando son utilizados con
caracteres con diferentes pesos (Goloboff et al. 2003a). La influencia de los pesos (o
matrices de costo) puede ser eliminada si el re-muestreo es hecho de modo que la
probabilidad de aumentar el peso de un caracter sea igual a la probabilidad de
disminuirlo. El método “Symmetric resampling” propuesto por Goloboff et al.
(2003a) considera estos argumentos y puede ser utilizado bajo pesos sucesivos, pesos
implicados y matrices de costo. Ademas, considera el problema de la frecuencia con
la cual los grupos estan presentes o son contradictorios (esta diferencia de
frecuencias es llamada GC por su sigla en inglés, “Group present/Contradicted”). La
diferencia de frecuencias GC adopta valores entre -1y 1, indicando -1, 0 y 1 maxima
contradiccion, indiferencia y maximo soporte, respectivamente (Goloboff et al.
2003a). En los cladogramas obtenidos, los valores de contradiccion (i.e. negativos) se
observan como valores entre corchetes por defecto del programa.

En consecuencia, y de acuerdo a lo discutido, se calcularon las siguientes
medidas de soporte: Soporte absoluto de Bremer, Soporte relativo de Bremer,
“Parsimony jackknifing” y “Bootstrapping” para el analisis bajo pesos iguales y
“Symmetric resampling” (P= 0,33) para el analisis bajo pesos implicados. Para
calcular las medidas de soporte se amplio la memoria del programa para permitirle
guardar hasta 50000 arboles, mientras que el nimero de réplicas en cada caso fue de
1000.

Finalmente se calcularon tres parametros: Longitud del arbol (nUmero total de
pasos para una topologia determinada), indice de consistencia, IC (Kluge & Farris
1969) e indice de de retencidn, IR (Farris 1989; Farris 1990). El IC esta definido como
M/ S, donde M es la sumatoria de todos los valores de m (m es el nUmero minimo de
pasos que un caracter presenta en cada cladograma) y S la sumatoria de todos los
valores de s (s es el minimo nimero de pasos que un caracter presenta en un
cladograma en particular). El IR esta definido como G - S/ G - M, donde G es la
sumatoria de todos los valores de g (g representa el maximo niumero de pasos que un

caracter puede tener en cualquier cladograma). Los dos indices varian entre 0 y 1,
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acercandose a 1 cuanto menos homoplasia exista. Para el calculo de ambos indices se

empleo el archivo stats.run en el programa TNT.

v.ix. Andlisis cladistico excluyendo especies poliploides

La presencia de especies poliploides de origen hibrido (i.e. por alopoliploidia)
dificulta las recontrucciones filogenéticas, dado que impican en modelo de evolucion
reticulada que no contemplan los métodos estandares de analisis cladisticos Chenuil
et al. 1998). A pesar de que no hay pruebas concluyentes, se ha sugerido que
Pleurodema bibroni y Pleurodema kriegi se han originado por alopoliploidia, dado
que no forman figuras tetravalentes en la meiosis. En consecuencia, y para evaluar el
impacto de posibles especies poliploides de origen hibrido, se ha analizado la matriz
de datos excluyendo a P. bibroni, P. kriegi, P. aff. bibroni (de ploidia desconocida
pero posiblemente poliploide por sus similitudes con P. bibroni) y P. cordobae
(octoploide). Ademas, se ha excluido una especie del grupo externo, Odontophrynus
americanus. En el presente trabajo se han incluido poblaciones de Buenos Aires,
(Argentina) de esta especie, pero se ha sugerido que podria tratarse de un complejo
de especies diploides y tetraploides, no necesariamente con origen autopoliploide

para estas ultimas (véase Rosset et al. 2006, Lanzone et al. 2009).

6. Andlisis biogeografico

Uno de los puntos centrales en la biogeografia es el conocimiento de las areas
ancestrales de linajes monofiléticos. Para determinar dichas areas, varios métodos
fueron desarrollados en las Ultimas décadas con el fin de evitar los problemas
metodologicos y conceptuales que generaba el clasico enfoque de Centros de origen.

Bremer (1992) desarrolld una metodologia llamada Anélisis de Areas
Ancestrales. El autor definid que todos los grupos monofiléticos poseen un area
donde habitdé su antecesor comun, llamada area ancestral. A diferencia de lo
postulado por la escuela de Centro de origen y dispersion, Bremer (1992) destaca que
el &rea ancestral no necesariamente debe estar limitada a un solo lugar, sino que
puede corresponder a mas de un sitio. De este modo, el autor desarrollé un método
que permite determinar la probabilidad relativa de que un area forme parte del area
ancestral. A pesar de que el area ancestral puede extenderse a mas de un lugar, una
limitacion indica que la misma no puede ser mayor que el area de los descendientes.
El método aplica las optimizaciones de Camin-Sokal (“reverse Camin-Sokal” vy
“forward Camin-Sokal” parsimony), las cuales no permiten la reversibilidad de los

estados. Este aspecto conduce a la mayor critica al método, dado que serian mas
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apropiadas aquellas metodologias que permitieran la reversibilidad de los estados
para reconstruir areas ancestrales (Ronquist 1994).

Ronquist (1994) propuso emplear la Optimizacion de Fitch, la cual permite la
reversibilidad entre los estados. El método se basa en dos premisas: i) el antecesor
comun poseia una distribucion no mayor que cualquiera de sus descendientes, v ii) el
grupo bajo analisis es mas reciente que cualquier posible evento vicariante ocurrido
entre las areas de endemismo actuales. Este método ademas contempla la
posibilidad de que el ancestro haya habitado mas de un area (pero nunca areas
mayores a las de los descendientes), lo que se ha llamado polimorfismo ancestral
(Ronquist 1994).

Cuando mas de un area resulta ser el area ancestral, se debe calcular una
medida de la probabilidad relativa de que el estado ancestral sea alguna de ellas.
Este coeficiente se calcula invirtiendo el nUmero de pasos del area y dividiéndolo por
el menor nUmero de pasos que presenta un area (Ronquist 1994). Por ejemplo, si los
resultados indican que las areas A y B son probables areas ancestrales, y A tiene 2
pasos y B tiene 3, el coeficiente se calcula de la siguiente manera:

Probabilidad de A de ser el area ancestral: 1/2x2 =1

Probabilidad de B de ser el area ancestral: 1/3x 2 = 0,67

El area con el coeficiente mas alto sera la seleccionada como aquella con mayor

probabilidad de ser el area ancestral del grupo.

El Andlisis de dispersion-vicarianza (DIVA) reconstruye la distribucion
ancestral de los taxones sobre la base de un modelo biogeografico simple, factible de
aplicar a un sélo taxén (Ronquist 1997). La filogenia sobre la cual se realice la
optimizacion debe corresponder a un arbol completamente dicotémico, definiéndose
como unidad de é&rea a las pequefnas unidades habitadas por cada especie,
contemplando que cada especie puede habitar una o varias pequenas unidades (i.e.
areas de endemismo). Por ejemplo, si la especie X habita las areas A, By C, la
unidad de area de la especie (D,) puede ser definida como D, = {A, B, C}.

En el campo de la biogeografia se considera que cuatro eventos pueden ocurrir:
vicarianza, duplicacién, dispersion y extincion. El DIVA asigna costo cero a los
eventos de vicarianza y duplicacion, contemplando la especiacion alopatrida
(subdivision del area ancestral en dos conjuntos de areas mutuamente excluyentes) y
la especiacion alopatrida dentro del area (subdivision del area ancestral en dos

conjuntos de areas mutuamente excluyentes). Ademas, el DIVA asigna costo uno a los
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eventos de dispersion (adicion de una o mas unidades de area a la distribucion) y
extincion (pérdida de una o mas unidades de area a la distribucion).

Una vez considerados los costos, se confecciona una matriz de costos
tridimensional, dado que el costo de cada evento depende de una combinacién
particular de las distribuciones de los descendientes. Una vez construida la matriz
tridimensional, la optimizacidon se realiza en forma similar a una optimizacion de
matriz de costos ordinaria, i.e. en dos dimensiones (Ronquist 1997). Dos pautas
reglamentan el modo de optimizacion: i) la distribucion éptima de un nodo ancestral
no puede contener una unidad de area no ocupada por alguno de sus descendientes;
y ii) la distribucion optima de un nodo ancestral debe contener al menos una unidad
de area de la distribucion de cada uno de los dos nodos descendientes (Ronquist
1997).

La definicion de las areas habitadas por el grupo en estudio esta basada en el
esquema biogeografico propuesto por Morrone (2001).

De acuerdo con lo discutido precedentemente, dos métodos seran utilizados:
Optimizacioén de Fitch (Ronquist 1994), implementada en el programa TNT (Goloboff
et al. 2003b) con el objetivo de reconstruir el area del ancestro comin mas reciente
de Pleurodema; y Andlisis de dispersidn-vicarianza (DIVA; Ronquist 1997),
implementado con el programa DIVA 1.1 (Ronquist 1996), con el objetivo de

reconstruir la secuencia de eventos que explican la distribucion actual del género.



CAPITULO |

Morfologia externa
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A continuacion se describe la morfologia externa de las especies del género
Pleurodema, excepto de P. fuscomaculatum, dado que no fue posible examinar
material.

Pleurodema bibroni: hocico levemente acuminado en vista dorsal, truncado en
vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado,
redondeado; region loreal plana o levemente concava, inclinada; textura del parpado
superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante translicida;
sin pliegue timpanico pero con una mancha desde el ojo hacia la glandula
poscomisural; membrana timpanica ausente y circunferencia del anillo timpanico
evidente; glandula poscomisural presente, blanquecina; lengua redondeada; dientes
vomerinos ausentes. Glandulas lumbares presentes. Miembros anteriores con dedos
redondeados; tubérculo metacarpal interno (TMI) redondeado u ovalado, no
queratinizado, penetrando en el dedo Il; tubérculo metacarpal externo (TME)
ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares y pequefos palmares presentes;
longitud relativa de los dedos IV>1I>V>Ill. Miembros posteriores con dedos
redondeados; tubérculo metatarsal interno (Tml) ovalado, no queratinizado;
tubérculo metatarsal externo (TmE) ovalado, no queratinizado; tubérculos
subarticulares presentes; reborde en dedos; longitud relativa de los dedos
IV>IlI=V>1l>], pliegue tarsal ausente. Machos con saco bucal simple y subgular;
callosidades nupciales en un solo parche en el dedo Il.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: En lineas generales, dorso marron
palido, con manchas marrones relativamente simétricas a ambos lados de una
delgada linea vertebral (a veces no conspicua), bordeadas de marréon mas oscuro;
estas manchas muchas veces estan conectadas transversalmente (en kriegi,
longitudinalmente). En el material conservado, las manchas en P. bibroni a veces se
observan mejor definidas que en P. kriegi. En el dorso hay pequeinas pUstulas
dispersas, marron claro, bordeadas de marrén oscuro. Desde el ojo nace una linea
marron oscura que pasa por la narina y termina en el borde de la quijada superior (a
veces no conspicua). Generalmente una Unica mancha oscura sobre las glandulas
lumbares. Zona dorsal de los miembros posteriores barrada; cada barra es
amarronada, bordeada a ambos lados de marrén mas oscuro. Miembros anteriores
también barrados. La zona de los flancos entre la glandula lumbar y el comienzo del
miembro posterior, y la zona oculta de los fémures con manchas marrones oscuras,
bien definidas (coloracion “flash”). Vientre inmaculado. Machos con region gular
marron oscura.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en CENAI 6155-6163 y 6202-6218.
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Pleurodema aff. bibroni (poblaciones de Rio Grande do Sul, Brasil): Las
caracteristicas exo-morfologicas son muy similares a las descriptas para P. bibroni,
por lo tanto, sélo se sefalan las variaciones. Hocico levemente acuminado en vista
dorsal, acuminado o truncado en vista lateral. Textura del parpado superior
verrugosa. Sin mancha conspicua entre el ojo y la glandula poscomisural. En algunos
ejemplares se observd un engrosamiento dérmico en la region mas proximal del
tarso. Machos con saco bucal simple y subgular; callosidades nupciales, si presentes,
en dedo Il.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: En lineas generales, dorso marron
palido, con manchas marrones poco simétricas bordeadas de marrén mas oscuro (en
P. bibroni se observo patron mas simétrico), estas manchas muchas veces estan
conectadas transversalmente; sin delgada linea vertebral. Textura del dorso del
cuerpo mas verrugosa que en P. bibroni.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en la serie del MCN (véase

apéndice de Material examinado).

Pleurodema borellii: hocico levemente acuminado en vista dorsal, redondeado
o truncado en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis
redondeado; region loreal levemente coéncava, inclinada; textura del parpado
superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante translicida;
pliegue timpanico presente que no cubre al timpano; membrana y anillo timpanico
prominentes; glandula poscomisural presente; lengua variable, redondeada, oval o
lanceolada; dientes vomerinos presentes, agrupados, divergentes anteriormente,
ubicados entre las coanas. Glandulas lumbares presentes. Miembros anteriores con
dedos redondeados; TMI ovalado, no queratinizado, penetrando en el dedo II; TME
ovalado o redondeado, no queratinizado; tubérculos subarticulares y palmares
presentes; a veces reborde en dedos de la mano; longitud relativa de los dedos
IV>II>V>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado y comprimido,
no queratinizado; TmE ovalado o redondeado, no queratinizado; tubérculos
subarticulares, supernumerarios y palmares presentes; reborde en dedos; longitud
relativa de los dedos IV>V>llI>llI>l; en algunos ejemplares de observa un
engrosamiento dérmico en la region mas proximal del tarso. Algunos individuos
infectados con acaros. Machos con saco bucal simple y subgular; callosidades
nupciales en dos parches, uno en dedo Il y otro en tubérculo metacarpal interno.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: En lineas generales, dorso
generalmente verrugoso, marron claro, con pequeifas manchas anaranjadas y/o

marréon mas oscuras, presentando una W intraescapular generalmente conspicua; a
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veces una delgada linea vertebral. Desde el ojo nace una linea marrén oscura que
pasa por la narina y termina en el borde de la quijada superior; luego hay un nUmero
variable de barras en el labio superior, desde las narinas hasta el timpano.
Generalmente una mancha mas oscura rodeada de un reborde blanquecino sobre las
glandulas lumbares. Zona dorsal de los miembros anteriores y posteriores barrada;
cada barra es marron, bordeada a ambos lados de marron mas oscuro. Glandulas
lumbares con una o varias manchas oscuras. Zona de los flancos entre la glandula
lumbar y el comienzo del miembro posterior, y la zona oculta de los fémures es
violacea en los ejemplares de Tucuman y amarillo-anaranjada en los ejemplares de
Jujuy. Dorso con pequeias pUstulas. Vientre liso e inmaculado, en algunos
ejemplares los flancos presentan un fino puntillado. Ojo con pupila redonda, negra
con reborde dorado; iris dorado, con reticulados cobrizos. Machos con region gular
amarronada.

Coloracion en vida basada en 3 ejemplares de Yerba Buena, Tucuman (MLP A. 3909-
3911) y 2 ejemplares de El Carmen, Jujuy (MLP A. 4748-4749).

Pleurodema brachyops: hocico levemente acuminado en vistas dorsal vy
truncado en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis redondeado;
region loreal levemente concava, inclinada; textura del parpado superior levemente
verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante translicida; pliegue
supratimpanico corto; membrana y anillo timpanico prominentes; sin glandula
poscomisural ni parotoidea; lengua generalmente ovalada y entera; dientes
vomerinos presentes. Glandulas lumbares presentes. Miembros anteriores con dedos
redondeados; TMI y TME ovalados, no queratinizados; tubérculos subarticulares
presentes; longitud relativa de los dedos IV>VzII>lll. Miembros posteriores con dedos
redondeados; Tml ovalado, comprimido, a veces queratinizado; TmE ovalado, a veces
queratinizado; tubérculos subarticulares presentes; reborde en dedos; longitud
relativa de los dedos IV>llI=V>II>], engrosamiento dérmico en el borde cantal del
tarso. No se observaron ejemplares infectados con acaros. Machos con saco bucal
simple y subgular; callosidades nupciales en dos parches, uno en dedo Il y otro en
TMI.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: dorso liso, con coloracién marron
relativamente uniforme, sobre el cual se destacan manchas marron oscuro que
guardan cierta simetria. Hay una delgada linea blancuzca desde el urostilo hasta la
region escapular o hasta el hocico. Una barra a la altura de cada narina (desde los
ojos hasta el hocico) y otra debajo de cada ojo en el labio superior. Zona de los

flancos, entre la region lumbar y el comienzo del miembro posterior con manchas
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marrones oscuras. Region oculta de los fémures sin de pigmentacién, exceptuando la
region circundante a la cloaca (a veces hay algunas pequenas manchitas). Las
manchas se van dispersando hacia los flancos del cuerpo, alcanzando la region de los
miembros anteriores. Glandulas lumbares marrén oscuras o negruscas con pequenas
pintas blanquecinas. Region dorsal de miembros anteriores y posteriores barrada.
Vientre inmaculado y liso. Machos con saco gular marrén oscuro.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en: CENAI 3158-3159, 8780-8785
y UIS-A 098 y 1543.

Pleurodema bufoninum: hocico redondeado o levemente acuminado en vista
dorsal, redondeado en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis no
diferenciado, redondeado; region loreal plana o levemente concava, inclinada;
textura del parpado superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana
nictitante transllcida; pliegue timpanico corto, sobre el timpano o apenas
sobrepasandolo posteriormente; membrana timpanica ausente y circunferencia del
anillo timpanico evidente; glandulas poscomisural y paratoidea presentes, a veces
fusionadas; lengua generalmente redondeada y entera; dientes vomerinos presentes.
Glandulas lumbares presentes. Miembros anteriores con dedos redondeados; TMI
ovalado, no queratinizado, comprimido, penetrando en el dedo Il; TME redondeado,
ovalado o lanceolado, no queratinizado, no comprimido; tubérculos subarticulares,
supernumerarios y palmares presentes; reborde en dedos; longitud relativa de los
dedos IV>lI=V>lll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado, no
queratinizado; TmE redondeado u ovalado, no queratinizado, comprimido; tubérculos
subarticulares supernumerarios y palmares presentes; reborde en dedos; longitud
relativa de los dedos IV>V>llI>lI>l; pliegue tarsal presente. Algunos ejemplares
infectados con acaros. Machos sin saco bucal, con callosidades nupciales en dedo Il y
TMI.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: dorso de coloracion muy
variable, en lineas generales con fondo blanquecino o pardo, y manchas en
diferentes gamas de marrones; a veces con machas grandes oscuras, y pequenas
manchas en su interior mas claras, que mantienen una cierta simetria a cada lado del
cuerpo; otras veces con manchas irregulares oscuras; con o sin linea vertebral. En
general, cuando no hay linea vertebral, se observa una linea mas clara, a la altura de
la unién de las supraescapulas. Coloracion de las glandulas lumbares similar a la del
resto del cuerpo. Piel dorsal lisa o con pequeios granulos en baja densidad. Zona
dorsal de los miembros anteriores y posteriores barrada o con manchas mas bien

ocelares, de contorno irregular, cada barra o mancha ocelar es marrén, y esta
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bordeada a ambos lados de marréon mas oscuro. Vientre inmaculado. Ojo con pupila
redonda, negra con reborde dorado; iris dorado, con reticulados negros, con una
concentracion de pigmento en los bordes anterior y posterior del mismo. Machos con
region gular amarronada.

Coloracion en vida basada en cuatro ejemplares del Cruce de la RN 40 y Arroyo
Pilcaniyeu, Rio Negro (MLP A. 4033-4036); un ejemplar de cruce de la RN 40 y Arroyo El
Porteno, Rio Negro (MLP A. 4048); un ejemplar del Cruce de la RN 23 y Rio Pichi Leufu, Rio
Negro (MLP A. 4005) y un ejemplar de Puerto Deseado, Santa Cruz (MLP A. 4747).

Pleurodema cinereum: hocico redondeado o levemente acuminado en vista
dorsal, acuminado o truncado en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus
rostralis redondeado; region loreal levemente concava, inclinada; textura del
parpado superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante
transllcida; pliegue timpanico presente que no cubre al timpano; membrana y anillo
timpanico prominentes; glandula poscomisural presente; lengua variable,
redondeada, oval o lanceolada; dientes vomerinos presentes, agrupados, divergentes
anteriormente, ubicados entre las coanas. Glandulas lumbares presentes. Miembros
anteriores con dedos redondeados; TMI ovalado, no queratinizado, penetrando en el
dedo Il; TME ovalado o redondeado, no queratinizado; tubérculos subarticulares y
palmares presentes; a veces reborde en dedos Ill y IV; longitud relativa de los dedos
IV>II>V>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado y comprimido,
no queratinizado; TmE ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares y
palmares presentes; reborde en dedos; longitud relativa de los dedos IV>1lI>V>II>]; en
algunos ejemplares de observa un engrosamiento dérmico en la region tarsal, en
otros un pliegue tarsal conspicuo; membrana interdigital basal. Machos con saco
bucal simple y subgular; callosidades nupciales en dedo Il y TMI.

Patrones de coloracién y textura del cuerpo en vida: Muy similar a P. borellii.
En lineas generales, dorso verrugoso, marrén claro, con pequefias manchas marron
mas oscuras, presentando una W intraescapular generalmente conspicua; a veces una
delgada linea vertebral. Desde el ojo nace una linea marrén oscura que pasa por la
narina y termina en el borde de la quijada superior; luego hay un nimero variable de
barras en el labio superior, desde las narinas hasta el timpano. Sobre las glandulas
lumbares generalmente hay una mancha mas oscura rodeada de un reborde
blanquecino. Zona dorsal de los miembros anteriores y posteriores barrada; cada
barra es marron, bordeada a ambos lados de marron mas oscuro. Zona de los flancos
entre la glandula lumbar y el comienzo del miembro posterior, y la zona oculta de los

fémures, es blanquecina en los ejemplares de Casabindo y proximidades, y amarillo-
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anaranjada en los ejemplares de La Intermedia. Vientre inmaculado. Ojo con pupila
redonda, negra con reborde dorado, iris dorado, con reticulados cobrizos. Machos con
region gular amarronada.

Coloracion en vida basada en cuatro ejemplares de Casabindo, Jujuy (MLP A. 4754-
4757); un ejemplar de RP 11, camino a Casabindo, Jujuy (MLP A. 4753); tres ejemplares de
Juella, Jujuy (MLP A. 4676-4578) y tres ejemplares de La Intermedia, Jujuy (MLP A. 4095-4096
y 4758).

Pleurodema cordobae: hocico levemente acuminado en vista dorsal,
redondeado en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis no
diferenciado, redondeado; region loreal plana o levemente concava, inclinada;
textura del parpado superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana
nictitante translicida; sin pliegue timpanico; membrana timpanica ausente vy
circunferencia del anillo timpanico evidente; glandula poscomisural presente; lengua
generalmente redondeada y entera; dientes vomerinos ausentes. Glandulas lumbares
presentes. Miembros anteriores con dedos redondeados; TMI ovalado, no
queratinizado, penetrando en el dedo Il; TME ovalado, no queratinizado; tubérculos
subarticulares y pequenos palmares presentes; longitud relativa de los dedos
IV>V>1I>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml y TmE ovalados, no
queratinizados; tubérculos subarticulares presentes; reborde en dedos; longitud
relativa de los dedos IV>1l1=V>lI>], sin pliegue tarsal. No se analizaron machos.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: En lineas generales, dorso
marrén palido, con manchas relativamente simétricas a ambos lados de una delgada
linea vertebral (a veces no conspicua) verde musgo, bordeadas de verde mas oscuro.
En el dorso hay pequenas pustulas dispersas, amarillas bordeadas de negro; en los
flancos son amarillas. Desde el ojo nace una linea marron oscura que pasa por la
narina y termina en el borde de la quijada superior. Glandula postcomisural
amarillenta. Sobre las glandulas lumbares generalmente hay una mancha mas oscura,
flanqueada por otras manchas blancuzcas o amarillentas, anterior y posteriomente.
Zona dorsal de los miembros posteriores barrada; cada barra es verde-amarronado o
verde musgo, bordeada a ambos lados de verde o marron mas oscuro. Miembros
anteriores con un barrado menos conspicuo. La zona de los flancos entre la glandula
lumbar y el comienzo del miembro posterior y la zona oculta de los fémures tiene
manchas negras y rojizas (coloracion “flash”). Vientre inmaculado. Ojo con pupila
redonda, negra con reborde dorado; iris dorado, con reticulados negros.

Coloracion en vida basada en dos ejemplares de Sierra de Comechingones, Cordoba
(MACN 39911-39912).
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Pleurodema diplolister: hocico acuminado en vista dorsal, levemente truncado
en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado;
region loreal levemente concava, inclinada; narinas muy préximas al hocico; textura
del parpado lisa, pupila redondeada; membrana nictitante translicida; pliegue
timpanico presente que no cubre al timpano; timpano con membrana y anillo
timpanicos prominentes; glandula poscomisural ausente; lengua lanceolada; dientes
vomerinos presentes, alineados, divergentes anteriormente, ubicados entre las
coanas. Glandulas lumbares ausentes. Pliegues gular y discoidal presentes. Miembros
anteriores con dedos redondeados; TMI ovalado, no queratinizado, penetrando en el
dedo Il; TME ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares y palmares
presentes; longitud relativa de los dedos IV>11z1lI>V. Miembros posteriores con dedos
redondeados; Tml y TmE ovalados, comprimidos, a veces queratinizados; tubérculos
subarticulares y palmares presentes; tubérculo tarsal presente, préximo a la
articulacion entre estilo y zeugopodio; reborde en dedos y membrana interdigital
basal; longitud relativa de los dedos IV>IlI>V>1l>], engrosamiendo dérmico en el borde
cantal del tarso. No se observaron ejemplares infectados por acaros. Machos con saco
bucal simple y subgular; callosidades nupciales en dedo Il y TMI.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: dorso con coloracion marrén claro,
sobre el cual se destacan manchas marron oscuro que guardan cierta simetria. En un
ejemplar hay una delgada linea blancuzca desde el urostilo hasta la region escapular.
Hay una barra a la altura de cada narina (desde los ojos hasta el hocico) y otra
debajo de cada ojo en el labio superior. Los flancos del cuerpo poseen manchas
irregulares. Region dorsal de miembros anteriores y posteriores barrada. Dorso liso.
Vientre inmaculado vy liso.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en: CENAI 8773-8775, 11003-
11004 y MZUSP 38280, 38291.

Pleurodema guayapae: hocico truncado en vistas dorsal y lateral; el hocico
sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado; region loreal plana, vertical;
narinas en el extremo del hocico; textura del parpado superior lisa, pupila
redondeada; membrana nictitante translucida; pliegue timpanico presente, aunque
poco conspicuo; membrana timpanica ausente; glandula poscomisural presente;
lengua redondeada; dientes vomerinos ausentes. Glandulas lumbares ausentes.
Debajo de la cloaca se observan dos pliegues cutaneos. Pliegue discoidal presente.
Miembros anteriores con dedos redondeados; TMI redondeado, no queratinizado,

penetrando en el dedo Il; TME ovalado o con forma levemente de corazén, no



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Resultados - Morfologia externa - 53 -

queratinizado; pequenos tubérculos palmares; longitud relativa de los dedos
IV>II>V>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado, comprimido,
a veces queratinizado; TmE ovalado, comprimido, no queratinizado; pocos tubérculos
subarticulares, generalmente solo en la base de los dedos; reborde en dedos;
longitud relativa de los dedos IV>1lI>V>IlI>], pliegue tarsal ausente. Machos con saco
bucal simple y subgular; callosidades nupciales en dedo Il y TMI (a veces no se han
observado, probablemente por el estado de preservacion de los ejemplares).

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: dorso con coloracion marron claro
marmolada con marron mas oscuro, con pequefas manchitas ocelares negras
dispersas en el dorso, recordando vagamente “forma de 8” (sin unirse dorsal ni
ventralmente; menos definido que en P. nebulosum). En algunos ejemplares hay
manchas entre los ojos y en el hocico. Las manchas se van dispersando hacia los
flancos del cuerpo, donde son mas pequefas y menos numerosas. Miembros
anteriores marron claro, a veces con pequeiias manchas marrén oscuro; lo mismo se
observa en los miembros posteriores, pero sin formar un barrado conspicuo. Dorso
liso. Vientre inmaculado y liso. Machos con region gular amarronada.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en: CENAI 7253 a 7260.

Pleurodema kriegi: hocico levemente acuminado en vista dorsal, redondeado
en vista lateral; el hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado,
redondeado; region loreal plana o levemente concava, inclinada; textura del parpado
superior levemente verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante translicida;
con pliegue timpanico tenue; membrana y anillo timpanico con diferentes grados de
reduccion; glandula poscomisural presente; lengua generalmente redondeada vy
entera; dientes vomerinos ausentes. Glandulas lumbares presentes. Miembros
anteriores con dedos redondeados; TMI ovalado, no queratinizado, comprimido,
penetrando en el dedo Il; TME ovalado, no queratinizado, comprimido; tubérculos
subarticulares y pequenos palmares presentes; reborde a veces en dedo IV; longitud
relativa de los dedos IV>V>lI>Ill. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml
ovalado, no queratinizado; TmE ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares
presentes; reborde en dedos; longitud relativa de los dedos IV>IlI=V>1l>1, sin pliegue
tarsal. Muchos ejemplares infectados con acaros. Machos con saco bucal simple y
subgular; callosidades nupciales en un solo parche en el dedo Il.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: En lineas generales, dorso
marron palido, con manchas relativamente simétricas a ambos lados de una delgada

linea vertebral (a veces no conspicua) verde musgo, bordeadas de verde mas oscuro.
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En el dorso hay pequenas pustulas dispersas, amarillas bordeadas de negro; en los
flancos son amarillas. Desde el ojo nace una linea marron oscura que pasa por la
narina y termina en el borde de la quijada superior. Glandula postcomisural
amarillenta. Sobre las glandulas lumbares generalmente hay una mancha mas oscura,
flanqueada por otras manchas blancuzcas o amarillentas, anterior y posteriomente.
Zona dorsal de los miembros posteriores barrada; cada barra es verde-amarronado o
verde musgo, bordeada a ambos lados de verde o marron mas oscuro. Miembros
anteriores con un barrado menos conspicuo. La zona de los flancos entre la glandula
lumbar y el comienzo del miembro posterior, y la zona oculta de los fémures tiene
manchas negras y rojizas (coloracion “flash”). Vientre inmaculado o con pequefas
motas marrones. Ojo con pupila redonda, negra con reborde dorado; iris dorado, con
reticulados negros. Machos con region gular verde musgo, algunas zonas amarillentas.

Coloracion en vida basada en dos ejemplares de Pampa de Achala, Cordoba (MLP A.

3528-3529) y dos ejemplares del Parque Nacional Quebrada del Condorito, Cordoba (MLP A.
4759-4760).

Pleurodema marmoratum: hocico redondeado en vistas dorsal y lateral; el
hocico sobrepasa la boca; canthus rostralis redondeado; region loreal levemente
concava, inclinada; textura del parpado superior levemente verrugosa, pupila
redondeada; membrana nictitante translicida; con pliegue supratimpanico;
membrana timpanica ausente y circunferencia del anillo timpanico evidente;
glandula poscomisural presente, blanquecina; lengua generalmente ovalada y entera;
dientes vomerinos ausentes. Pliegue discoidal presente, a veces interrumpido en la
union de los brazos al cuerpo. Glandulas lumbares ausentes. Miembros anteriores con
dedos redondeados; TMI ovalado, no queratinizado, comprimido; TME redondeado, no
queratinizado, comprimido; tubérculos subarticulares presentes; longitud relativa de
los dedos IV>V:zII>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado, no
queratinizado; TmE ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares presentes;
reborde en dedos; longitud relativa de los dedos IV>1lI>V>1I>I, pliegue tarsal presente.
Pocos ejemplares infectados con acaros. Machos con saco bucal poco conspicuo,
doble y lateral; callosidades nupciales en un solo parche en el dedo Il.

Patrones de coloracion y textura del dorso: Dorso con manchas ocelares
irregulares, marrones, con rebordes marron oscuro. A veces se diferencia una linea
vertebral, de acuerdo a la forma que tomen las manchas ocelares. Generalmente hay
una mancha marron triangular entre los ojos. Banda oscura desde el hocico hasta los
ojos, atraviesa el timpano (debajo del pliegue supratimpanico) hasta el brazo. Las

manchas pueden coincidir o no con pliegues glandulares alargados antero-
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posteriormente y/o con pUstulas sobresalientes. Vientre inmaculado y liso; en
algunos ejemplares se observaron puntos blanquecinos desde los flancos hacia el
centro del abdomen, donde van disminuyendo en cantidad hasta desaparecer.

No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en dos ejemplares de ELl
Quemado, Abra de Pives, Jujuy (lote FML 3757), cuatro ejemplares de Mina El Aguilar, Jujuy
(FML 2406 y lote de tres ejemplares FML 3300), un ejemplar de Laguna Leandro, Jujuy (FML
2784), diescisiete ejemplares de Mina El Gigante, Jujuy (lote de seis ejemplares FML 2830 y
lote de once ejemplares FML 2804) y un ejemplar de Laguna Cafuma, Ulla Ulla, Bolivia (FML
5226).

Pleurodema nebulosum: hocico truncado en vistas dorsal y lateral; el hocico
sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado; region loreal plana, vertical;
narinas en el extremo del hocico; textura del parpado lisa, pupila redondeada;
membrana nictitante transllcida; pliegue timpanico presente; membrana timpanica
presente; glandula poscomisural presente; lengua redondeada; dientes vomerinos
ausentes. Glandulas lumbares ausentes. Debajo de la cloaca se observan dos pliegues
cutaneos. Pliegue discoidal presente. Miembros anteriores con dedos redondeados;
TMI redondeado, no queratinizado, penetrando en el dedo II; ME ovalado o con forma
levemente de corazoén, no queratinizado; tubérculos subarticulares, generalmente en
la base de los dedos; longitud relativa de los dedos IV>1I>V>1ll. Miembros posteriores
con dedos redondeados; Tml y TmE ovalados, comprimidos, a veces queratinizados;
extremos de los dedos a veces queratinizados (especialmente dedos Il y lll); pocos
tubérculos subarticulares, generalmente solo en la base de los dedos; reborde en
dedos; longitud relativa de los dedos IV>1lI>V>lI>], pliegue tarsal ausente. Machos con
saco bucal simple y subgular; callosidades nupciales en dos parches, uno en dedo Il y
otro en el tubérculo metacarpal.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo: dorso con coloracioén gris plomiza o
marron clara marmolada con marron mas oscuro. En algunos ejemplares hay
pequenas manchitas ocelares negras dispersas en el dorso, recordando vagamente
una “forma de 8” (sin unirse dorsal ni ventralmente); en otros individuos hay
manchas formando un patron mas irregular. En algunos ejemplares hay manchas
entre los ojos y en el hocico. Las manchas se van dispersando hacia los flancos del
cuerpo, donde son mas pequeiias, y confluyen, a veces, con pequefas verrugas. Piel
dorsal lisa. Miembros anteriores grises o marron claro, a veces con pequeias manchas
marron oscuro; lo mismo se observa en los miembros posteriores, pero sin formar un

barrado conspicuo. Vientre inmaculado y liso. Machos con region gular amarronada.
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No se analizaron ejemplares vivos. Descripcion basada en: lote CENAI 228, MACN 38748-
38774 y MACN 38993-38996.

Pleurodema thaul: hocico redondeado en vistas dorsal y lateral; el hocico
sobrepasa la boca; canthus rostralis no diferenciado, redondeado; region loreal
levemente coéncava, inclinada; textura del parpado superior lisa o levemente
verrugosa, pupila redondeada; membrana nictitante translucida; pliegue timpanico
presente aunque difuso, que cubre el timpano; membrana timpanica ausente vy
circunferencia del anillo timpanico evidente; glandula poscomisural presente; lengua
redondeada y levemente escotada; dientes vomerinos presentes, en lineas
divergentes anteriormente, ubicados entre y por detras de las coanas. Caracteristica
mancha oscura alargada en el labio superior. Textura dorsal verrugosa. Glandulas
lumbares presentes. Miembros anteriores con dedos redondeados; TMI ovalado, no
queratinizado, comprimido, penetrando en el dedo Il; TME ovalado o lanceolado, no
queratinizado, comprimido; tubérculos subarticulares y pequefos palmares
presentes; leve reborde cutaneo en los dedos; longitud relativa de los dedos
IV>VzlI>1ll. Miembros posteriores con dedos redondeados; Tml ovalado, no
queratinizado; TmE redondeado, no queratinizado; tubérculos subarticulares
presentes, a veces tubérculos palmares; reborde en dedos; longitud relativa de los
dedos IV>llI>V>lI>1; pliegue tarsal presente. Machos con saco bucal simple y subgular;
callosidades nupciales en dedo Il y TMI.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: dorso verrugoso, de
coloracion muy variable, en lineas generales con fondo marrén o pardo, con machas
marrones, verdes, cobrizas, rojizas, generalmente con cierta simetria bilateral en el
manchado; con o sin linea vertebral. En todo el dorso se destaca una suave
coloracion iridiscente. Desde el ojo nace una linea marron oscura que pasa por la
narina y termina en el borde de la quijada superior; otra mancha que acompana al
pliegue timpanico; y luego, caracteristicamente, una mancha alargada en el borde
del labio superior. Sobre las glandulas lumbares generalmente hay una mancha
oscura limitada por margenes mas claros. Piel dorsal con pequeios granulos en baja
densidad. Zona dorsal de los miembros anteriores y posteriores barrada, cada barra
es de un color marrén bastante uniforme. Vientre inmaculado. Ojo con pupila
redonda, negra con reborde dorado; iris cobrizo, con reticulados negros, con una
concentracion de pigmento en los bordes anterior y posterior del mismo. Machos con
region gular verdoso-amarronada.

Coloracion en vida basada en dos ejemplares del Parque Nacional Lago Puelo (MLP A.
4070-4071).
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Pleurodema tucumanum: hocico truncado en vistas dorsal y lateral; el hocico
sobrepasa la boca; canthus rostralis redondeado; region loreal levemente concava,
inclinada; textura del parpado superior levemente verrugosa, pupila redondeada;
membrana nictitante translicida; con pliegue supratimpanico corto; membrana vy
anillo timpanico poco prominentes; sin glandula poscomisural ni parotoidea; lengua
generalmente ovalada y entera; dientes vomerinos presentes. Pliegue abdominal.
Glandulas lumbares ausentes. Miembros anteriores con dedos redondeados; TMI
ovalado, no queratinizado; TME ovalado, no queratinizado; tubérculos subarticulares
presentes; longitud relativa de los dedos IV>V:zII>lll. Miembros posteriores con dedos
redondeados; Tml ovalado, comprimido, a veces queratinizado; TmE ovalado, a veces
queratinizado; tubérculos subarticulares presentes; reborde en dedos; longitud
relativa de los dedos IV>IlI=V>1I>], presencia de un engrosamiento dérmico en el
borde cantal del tarso, pero sélo en algunos ejemplares, en otros no se observo
ninguna estructura tarsal. No se observaron ejemplares infectados con acaros.
Machos con saco bucal simple y subgular; callosidades nupciales en dedo Il y TMI.

Patrones de coloracion y textura del cuerpo en vida: dorso con coloracion gris o
marréon claro uniforme, con pequefias manchitas ocelares negras dispersas en el
dorso, recordando vagamente una forma de X. La zona de los flancos, entre la region
lumbar y el comienzo del miembro posterior, y la zona oculta de los fémures tiene
manchas marrones oscuras. Manchas dispersas hacia los flancos del cuerpo, donde
son mas pequeias. Dorso liso. Vientre inmaculado y liso. Ojo con pupila redonda,
negra; iris marron, volviéndose mas amarillento al rodear la pupila, con una
concentracion de pigmento en los bordes anterior, posterior, dorsal y ventral del
mismo. Machos con region gular amarronada.

Coloracion en vida basada en catorce ejemplares, MLP A. 3852-3856, 3889-3903 y 4721-
4724 de Establecimiento Santa Rosa, RN 150, km 11, préximo a Patquia, La Rioja.

Los caracteres 0-19 y 97-99 del analisis filogenético surgieron de la informacion

presentada en este capitulo.



CAPITULO II

Morfometria

Tomado de Laurent (1984)
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Estadistica descriptiva
En la tabla 1 se muestran estadisticos descriptivos (nimero de ejemplares,

promedio, rango y desvio estandar) para todas las especies consideradas.

Tabla 1. Estadisticos descriptivos de las variables morfométricas estudiadas en las especies
de Pleurodema. Véanse abreviaciones de las variables en la seccién Materiales y Métodos.
Todas las medidas expresadas en milimetros. D. E. = Desvio Estandar.

P. borellii, Hembras (N = 36) P. borellii, Machos (N = 68)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 42,54 34,73 - 50,96 4,11 39,20 33,19 - 46,04 3,15
N-H 3,71 3,04- 4,48 0,38 3,56 2,91-4,53 0,32
AC 15,90 13,04 - 19,02 1,52 15,37 11,20 - 18,54 1,39
LC 12,24 10,07 - 15,11 1,04 11,74 9,58 - 14,16 0,95
0] 4,70 3,61 -5,82 0,50 4,50 3,62-5,53 0,42
Ti 2,23 1,42 - 3,09 0,38 2,14 1,20-3,93 0,45
PS 3,87 3,05-4,61 0,44 3,74 2,87-5,02 0,54
DO 6,88 5,87 -8,49 0,62 6,66 5,45-8,03 0,52
NO 3,53 2,67 -4,52 0,36 3,46 2,84-4,21 0,32
H 6,17 5,12 - 7,68 0,64 5,93 4,57-7,82 0,67
DN 3,16 2,58 - 3,72 0,29 3,04 2,15-3,51 0,26
oT 1,78 1,20 - 2,53 0,28 1,68 1,18-2,52 0,29
OB 2,73 1,90 - 3,57 0,38 2,54 1,91-3,24 0,31
F 19,15 16,68 - 22,47 1,47 18,37 15,59-21,43 1,41
T 19,41 16,75 - 22,41 1,45 18,41 15,53 - 21,33 1,46
Tr 9,27 7,66 - 11,19 0,84 8,87 7,25-10,11 0,67
Pie 21,39 16,96 - 25,69 2,14 20,38 16,85 - 23,69 1,50
LTMe 2,00 1,35-2,53 0,25 1,79 1,22-2,66 0,29
LTMi 2,14 1,40 - 2,73 0,28 1,99 1,48-2,82 0,29
B 7,74 6,20 - 9,57 1,02 7,11 5,29-8,73 0,68
AB 9,52 7,96 - 11,43 0,94 9,00 7,48 -10,45 0,69
Mano 11,65 9,70 - 13,40 0,95 10,92 9,10 - 13,34 0,96
LMCe 2,17 1,65-2,62 0,28 2,11 1,47-3,02 0,30
LTMi 2,13 1,64 - 2,60 0,23 2,26 1,67-2,82 0,25
LL 7,99 5,41 -11,29 1,20 7,12 5,13-10,46 1,19
AL 4,68 3,10 - 6,68 0,98 4,11 2,72-6,23 0,73
DmL 10,96 7,23 -14,91 2,07 9,52 7,30-12,80 1,16
P. cinereum, Hembras (N = 19) P. cinereum, Machos (N = 63)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 38,89 29,95-43,59 3,88 37,28 31,25 - 43,73 3,05
N-H 3,30 2,88 -3,81 0,29 3,19 1,79-3,90 0,33
AC 14,18 11,01 - 16,74 1,60 14,33 10,74 - 16,94 1,27
LC 10,63 8,19 - 12,34 1,06 10,74 8,39 - 13,07 1,12
@] 3,93 3,12 - 4,79 0,47 4,26 3,38-5,33 0,45
Ti 1,90 1,42 - 2,70 0,37 2,07 1,39-3,93 0,44
PS 3,71 3,03 -4,32 0,36 3,57 2,01-4,65 0,49
DO 6,33 5,33-7,66 0,60 6,32 5,44 -8,03 0,55
NO 3,25 2,69 - 4,04 0,37 3,22 2,67 - 3,86 0,29
H 5,61 4,53 - 6,49 0,56 5,42 4,62-6,47 0,45
DN 2,49 1,36 - 3,30 0,57 2,86 1,99 -3,62 0,29
oT 2,01 1,30 - 3,07 0,58 1,68 1,13-2,40 0,25
OB 2,60 2,11 - 3,27 0,32 2,48 1,86 - 3,44 0,31
F 16,81 11,30 - 19,27 1,97 17,05 13,47 - 19,77 1,32
T 16,67 14,03 - 19,01 1,47 16,96 14,14 - 20,13 1,25
Tr 7,79 5,33-9,38 1,16 8,52 6,78 - 11,32 1,01
Pie 18,21 12,12-21,32 2,21 18,98 17,09 - 22,54 1,42
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LTMe 1,74 1,38 - 2,08 0,22 1,67 1,19-2,29 0,24
LTMi 2,00 1,42 - 2,82 0,33 1,91 1,18-2,48 0,23
B 6,32 4,78 - 7,61 0,70 6,77 4,73-9,88 1,00
AB 8,03 5,98 - 9,28 0,85 8,56 6,64 - 10,44 0,96
Mano 9,93 7,87 - 11,52 1,02 9,90 8,47 - 12,57 0,95
LMCe 1,92 1,49 -2,31 0,21 1,95 1,47-2,67 0,26
LTMi 1,91 1,53-2,28 0,21 2,02 1,36-2,64 0,29
LL 6,45 3,71-8,18 1,17 6,15 3,70-8,56 0,98
AL 4,01 2,79-5,41 0,73 3,56 2,11-5,40 0,61
DmL 10,50 7,70 - 14,26 1,69 9,27 7,05-13,10 1,33
P. bibroni, Hembras (N = 33) P. bibroni, Machos (N = 30)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D.E.
LT 32,07 28,29 - 46,21 3,60 32,97 29,03 - 38,38 2,56
N-H 2,70 2,19 - 3,67 0,31 2,77 1,45 -3,51 0,39
AC 11,69 9,55-16,15 1,45 12,44 11,16 - 15,14 1,19
LC 8,46 6,60 - 12,09 1,20 8,99 7,97 -10,66 0,75
o) 3,45 2,63 -4,24 0,38 3,47 2,65 - 4,28 0,37
PS 2,51 2,02 - 4,39 0,51 2,54 1,69 - 3,37 0,33
DO 5,65 5,09 - 6,85 0,39 5,77 5,13 - 6,81 0,38
NO 2,89 2,40 - 3,90 0,33 2,90 2,32 - 3,44 0,24
H 4,92 4,14 - 6,74 0,54 5,01 3,19 - 5,76 0,49
DN 2,09 1,77-2,61 0,19 2,10 1,65-2,61 0,21
OB 2,09 1,81 -2,89 0,25 2,19 1,76 - 2,66 0,24
F 13,26 11,26 - 18,12 1,33 14,10 12,06 - 17,65 1,42
T 14,33 12,40 - 18,37 1,17 14,96 12,51 -17,23 1,34
Tr 6,53 5,43-9,21 0,79 6,61 5,29 -7,91 0,69
Pie 14,94 12,18 - 20,02 1,55 15,88 13,74 - 18,70 1,45
LTMe 1,46 1,11-1,91 0,17 1,59 1,19 - 2,07 0,22
LTMi 1,22 1,01-2,01 0,18 1,39 0,98 - 1,94 0,25
B 4,83 3,60 - 6,45 0,78 5,20 4,02 - 6,70 0,75
AB 7,07 5,83-9,91 0,83 7,75 6,37 - 9,15 0,69
Mano 9,00 7,50-11,11 0,88 9,23 7,11-11,41 0,97
LMCe 1,39 1,12-1,91 0,19 1,58 1,07 - 2,05 0,25
LMCi 1,30 0,94 - 1,67 0,22 1,58 0,95 - 2,06 0,27
LL 5,32 4,10 - 8,32 0,87 5,85 4,29 - 7,35 0,69
AL 3,37 2,64 - 4,92 0,46 3,72 3,00 - 4,83 0,44
DmL 8,71 6,72-13,01 1,29 8,72 6,64 -11,51 1,04
P. kriegi, Hembras (N = 30) P. kriegi, Machos (N = 31)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 35,26 30,60 - 40,35 2,56 31,37 28,00 - 35,58 2,11
N-H 3,11 2,77 - 3,44 0,20 2,95 2,42 - 3,30 0,22
AC 13,11 10,39 - 14,93 1,03 12,47 10,93 - 14,10 0,82
LC 9,22 7,46 - 10,42 0,75 8,83 7,41-10,16 0,65
o) 3,68 2,89 - 4,72 0,42 3,51 2,79 - 4,11 0,37
PS 2,93 1,97 - 3,48 0,33 2,72 2,17 - 3,54 0,30
DO 5,89 5,34 - 6,55 0,36 5,70 4,80 - 6,44 0,38
NO 3,17 2,68 - 3,94 0,29 2,89 2,44 - 4,47 0,38
H 5,09 4,40 - 6,19 0,47 4,67 4,20 - 5,32 0,32
DN 2,16 1,83-2,51 0,16 1,98 1,71-2,35 0,16
OB 2,45 1,91 - 3,09 0,25 2,17 1,63-2,73 0,27
F 15,04 12,51 -17,00 1,26 13,83 12,01 - 16,37 0,91
T 15,77 13,40 - 17,27 0,95 14,51 13,06 - 15,85 0,82
Tr 7,13 6,48 - 8,01 0,41 6,60 5,50 - 7,32 0,44
Pie 16,47 14,99 - 18,18 0,90 15,46 13,47 - 16,92 0,90
LTMe 1,51 1,18 -1,73 0,14 1,45 1,11-1,82 0,21
LTMi 1,36 1,10 - 1,59 0,12 1,31 1,02 - 1,73 0,17
B 5,99 5,12 -7,18 0,54 5,67 4,12 - 7,16 0,72
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AB 7,97 6,29 - 9,14 0,60 7,17 5,39 - 8,16 0,60
Mano 9,47 8,38-10,87 0,64 8,73 7,06 - 9,77 0,63
LMCe 1,66 1,23-2,19 0,22 1,56 1,14 - 2,04 0,22
LMCi 1,40 0,92-1,78 0,21 1,48 1,00 - 1,75 0,18
LL 5,06 4,05 - 6,87 0,71 5,02 3,53-6,16 0,63
AL 2,85 2,09 - 3,98 0,52 2,85 1,97 - 4,67 0,50
DmL 10,63 7,25-12,78 1,10 9,09 6,96 - 11,07 1,13
P. guayapae, Hembras (N = 15) P. guayapae, Machos (N = 15)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 36,01 31,81 - 42,00 3,39 33,50 29,85 - 37,11 2,49
AC 13,72 11,76 - 16,48 1,31 13,33 11,09 - 15,67 1,24
LC 9,14 7,72 -11,34 0,94 8,71 7,50-9,59 0,59
0 4,40 3,95-5,01 0,38 4,20 3,16 -4,82 0,51
PS 4,00 3,18-4,59 0,40 3,85 3,20-4,61 0,44
DO 7,04 6,20 - 7,86 0,47 7,00 6,32-7,74 0,46
NO 3,16 2,59 - 3,68 0,25 3,04 2,52-3,41 0,30
H 4,31 3,83-4,83 0,25 4,31 3,82-4,91 0,32
DN 2,42 2,09-2,73 0,18 2,37 1,76 -2,72 0,25
OB 2,14 1,85-2,48 0,18 2,19 1,62-2,56 0,27
F 14,04 11,68 - 17,60 1,53 14,15 11,65 - 15,88 1,26
T 12,51 10,57 - 14,19 1,00 12,70 10,77 - 13,81 1,01
Tr 5,91 4,24-7,20 0,80 6,06 4,74 -6,76 0,56
Pie 13,64 11,78 - 14,91 0,75 13,40 11,21 -16,07 1,41
LMTe 1,49 1,30-1,74 0,16 1,44 1,13-1,79 0,20
LMTi 2,35 1,97 -3,22 0,39 2,13 1,91-2,48 0,16
B 4,82 3,65-6,25 0,57 4,86 3,81-5,98 0,68
AB 6,80 6,14 - 7,62 0,46 6,67 5,32-8,66 0,95
Mano 8,42 7,45-9,46 0,66 8,40 7,42 -9,74 0,67
LMCe 2,18 1,58-2,45 0,23 2,15 1,78-2,53 0,21
LMCi 1,79 1,56 -2,30 0,18 1,68 1,35-1,85 0,13
P. nebulosum, Hembras (N = 29) P. nebulosum, Machos (N = 40)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 39,33 32,20 - 46,49 3,82 36,72 31,42 -41,42 2,31
AC 16,00 13,66 - 18,01 0,96 14,89 13,23-17,61 0,99
LC 10,83 8,568 - 15,57 1,34 10,00 8,68 -12,56 0,73
0] 4,55 3,86-5,55 0,41 4,35 3,83-5,19 0,30
PS 4,60 3,99-5,52 0,43 4,25 3,35-5,34 0,40
DO 7,64 5,78 -8,91 0,70 7,28 5,99 - 7,88 0,37
NO 3,47 2,67 -4,21 0,43 3,22 2,65 - 3,85 0,32
H 5,09 4,01-591 0,46 4,67 3,95 -5,42 0,32
DN 2,91 2,27-3,91 0,36 2,68 2,21 -3,21 0,24
OB 2,59 1,39-3,33 0,41 2,34 1,75 - 3,49 0,41
F 16,59 13,23 - 18,99 1,64 15,43 12,83-18,31 1,43
T 14,82 11,33-17,83 1,44 13,85 12,18 - 15,78 0,93
Tr 7,01 5,65-8,59 0,87 6,65 5,31-8,30 0,73
Pie 16,44 13,62 - 19,42 1,45 15,35 13,50 - 17,94 1,07
LMTe 1,91 1,12-2,38 0,26 1,80 1,42 - 2,30 0,19
LMTi 2,42 1,94-2,90 0,25 2,23 1,82 - 3,12 0,29
B 5,59 4,04-7,17 0,73 5,39 4,25 - 6,75 0,63
AB 7,65 6,19-9,39 0,70 7,12 6,08 - 8,62 0,61
Mano 9,83 8,14 - 11,28 0,81 9,37 7,45-10,83 0,73
LMCe 2,75 1,97-3,49 0,36 2,10 1,73 -2,65 0,23
LMCi 2,12 1,62-2,76 0,28 2,34 1,32 - 3,80 0,44
P. bufoninum, Hembras (N = 30) P. bufoninum, Machos (N = 30)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 41,85 31,85-53,05 5,45 36,17 29,20 - 43,87 3,60

N-H 3,93 2,67 -4,76 0,42 3,43 2,77 - 3,91 0,32
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AC 16,20 12,27 - 18,77 1,73 14,07 11,33 - 17,73 1,30
LC 11,85 8,54-13,98 1,35 10,60 8,41-13,75 1,09
O 4,21 2,95-5,91 0,59 3,88 2,74 - 5,15 0,49
PS 3,73 2,97 - 4,66 0,44 3,35 2,30 - 3,85 0,38
DO 6,66 5,60 - 7,72 0,53 6,19 4,81-7,76 0,58
NO 3,36 2,67 - 3,90 0,36 3,10 2,49 - 3,92 0,35
H 6,63 5,21 -8,19 0,71 6,05 4,59 - 7,26 0,66
DN 2,73 2,26 - 3,16 0,24 2,57 2,01 - 3,05 0,23
OB 3,19 2,32-3,91 0,47 2,87 2,25-3,71 0,30
F 18,55 14,38-22,32 2,21 16,46 13,28 - 20,14 1,70
T 18,09 13,66 - 21,72 2,24 16,34 12,50 - 19,58 1,81
Tr 9,17 7,01-10,99 1,07 8,10 6,89 -10,39 0,74
Pie 21,55 15,66 - 25,26 2,40 19,34 15,51 -23,60 1,98
LTMe 1,96 1,30 - 3,02 0,36 1,68 1,33-2,09 0,18
LTMi 2,40 1,64 - 3,04 0,41 2,07 1,67 - 2,65 0,23
B 6,45 4,59 -7,71 0,74 5,96 4,78 - 7,77 0,76
AB 8,87 6,57 - 10,64 1,01 8,17 6,76 - 9,66 0,78
Mano 11,43 8,50-12,91 1,10 10,35 8,90-12,50 0,94
LMCe 2,15 1,54 - 2,69 0,26 1,92 1,50 - 2,40 0,24
LMCi 2,38 1,81-2,94 0,26 2,39 1,85 -2,92 0,26
LL 12,18 8,17 - 21,68 2,76 10,41 7,99 - 13,07 1,53
AL 6,78 4,53-12,22 1,76 5,90 4,38 - 8,48 1,15
DmL 8,21 5,03-10,89 1,49 6,61 3,43 -9,20 1,32
P. thaul, Hembras (N = 33) P. thaul, Machos (N = 33)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 43,31 29,97 - 56,70 5,59 32,27 26,88 - 40,16 2,99
NH 3,74 2,18 - 4,58 0,59 2,99 1,98 - 3,78 0,41
AC 15,16 11,27 -18,99 1,80 11,70 9,17 - 14,16 1,09
LC 11,65 8,42-14,86 1,63 9,26 7,96 - 10,95 0,77
O 4,29 3,27 - 5,48 0,56 3,66 2,86 - 4,73 0,41
PS 3,67 2,55 -4,95 0,50 2,73 1,86 - 3,87 0,44
DO 6,62 4,71-7,71 0,71 5,18 4,02 - 5,90 0,46
NO 3,38 2,07 - 4,28 0,42 2,79 2,17 - 3,27 0,27
H 6,33 4,02 - 7,88 0,81 5,05 2,30 - 6,31 0,72
DN 2,69 1,86 - 3,34 0,35 2,24 1,87 - 2,60 0,16
OB 2,71 1,70 - 3,53 0,41 2,07 1,41 -2,85 0,32
F 18,86 13,19 -22,60 2,76 14,29 11,39 - 16,90 1,55
T 19,18 14,10 - 23,12 2,52 15,06 11,67 - 17,30 1,42
Tr 9,71 6,37 - 12,06 1,67 7,28 1,80 - 8,76 1,19
Pie 23,25 16,94 - 27,73 2,80 18,10 14,78 - 20,98 1,63
LMTe 1,72 1,13 - 2,76 0,33 1,34 0,78 - 2,39 0,35
LTMi 2,34 1,64 - 3,07 0,39 2,20 1,01 -17,00 2,68
B 7,19 4,18 - 9,11 1,15 6,01 3,88 - 7,47 0,76
AB 9,43 6,67 -11,32 1,16 7,30 5,82 -9,15 0,70
Mano 11,93 7,53-14,06 1,47 9,64 7,82 -11,38 0,85
LMCe 2,06 1,35-2,60 0,30 1,55 0,71 -2,09 0,28
LMCi 2,35 1,39 - 3,11 0,40 2,19 1,41-2,71 0,31
LL 6,24 3,51 -9,66 1,37 4,93 2,74 - 6,83 0,92
AL 3,76 1,90 - 6,60 0,85 2,68 1,67 - 3,69 0,51
DmL 12,39 8,82-17,61 2,38 8,17 6,39 - 10,74 1,20
P. tucumanum, Hembras (N = 11) P. tucumanum, Machos (N = 25)
Promedio Rango D. E. Promedio Rango D. E.
LT 36,04 31,67 - 40,47 2,94 33,98 29,73 - 39,14 2,01
N-H 3,17 2,46 - 5,61 0,87 2,84 1,81-3,44 0,40
AC 14,43 12,88 - 15,87 0,89 14,19 12,75 -17,84 1,13
LC 10,60 9,49-12,15 0,74 10,03 8,69 - 11,54 0,71
6] 3,36 1,06 - 4,34 0,92 3,94 3,36 - 4,60 0,32
Ti 1,85 1,06 - 2,46 0,43 1,95 1,48 - 2,73 0,26
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PS 3,67 3,21 -4,25 0,31 3,50 2,92 - 4,18 0,33
DO 6,66 5,88 - 7,44 0,43 6,28 5,65-7,10 0,38
NO 2,83 2,29 - 3,18 0,23 2,71 2,41 - 3,11 0,18
H 5,27 4,80 - 5,69 0,27 5,17 4,54 - 5,55 0,28
DN 2,62 2,41 - 3,03 0,20 2,57 2,20 - 3,16 0,19
oT 1,62 1,40 - 1,90 0,17 1,50 1,10 - 1,95 0,20
OB 2,13 1,76 - 2,64 0,29 1,94 1,57 - 2,47 0,20
F 14,78 13,54 - 16,98 0,98 14,23 12,38 - 17,10 1,12
T 14,54 13,43-16,71 0,91 13,95 12,16 - 15,61 0,74
Tr 7,21 6,12 - 8,21 0,66 6,75 5,68 - 8,24 0,59
Pie 15,10 13,83 -16,51 0,84 14,50 12,28 - 16,99 0,84
LMTe 1,82 1,10 - 2,20 0,30 1,81 1,53 - 2,09 0,17
LMTi 2,09 1,89 -2,41 0,18 1,94 1,51-2,32 0,22
B 5,12 4,23 -6,77 0,79 4,78 3,94 -5,91 0,50
AB 6,86 6,15 - 8,15 0,58 6,53 5,64 - 7,41 0,40
Mano 9,31 8,72-10,41 0,56 8,76 7,63 - 9,89 0,49
LMCe 2,28 1,95 - 2,69 0,19 2,07 1,68 - 2,46 0,18
LMCi 1,75 1,53-1,91 0,13 1,96 1,65-2,32 0,20

Los resultados de los Test de Student indican que existen diferencias
significativas en la variable longitud total para Pleurodema borellii, P. bufoninum, P.
guayapae, P. kriegi, P. nebulosum, P. thaul y P. tucumanum, siendo las hembras
mayores que los machos (p< 0,05). Las diferencias no fueron significativas para P.
bibroni y P. cinereum. Cabe aclarar que, para P. cinereum, se pudo medir un bajo
namero de hembras, debido a las condiciones de preservacion de los ejemplares en

colecciones.

Analisis de componentes principales

Pleurodema guayapae - P. nebulosum. El ACP de los machos explica, mediante los
tres primeros componentes, el 70,30% de la variabilidad morfométrica. Las variables
de mayor peso son: para el Factor 1, longitud del tubérculo metacarpal interno,
longitud del tubérculo metatarsal externo y distancia ojo-labio superior; para el
Factor 2, longitud del tubérculo metacarpal interno, longitud del fémur y longitud
del tubérculo metatarsal externo; y para el Factor 3, distancia ojo-labio superior,
longitud del tubérculo metacarpal interno y longitud del tarso (Fig. 11).

El ACP de las hembras de P. guayapae y P. nebulosum explica, mediante los tres
primeros componentes, el 75,1 % de la variabilidad morfométrica. Las variables de
mayor peso son: para el Factor 1, longitud del tubérculo metacarpal externo,
distancia ojo-labio superior y longitud del tubérculo metatarsal externo; para el
Factor 2, longitud del tarso, longitud del brazo y longitud del fémur; y para el Factor
3, longitud del tubérculo metatarsal externo, distancia ojo-labio superior y longitud
del brazo (Fig. 12).
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Tanto en el caso de los machos como en el de las hembras, las variables que se
repiten en los ordenamientos son las longitudes de los tubérculos metacarpal interno
y metatarsal externo, las longitudes de los miembros (tarso, brazo, fémur) y la
distancia ojo-labio.

A pesar de que, tanto en machos como en hembras, se aprecia cierto
ordenamiento de cada especie en los distintos graficos, no es posible diferenciar

claramente las nubes de puntos.

Pleurodema borellii - P. cinereum. ElI ACP de los machos explica, mediante los tres
primeros componentes, el 49,4% de la variabilidad morfométrica. Las variables de
mayor peso son: para el Factor 1, longitud del timpano, longitud del brazo y longitud
del tubérculo metacarpal interno; para el Factor 2, ancho de la glandula lumbar,
longitud del timpano y longitud del tubérculo metacarpal interno; para el Factor 3,
longitud del tubérculo metatarsal externo, longitud del parpado superior y distancia
ojo-timpano.

En los graficos basados en ejemplares macho, no es posible separar claramente
las nubes de puntos correspondientes a ambas especies (Fig. 13).

El ACP de las hembras de P. borellii y P. cinereum explica, mediante los tres
primeros componentes, el 64,8 % de la variabilidad morfométrica. Las variables de
mayor peso son: para el Factor 1, longitud de la glandula lumbar, ancho de la
glandula lumbar y longitud del timpano; para el Factor 2, distancia ojo-timpano,
distancia entre narinas y longitud del timpano; y para el Factor 3, longitud de la
glandula lumbar, longitud del brazo y distancia entre narinas.

En el primer grafico (Componente 1 vs. 2), cuatro ejemplares son agrupados por
el Componente 2, los cuales corresponden a ejemplares de P. cinereum de La
Quiaca, Jujuy (Fig. 14).

Tanto en el caso de los machos como de las hembras, las variables que se
repiten en los ordenamientos son las longitudes de la glandula lumbar, longitud del

timpano, longitud del tubérculo metatarsal externo, distancia ojo-timpano.

Pleurodema bibroni - P. kriegi. EI ACP de los machos explica, mediante los tres
primeros componentes, el 62,0% de la variabilidad morfométrica. Las variables de
mayor peso son: para el Factor 1, longitud del tubérculo metatarsal interno, longitud
del tubérculo metacarpal externo y longitud del tubérculo metacarpal interno; para

el Factor 2, ancho de glandula lumbar, longitud de la glandula lumbar y longitud del
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brazo; y para el Factor 3, longitud del tubérculo metatarsal externo, longitud del
parpado superior y longitud del tubérculo metacarpal interno (Fig. 15).

El ACP de las hembras P. bibroni y P. kriegi explica, mediante los tres primeros
componentes, el 68,5% de la variabilidad morfométrica. Las variables de mayor peso
son: para el Factor 1, longitud del brazo, longitud del tubérculo metacarpal externo
y distancia menor entre glandulas lumbares; para el Factor 2, ancho de glandula
lumbar, longitud de la glandula lumbar y distancia ojo-labio superior; y para el
Factor 3, longitud del parpado superior, ancho de glandula lumbar y longitud del
tubérculo metacarpal interno (Fig. 16).

Tanto en el caso de los machos como de las hembras, las variables que se
repiten en los ordenamientos longitud de los tubérculos metatarsales y metacarpales,
longitudes de la glandula lumbar, longitud del brazo y longitud del parpado superior.

A pesar de que, tanto en machos como en hembras, se aprecia cierto
ordenamiento de cada especie en los distintos graficos, no es posible diferenciar

claramente las nubes de puntos.

Los Andlisis de Componentes Principales de varianza-covarianza realizados en
los tres pares de especies cripticas del género permitieron encontrar variables que se
repiten en los ordenamientos tanto de machos como de hembras. En P. guayapae - P.
nebulosum, las variables que se repiten en los ordenamientos son longitud de los
tubérculos metacarpal interno y metatarsal externo, las longitudes de los miembros
(tarso, brazo, fémur) y distancia ojo-labio; en P. borelii - P. cinereum, las longitudes
de la glandula lumbar y longitud del timpano y, finalmente, en P. bibroni - P. kriegi,
longitud de los tubérculos metatarsales y metacarpales, longitudes de la glandula

lumbar, del brazo y del parpado superior.

Barrio (1964a) sefalé que P. nebulosum se diferencia de P. guayapae por la
longitud relativa de sus miembros posteriores y de P. tucumanum por su menor
longitud en los miembros posteriores. Sin embargo, los valores indicados por el autor
para P. nebulosum y P. guayapae son muy similares entre si, y no realizd analisis
estadisticos para probar esta consideracion. En el presente trabajo, la longitud del
tarso y la longitud del fémur fueron dos de las variables que mejor permitieron
explicar la variabilidad morfométrica en P. nebulosum y P. guayapae. Laurent (1969)
realiz6 un andlisis morfométrico entre este par de especies cripticas, hallando
diferencias significativas pero no diagnédsticas. Sin embargo, sus resultados no son
comparables con los aqui presentados, dado que no se midieron las mismas variables.

Por su parte, de la Riva & Gonzalez (1998) sefialaron que, en la Unica poblacién de P.
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guayapae del chaco boreal de Bolivia (Departamento de Santa Cruz), los machos
alcanzan valores de longitud hocico-cloaca muy similares a los de las hembras.

Los valores morfométricos de longitud hocico-cloaca para P. borellii y P.
cinereum (incluyendo P. alpina) aportados por Fernandez & Fernandez (1921) y
Gallardo (1968a) coinciden con los aportados en el presente trabajo.

Los valores morfométricos de longitud hocico-cloaca para P. kriegi sefialados
por Gallardo (1968a) coinciden con los obtenidos en el presente trabajo. Por su
parte, Laurent (1975) realiz6 un analisis morfométrico entre P. kriegi y P. bibroni,
hallando que la longitud del tubérculo metatarsal externo, la distancia entre narinas,
la distancia entre narina y boca y la longitud de la glandula lumbar son mayores en P.
bibroni, mientras que la longitud del tubérculo carpal interno, el ancho del parpado
superior y la distancia menor entre las glandulas lumbares eran mayores en P. kriegi
(s6lo se mencionaron las medidas significativas que también fueron tomadas en el
presente trabajo).

Cei (1958b) analiz6 la variacibn en tamafio y proporciones corporales de
poblaciones de P. thaul de Chile. El autor determindé que existe un aumento del
tamafio corporal y de las glandulas lumbares hacia el sur (por mencionar sélo algunas
variables), y caracteriz0 a tres grandes grupos: las poblaciones del norte (desde el
valle de Copiap6 hasta el sur de Coquimbo), las poblaciones del centro del pais
(Santiago, Lo Valdés) y las poblaciones del sur del pais (Aysén), destacando el alto
grado de polimorfismo que presenta esta especie. Duellman & Veloso (1977)
propusieron que P. thaul incluye, por lo menos, tres morfotipos que difieren en
proporciones, coloracién, citogenética, amplexo y modo de puesta, denominandolos
Argentina Sur, Chile Sur y Chile Central, en funcion de su distribucion geogréfica.
Rosset et al. (2001) realizaron un estudio morfométrico y de morfologia esternal
utilizando material de Argentina y Chile, con el fin de comprobar si existen
diferencias entre estos tres morfotipos, concluyendo que no es posible realizar
ordenaciones de los ejemplares en funcion de su distribucién geogréafica. Por su
parte, Diaz-Paez & Ortiz (2001) demostraron que existe dimorfismo sexual en la
longitud hocico-cloaca de P. thaul.

A pesar de haberse descrito especies cripticas y polimérficas dentro del género
Pleurodema, no ha sido posible, en los analisis aqui presentados, ofrecer variables

que permitan diferenciar discretamente las diferentes especies o razas geograficas.



CAPITULO Il

Osteologia

Tomado de Eckert (1889)
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Se describe la osteologia de Pleurodema thaul (3 CENAI 3617). Variaciones de
los ejemplares 43 CENAI 1527-5, 1952, 3617, 4107, 8826, MACN 9092; @9 CENAI
3619, MACN 11648, 11649, 28703, 32118; ejemplares sin datos de sexo MACN 28701,
28702, 28703, 29214. Para cada estructura descripta se indican las variaciones
intraespecificas entre corchetes. Luego se compara con la osteologia de las restantes

especies del género.

Craneo (Figs. 17; 18 A)
Craneo apenas mas ancho que largo (indice cefalico 0,96).
Exocraneo

Frontoparietales alargados, separados en toda su extension, posteriormente
se ensanchan pero sin contactar el uno con el otro [si contactan en MACN 29214],
margenes mediales subparalelos, irregulares en los dos tercios posteriores. Fenestra
frontoparietal expuesta. Margenes anteriores de los frontoparietales yuxtapuestos
con el esfenoetmoides, extendiéndose hasta un punto algo posterior al margen
anterior de las orbitas. Margenes posteriores de los frontoparietales superpuestos
levemente con exoccipitales. Lamina perperdicularis desarrollada. [Se observaron
conjuntos de orificios en la region dorso y latero-posterior en los frontoparietales de
algunos ejemplares]. Sin reborde supraorbital.

Nasales claviformes. Los margenes anteriores cubren la parte posterior del
tectum nasi, los procesos maxilares poseen los extremos libres en punta. No
contactan entre si, con el esfenoetmoides ni con la pars facialis del maxilar.

Paraesfenoides con forma de T invertida. Proceso cultriforme con extremo
anterior irregular; contacta con los palatinos; cubre la mitad del esfenoetmoides.
Procesos alares dirigidos levemente hacia atras [perpendiculares en MACN 11648];
extremos distales ensanchados; no contactan con la rama media del pterigoides.
Proceso posterior que no alcanza el foramen magnum, con limites difusos respecto al
solum synoticum, el cual se observa en el borde posterior del piso craneano.

Palatinos laminares, delgados y edéntulos. Extremos mediales en contacto
con el esfenoetmoides, posteriormente a la posicion de los vomeres. Extremos
externos ensanchados, contactando con la superficie interna de la pars palatina del
maxilar y con la rama anterior del pterigoides.

Vémeres. Porcion anterior dirigida hacia la articulacion entre premaxilar y
maxilar. Proceso precoanal en punta [ramificado en MACN 9092, 11648, 11649,
28701, 28702, 32114, CENAI 1952, 3619, 4107, 8826], expandido hacia el maxilar;
delimitando el borde anterior de la coana. Proceso postcoanal triangular dirigido

hacia el interior de la coana y delimitando su borde medial. Sin proceso posterior.
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Procesos dentigeros ubicados en direccion anterolateral-posteromedial [o alineados
perpendicularmente al eje axial MACN 9092, 11648, 32118, CENAI 1527-8], con 3
dientes [2-6 dientes]. El vomer cubre el solum nasi, y no contacta con el
esfenoetmoides.

Premaxilares separados medialmente. Proceso alar largo, con forma de media
luna, convexo medialmente y concavo lateralmente; dirigido posterodorsalmente.
Pars dentalis con 11-12 dientes cénicos [7-12 dientes]. Pars palatina laminar, con
margen libre, irregular. Proceso palatino triangular orientado posteriormente,
extremo libre dirigido hacia el proceso palatino opuesto, sin contactarlo.

Maxilar separado de la pars facialis del premaxilar por tejido conectivo
denso. La pars dentalis lleva 34-39 dientes ubicados en casi toda la extension del
maxilar [20-40 dientes; en general alrededor de 30]. La pars palatina es delgada y
contacta con la rama anterior del pterigoides. La pars facialis es una lamina ancha
que se va afinando posteriormente; no contacta con los nasales.

Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente. Arcada maxilar incompleta
(sensu Lehr & Trueb 2007).

Escamoso triradiado. La rama zigomatica esta bien desarrollada, ensanchada
en el plano axial y curvada con respecto al plano sagital, no contacta con la arcada
maxilar. La rama otica, mas larga que la zigomatica, posee margenes irregulares y
esta girada con respecto a su propio eje; el extremo distal se ensancha en el plano
sagital; contacta con la crista par6tica a través de la porcidn cartilaginosa de ésta.
La rama ventral es la mas larga y esta dirigida posteroventralmente.

Pterigoides triradiado. La rama anterior es la mas larga, alcanzado el plano
anteorbitario hasta el nivel de los palatinos. La rama media contacta con el prodtico
a través de una zona ligamentosa o similar (no teiida con alizarina ni azul de alcian).
La rama posterior contacta con la rama ventral del escamoso.

Mandibula. Cada hemimandibula esta formada por el mentomeckeliano, el
dentario y el angular, estando unidas entre si por ligamento. Cartilagos de Meckel
largos y cilindricos. Mentomeckelianos 6seos. Dentario recubriendo el Cartilago de
Meckel, en la superficie anterior y labial. Angular recubriendo el Cartilago de Meckel
en su superficie lingual y posteriormente labial; proceso coronoides redondeado.
Articulacion craneo-mandibular posterior al margen anterior (cefalico) de las alas del
paraesfenoides.

Endocraneo
Esfenoetmoides, hueso impar que forma un anillo completo osificado. En

vista dorsal, el margen anterior es triangular y no contacta con los nasales; los
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bordes laterales constituyen los margenes internos de las orbitas; y el margen
posterior es concavo y esta cubierto parcialmente por los frontoparietales,
constituyéndose en el borde anterior de la fenestra frontoparietal. En vista ventral,
el margen anterior alcanza el plano anteorbitario pero no alcanza vomeres, no posee
proyecciones; el margen posterior es concavo y esta parcialmente cubierto por el
paraesfenoides. Pared lateral recta [o irregular]. Crista supraorbital desarrollada.
Foramen orbitonasal presente.

Prodticos y exoccipitales fusionados en un complejo otoccipital, el cual
protege las capsulas oticas y la parte posterior del neurocraneo [prodticos y
exoccipitales independientes en MACN 28701, 32118]. Complejos otoccipitales, tanto
dorsal como ventralmente, sin contacto medial. Crestas epioticas de las capsulas
oOticas desarrolladas. Prodticos rodeando parcialmente la salida del foramen proético
[(salida del nervio trigémino (V) y nervio facial (VII)]; esta condicion fue definida por
Lobo (1996) para algunas especies de Physalaemus y Eupemphix; los foramenes
prooticos quedan de todos modos “cerrados” porque el orbitoesfenoides completa el
limite medial [en los ejemplares CENAI 1527-5, CENAI 8826 y MACN 32118 los
foramenes prooticos estan completamente rodeado por el hueso homénimo]. Ademas
se observan los foramenes optico (anterior) y oculo-motor (medial) perforando el
orbitoesfenoides. Exoccipitales perforados por dos foramenes, el mas lateral posee
una tabicacion interna y corresponde a la salida del nervio perilinfatico inferior,
mientras que el foramen medial corresponde a la salida del lo nervio yugular.
Condilos occipitales semilunares, intermedios tipos Il segin Lynch (1971),
flanqueando lateralmente el foramen magnum, extendiéndose dorsalmente hasta la
mitad del mismo. Los margenes del foramen magnum estan incompletamente
osificados dorsal y ventralmente.

Esqueleto hiolaringeo (Fig. 18 B). Hioides subcuadrangular, cartilaginoso.
Seno hiogloso pronunciado, en forma de U. Hiales alargados, naciendo en los
margenes anterolaterales del hioides; contactan con el neurocraneo al nivel de la
articulacion de la rama media del pterigoides con las capsulas oticas, por delante de
la columela. Cada hial presenta un pequeno proceso anteromedial [falta en CENAI
1527-8]. Procesos  anterolaterales  ensanchados  distalmente. Procesos
posterolaterales delgados en toda su extension. Procesos posteromediales osificados
con base ensanchada y extremos distales cartilaginosos. Unidon concava entre la placa
hial y los procesos posteromediales [procesos posterolaterales de la placa hiodea
bifurcados con la rama interna es mas corta en MACN 28703].

Laringe formada por dos cartilagos aritenoides y un cartilago cricoideo. Los



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Resultados - Osteologia - 69 -

aritenoides son semiovalados y, en vista dorsal, la porcion mas cefalica de sus bordes
mediales se proyecta constituyendo una prominencia dorsal. El cricoides es un anillo
completo; en vista dorsal presenta los procesos esofagico (triangular), articular,
lateral y muscular; en vista ventral, se observa un proceso cardiaco bilobulado [0
simple] y dos proceso bronquiales que superan el proceso esofagico del anillo
cricoideo. En vista lateral, los procesos bronquiales tienen posicion subparalela a los
procesos posteromediales del hioides [en MACN 28703 son curvos].

Oido medio (Fig. 19 A) Opérculo oval, mineralizado. Columela formada por
una placa 6sea y expandida (proximal) y un estilo éseo (distal) dirigido dorsalmente
en su extremo distal [con una proyeccion cuadrangular ventral en todo el resto de los
ejemplares examinados, llamada proceso caudal segin Mason (2006)]. La columela,
en vista dorsal, se extiende perpendicular al eje axial. Extracolumela cartilaginosa y
oval, con una proyeccion ahusada dirigida hacia el opérculo. Anillo timpanico

incompleto, piriforme, faltando la porcion superior.

Esgueleto postcraneano

Esqueleto axial (Fig. 19 B)

Columna formada por ocho vértebras presacras procélicas, vértebra sacra y urostilo.
Atlas con sus arcos neurales imbricados con los de la vértebra Il [excepto en MACN
29214]. Las vértebras presacras Il a VIl poseen arcos neurales no imbricados;
procesos transversos con porciones distales cartilaginosas. Expansion de los procesos
transversos en orden decreciente: Ill > IV > Il > V = VI = VIl > VIII [variable, en forma
general podria expresarse como lll > 11 (6 IV) > IV (6 Il) > V > VI 2VII 2VIII]. Orientacion
de los procesos transversos con respecto al eje longitudinal: I, VII y VIII hacia
adelante; Ill, IV y V hacia atras y VI perpendicular [variable la posicién del proceso
[11]. Vértebra sacra con diapdfisis levemente dilatadas, dirigidas posteriormente.
Articulacion sacro-coccigea bicondilar. Urostilo con cresta longitudinal dorsal
desarrollada en % de su extension, adelgazada hacia el extremo caudal. Porcion
distal cartilaginosa. Procesos transversos ausentes. [En la columna vertebral es donde
se encontraron mayor cantidad de anomalias, a saber: columna vertebral formada
por 7 vértebras presacras, atlas fusionado con la vértebra Il (MACN 29214). Columna
formada por 8 vértebras presacras, vértebra sacra, y una vértebra posterior, cuya
apofisis transversa derecha es corta y no contacta con ningun hueso, mientras que la
izquierda contacta con el ilion (CENAI 1952). Columna formada por 8 vértebras
presacras, vértebra sacra, y una vértebra posterior, cuya apoOfisis transversa

izquierda es corta y no contacta con ningln hueso, mientras que la derecha contacta
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con el ilion (MACN 32118). Columna formada por nueve vértebras presacras, la
novena vértebra presacra presenta la apofisis sacra derecha, y la vértebra sacra

presenta la apofisis sacra izquierda (MACN 28702)].

Esqueleto apendicular

Cintura pectoral (Fig. 20 A) de tipo arcifera. Epicoracoides mineralizados,
superpuestos entre si medialmente, cuernos del epicoracoides desarrollados.
Omoesternén cartilaginoso, porcion proximal alargada y delgada; porcion distal
ensanchada. Claviculas bien desarrolladas, arqueadas, no contactan entre si;
ensanchadas distalmente; unidas sindesmoéticamente con la pars acromialis de la
escapula. Coracoides oblicuos respecto al eje axial; ensanchados distalmente, unidos
sindesmoticamente con la pars glenoidalis de la escapula. Pars acromialis y pars
glenoidalis separadas formando dos superficies de articulacion independientes.
Escdpulas con porcion proximal formando las articulaciones con clavicula vy
coracoides; porcion distal ensanchada. Supraescapulas con porcion proximal
fuertemente mineralizada; porcion distal ensanchada, cartilaginosa, con una
pequeia proyeccion en forma de gancho dirigida hacia el eje axial. Cleitros 6seos,
extendiéndose en el margen anterior de la supraescapula. Fenestra mayor ovalada,
eje antero-posterior menor que el eje lateral. Esternén formado por mesosternon y
xifisternon. Mesosternén o6seo, ensanchado en ambos extremos; articula
proximalmente con los epicoracoides, mediante una zona cartilaginosa y distalmente
con el xifisternén. Xifisternon cartilaginoso y bifurcado.

Cintura pélvica (Fig. 20 B). lliones con cresta dorsal y prominencia dorsal
desarrolladas; expansion acetabular ventral poco expandida; zona preacetabular
poco desarrollada. Alcanzan las apofisis sacras [o las sobrepasan]. Isquion osificado,
con un reborde cartilaginoso en el contacto con los iliones. Pubis calcificado en la
mayor parte de su extension [a veces permanece cartilaginoso]. Fosa acetabular
perforada.

Miembro anterior (Fig. 21 A). Himero con cresta deltoidea desarrollada en
la mitad proximal de la diafisis; cresta lateralis y cresta medialis desarrolladas en su
mitad distal. Epicondilo lateral desarrollado. Radio-ulna con porcion distal mas
ancha; proceso oleocraneano bien desarrollado. Carpales correspondientes con la
morfologia “C” de Fabrezi (1992), formada por seis elementos: ulnar, carpal distal 5-
4-3; carpal distal 2, radial, elemento y y elemento proximal del prepollex. Prepollex
formado por 3 elementos distales [0 4]. Se observo un elemento sesamoideo en el

carpo. Cuatro metacarpales. Férmula falangeal 2-2-3-3.
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Miembro posterior (Fig. 21 B). Fémur y tibio-fibula practicamente del
mismo largo, se observa un elemento sesamoideo en la articulacion entre ambos.
Tibial y fibular fusionados distalmente. Tarsales representados por tarsal distal 2-3,
tarsal distal 1 y elemento Y, tal como ha sido descripto por Fabrezi (1993, para P.
cinereum). Prehallux formado por 3 elementos [0 4, 5, 6]. Se observaron elementos
sesamoideos en las articulaciones fémur/tibio-fibula y tibio-fibula/tibial-fibular y en

el tarso. Cinco Metatarsales. Formula falangeal 2-2-3-4-3.

Pleurodema kriegi

Descripcion basada en el ejemplar & CENAI 5170; soélo se describen las
diferencias con P. thaul. Variaciones con los especimenes @9 CENAI 5169 y MLP A.
4728 indicadas entre corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales con margenes mediales irregulares en toda su
extension; sin contactar entre si [contactando en su extremo posterior en CENAI
5169]. Nasales trapezoidales. Paraesfenoides con extremo anterior en punta,
procesos alares perpendiculares. Los palatinos contactan con el pterigoides pero no
con la pars dentalis del maxilar. VOmeres con porcion anterior en punta [redondeada
en CENAI 5169]; proceso precoanal en punta; proceso postcoanal dirigido
dorsalmente; proceso posterior desarrollado sin contactar el esfenoetmoides; sin
proceso dentigero, aunque con un reborde protruido. Premaxilares con pars dentalis
con unos 10-11 dientes. Maxilar en contacto con premaxilar pero no con palatinos ni
pterigoides [si contacta con palatinos en CENAI 5169]; pars dentalis con unos 28-30
dientes. Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente. Escamoso con ramas
zigomatica y otica alineadas en vista dorsal. Pterigoides con rama anterior que no
contacta con los palatinos [si contacta con palatinos en CENAI 5169]; rama media que
no contacta con el prodtico, con una proyeccion medial ventral que no alcanza el
maxilar. Articulacion craneo-mandibular al mismo nivel que el margen cefalico de las
alas del paraesfenoides [posterior en CENAI 5169].

Endocraneo. Esfenoetmoides formado por dos elementos que no se unen ni
dorsal ni ventralmente; no contacta con nasales ni vomeres; crista supraorbital no
desarrollada; ventralmente no alcanza el espacio entre los vomeres; foramen
orbitonasal presente [esfenoetmoides formando un anillo completo, con crista
supraorbital en CENAI 5169 y MLP A. 4728]. Foramenes oOptico y prodtico
desarrollados; este Ultimo rodeado parcialmente por el hueso proético.
Exoccipitales perforados por dos foramenes. Coéndilos occipitales estrechamente

separados, tipo Il.
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Esqueleto laringeo. Hioides con procesos anteromediales ensanchados

distalmente. Laringe con cricoides con proceso cardiaco redondeado, con procesos
musculares, articulares, laterales y bronquiales desarrollados; estos Ultimos alcanzan
el proceso esofagico pterigoides [en CENAI 5169 procesos bronquiales con un
segmento 0seo; superan el proceso esofagico del cricoides].

Oido _medio. Opérculo oval. Columela con proyeccion ventral como en P.
thaul; estilo dseo dirigido dorsalmente en su extremo distal. Extracolumela con
proyeccion hacia el opérculo, anillo timpanico incompleto en su porcion dorsal.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cétilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Ill > IV >V > |l =
VI > VII> VI [ >V =Vl =VIl =VIIl > 1l >V en CENAI 5169; la Il es la vértebra mas
corta en MLP A. 4728]. Orientacién de los procesos respecto al eje longitudinal: Il
(curvados), Ill, VI, VIl y VIIl hacia adelante; IV y V hacia atras [VIIl hacia delante, VI
hacia atras, VIl perpendicular en MLP A. 4728]. Vértebra sacra con apofisis
levemente dilatadas.

Esqueleto_apendicular. Cintura pectoral. Supraescapula sin proyeccion en

forma de gancho [con proyeccion en CENAI 5169]. Mesosternén ancho en toda su
extension [adelgazado distalmente en CENAI 5169]. Xifiesternén bifurcado. Miembro
anterior sin modificaciones. Prepollex formado por 2 elementos distales. Se
observaron elementos sesamoideos en vistas dorsal y ventral del carpo. Cintura
pélvica sin modificaciones. Se observaron elementos sesamoides en la articulacion
tibio-fibula/tibial-fibular y en el tarso. Prehallux formado por 3 elementos [2 en
CENAI 5169 y MLP A. 4728].

Pleurodema bibroni

Descripcion basada en el ejemplar & CENAI 6205; sélo se describen las
diferencias con P. thaul. Variaciones con el espécimen ¢ CENAI 6204 indicadas entre
corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales con margenes mediales irregulares en toda su
extension, en la porcion posterior se aproximan entre si hasta casi contactar uno con
el otro [contactan en la zona media]. Nasales claviformes con procesos maxilares
poco desarrollados. Paraesfenoides con extremo anterior en punta, procesos alares
perpendiculares. Los palatinos contactan con la pars dentalis del maxilar y con el
pterigoides. Vémeres con porcion anterior en punta; proceso precoanal expandido
distalmente; proceso postcoanal dirigido dorsalmente; proceso posterior desarrollado

sin contactar el esfenoetmoides; sin proceso dentigero. Premaxilares con pars
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dentalis con unos 11-12 dientes. Maxilar en contacto con premaxilar, palatinos y
pterigoides; pars dentalis con unos 28-30 dientes [unos 35 dientes]. Cuadradoyugal
ausente y cuadrado presente. Escamoso con ramas zigomatica y 6tica alineadas en
vista dorsal. Pterigoides con rama media que no contacta con el prootico [si
contacta. Con una proyeccion medial ventral que no alcanza el maxilar en CENAI
6204]. Articulacion craneo-mandibular posterior al margen cefalico de las alas del
paraesfenoides.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales ni vomeres; crista
supraorbital desarrollada; margen anterior en vista dorsal curvado [proyectado] y en
vista ventral no proyectado; ventralmente no alcanza el espacio entre los vomeres;
foramen orbitonasal presente. Foramenes oOptico y prootico desarrollados; este
ultimo rodeado parcialmente por el hueso proético. Exoccipitales perforados por dos
foramenes. Céndilos occipitales estrechamente separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides con procesos anteromediales redondeados.

Laringe con cricoides con proceso cardiaco redondeado, con procesos musculares,
articulares y bronquiales desarrollados; estos ultimos alcanzan el proceso esofagico
[lo sobrepasan].

Oido _medio. Opérculo oval. Columela con proyeccion ventral como en P.
thaul; estilo 6seo dirigido dorsalmente en su extremo distal. Extracolumela con
proyeccion hacia el opérculo, anillo timpanico incompleto en su porcion dorsal.

Esqgueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cétilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Il > VI = VIl = VI
=V > IV > Il. Orientacion de los procesos respecto al eje longitudinal: Il (muy
curvados), lll, VII y VIII hacia adelante; IV, V y VI hacia atras [VI perpendicular.
Procesos transversos lll-IV derechos fusionados en la la mitad de su extension].
Vértebra sacra con apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto apendicular. Cintura pectoral. Mesosternéon con region distal

adelgazada. Xifiesternon bifurcado. Miembro anterior sin modificaciones. Prepollex
formado por 2-3 elementos distales. Se observaron elementos sesamoideos en vistas
dorsal y ventral del carpo. Cintura pélvica sin modificaciones. Se observaron
elementos sesamoides en la articulacion tibio-fibula/tibial-fibular y en el tarso.

Prehallux formado por 3 elementos.

Pleurodema bufoninum
Descripcion basada en el ejemplar & MLP A. 1458 (topotipo); sélo se describen

las diferencias con P. thaul. Variaciones con los especimenes 43 MLP A. 2077, 4054,
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4061y 99 MLP A. 1459 y 2240 indicadas entre corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales sin contactar entre si [contactando en su
extremo posterior en MLP A. 1459 y 4061]. Nasales trapezoidales. Paraesfenoides
con extremo anterior en punta [extremo irregular en MLP A. 2077], procesos alares
dirigidos levemente hacia atras. Los palatinos no contactan con la pars palatina del
maxilar [si contactan con maxilar en MLP A. 1459 y 2077]. Vémeres con porcion
anterior ovalada; proceso precoanal expandido distalmente; proceso postcoanal
dirigido dorsalmente; proceso posterior desarrollado sin contactar el esfenoetmoides
[proceso posterior ausente en MLP A. 2077]; procesos dentigeros ubicados en
direccién anterolateral-posteromedial, con 3 dientes [2-5 en el resto; ejemplar MLP
A. 2240 con malformacion en voémer derecho]. Premaxilares con pars dentalis con
unos 11-12 dientes [10-12 en el resto]. Los maxilares no contactan con los
pterigoides, pars dentalis con unos 35-37 dientes [entre 34-40 en el resto; ejemplar
MLP A. 2240 sin maxilar derecho]. Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente.
Escamoso con ramas zigomatica y otica alineadas en vista dorsal [curvadas en MLP A.
4054]. Pterigoides con una proyeccion medial ventral que no alcanza el maxilar;
rama media que no contacta con el prodtico [si contacta en MLP A. 4054 y 4061].
Articulacion craneo-mandibular al mismo nivel que el margen cefalico de las alas del
paraesfenoides.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales ni vomeres; crista
supraorbital no desarrollada [si desarrollada en MLP A. 2077, 4054 y 4061]; los
margenes anteriores, en vistas dorsal y ventral, no estan proyectados; ventralmente
no alcanza el espacio entre los vomeres; foramen orbitonasal presente [en MLP A.
4061 el esfenoetmoides es incompleto ventralmente; en MLP A. 2240 el
esfenoetmoides, en vista dorsal, con proyeccion anterior]. Foramenes optico y
prodtico desarrollados; este ultimo rodeado totalmente por el hueso prodtico [en
MLP A. 1459, 2077, 4061 foramen prootico rodeado parcialmente por el hueso
homonimo]. Exoccipitales perforados por dos foramenes. Coéndilos occipitales
estrechamente separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides seno hiogloso muy pronunciado, con procesos

anterolaterales no ensanchados. Laringe con cricoides con procesos musculares y
esofagico; sin proceso laterales, articulares ni bronquiales, no se pudo establecer si
hay proceso cardiaco en MLP A. 1458 [en los restantes ejemplares examinados hay,
ademas, proceso cardiaco bilobulado, procesos laterales, articulares y bronquiales.
En MLP A. 1459 y 2077 los procesos bronquiales alcanzan el proceso esofagico,
mientras que en MLP A. 2240, 4054 y 4061 lo superan].
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Oido _medio. Opérculo oval. Columela con proyeccion ventral como en P.
thaul; estilo 6seo dirigido dorsalmente en su extremo distal. Extracolumela con
proyeccion hacia el opérculo, anillo timpanico incompleto en su porcion dorsal [en
MLP A. 2077 se observo un elemento 6seo, de forma arrifionada, en la region ventral
de la extracolumela].

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Ill > IV >V > Il >
VI > VII = VIII. Orientacién de los procesos respecto al eje longitudinal: II, VIl y VIII
hacia adelante; Ill y V hacia atras y IV y VI perpendicular [en MLP A. 2077 II, lll, VIl y
VIIl hacia delante, IV y V hacia atras y VI perpendicular; en MLP A. 4054 Ill, IVy V
hacia atras; en MLP A. 4061 Ill hacia adelante y V perpendicular. En MLP A. 2240 III
hacia delante, En MLP A. 1459 Il hacia delante, IV y V hacia atras]. Vértebra sacra
con apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto apendicular. Cintura pectoral. Mesosterndon con region distal

adelgazada. Xifiesternon bifurcado. Miembro anterior. Himero con crista lateralis,
crista medialis y crista ventralis en MLP A. 4054. En MLP A. 2240 elementos
sesamoides entre humero y radio-ulna. Prepollex formado por 2-3 elementos
distales. Se observaron elementos sesamoideos en vistas dorsal y ventral del carpo.
Cintura pélvica con ilion presentando dos pequenas proyecciones laterales, a modo
de procesos vestigiales [en los restantes ejemplares examinados ilion sin
proyecciones]. Tarso con elementos sesamoideos [en MLP A. 1459, 2077 y 2240
sesamoides en articulacion de tibio-fibula con tibial-fibular]. Prehallux formado por
3 elementos [en MLP A. 4061 tarsales representados 2 elementos: tarsal distal 2-3 y

tarsal distal 1, faltaria el elemento Y].

Pleurodema borellii

Descripcion basada en el ejemplar & MLP A. 3814 (proveniente de la misma
region que la localidad tipo -Tucuman-); solo se describen las diferencias con P.
thaul. Variaciones con los especimenes FML 4125 e ILPLA 400 (sin datos de sexo) y &
MLP A. 2013 indicadas entre corchetes.

Exocraneo. Nasales claviformes [trapezoidales en FML 4125]. Paraesfenoides
con extremo anterior en punta, procesos alares dirigidos levemente hacia atras. Los
palatinos no contactan con la pars palatina del maxilar ni con los pterigoides [si
contactan en FML 4125]. Vémeres con porcion anterior ensanchada; proceso

precoanal con borde irregular; proceso postcoanal dirigido dorsalmente; proceso
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posterior no desarrollado [si desarrollado, aunque corto, en FML 4125]; procesos
dentigeros ubicados en direccion anterolateral-posteromedial con 4 dientes [procesos
dentigeros ubicados en perpendicularmente en MLP A. 2013; 3 dientes en FML 4125].
Premaxilares con proceso alar no dirigido hacia atras [dirigido posteriormente en
FML 4125], pars dentalis con unos 11-12 dientes. Maxilar en contacto con el
premaxilar, pars dentalis con unos 40 dientes [unos 35 en FML 4125]. Cuadradoyugal
ausente y cuadrado presente. Pterigoides con rama anterior que no contacta con los
palatinos y rama media que no contacta con el prootico [si contacta con ambos
huesos en FML 4125]. Articulacion craneo-mandibular al mismo nivel que el margen
cefalico de las alas del paraesfenoides.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales ni vomeres; crista
supraorbital no desarrollada; ventralmente se proyecta anteriormente sin alcanzar el
espacio entre los vomeres; foramen orbitonasal presente. Fordmenes oOptico y
prodtico desarrollados; este ultimo rodeado parcialmente por el hueso prootico.
Exoccipitales perforados por un foramen tabicado. Condilos occipitales
estrechamente separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides no observable en MLP A. 3814. Laringe con

cricoides con proceso cardiaco unilobulado; procesos musculares, laterales,
articulares, esofagico presentes; se observaron pequenas perforaciones en vista
ventral en la region donde nacen los procesos musculares; procesos bronquiales que
superan el proceso esofagico del cricoides [lo sobrepasan]. Esqueleto hiolaringeo
faltante en FML 4125.

Oido_medio. Opérculo oval. Columela con proyeccion ventral como en P.
thaul; estilo dseo dirigido dorsalmente en su extremo distal. Extracolumela con
proyeccion hacia el opérculo; anillo timpanico incompleto dorsalmente.

Esgueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Ill > IV >V > VI =
VIL> VIIE> 1[IV > 1>V > VIE> 1> VI > VI en FML 4125]. Orientacion de los procesos
transversos con respecto al eje longitudinal: II, VII y VIII hacia adelante; Ill, IVy V
hacia atras y VI perpendicular [VI hacia atras en FML 4125]. Vértebra sacra con
apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto apendicular. Cintura pectoral. Mesosternon con region medial muy

adelgazada y extremos ensanchados. Xifiesternon bifurcado. Miembro anterior.
Humero con cresta lateral. Prepollex formado por 2 elementos. Se observaron

elementos sesamoideos en el carpo. Cintura pélvica. Isquion 6seo en toda su
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extension con expansion acetabular dorsal. Se observaron elementos sesamoideos en

el tarso. Prehallux formado por 3 elementos.

Pleurodema cinereum

Descripcion basada en el ejemplar & FML 14975 (topotipo); solo se describen
las diferencias con P. thaul. Variaciones con los especimenes 99 FML 14976 y MLP
A. 4753 y 33 MLP A. 4689 y 4751 indicadas entre corchetes.

Exocraneo. Nasales trapezoidales. Paraesfenoides con extremo anterior
levemente en punta, procesos alares perpendiculares [en MLP A. 4751 levemente
dirigidos hacia atras], sin reborde supraorbital. Los palatinos no contactan la pars
palatina del maxilar [en MLP A. 4751 si contactan]; poseen una pequeia proyeccion
en el margen cefalico [ausente en MLP A. 4751 y en 4753]. Vomeres con proceso
anterior irregular, proceso postcoanal dirigido dorsalmente, proceso posterior no
desarrollado, proceso dentigero ubicados en direccion anterolateral-posteromedial,
no se pudo establecer el nimero de dientes [en MLP A. 4751 y 4753 proceso
postcoanal en el mismo plano que el resto del hueso y proceso posterior desarrollado
sin contactar con el esfenoetmoides; proceso dentigero con 2 dientes en FML 14976 y
MLP A. 4753 y 3 en MLP A. 4751]; sin foramen para la salida de la rama palatina del
nervio facial. Premaxilares con pars dentalis con unos 13 dientes [10-15 dientes].
Los maxilares no contactan con premaxilares ni pterigoides [en MLP A. 4751 y 4753 si
contactan con ambos huesos]; pars palatina con unos 27 dientes [alrededor de 30].
Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente observado en los ejemplares MLP A.
4751, 4753 y FML 14976. Escamoso con rama zigomatica reducida. Pterigoides con
rama anterior que alcanza el plano anteorbitario, no contacta con maxilares ni
palatinos [en MLP A. 4751 contacta con maxilares; en MLP A. 4753 contactan con
ambos huesos]. Articulacion craneo-mandibular al nivel del margen cefalico de las
alas del paraesfenoides.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales ni vomeres; crista
supraorbital no desarrollada [desarrollada en MLP A. 4751]; ventralmente no posee
proyecciones, no alcanza el espacio entre los vomeres; no se pudo establecer la
presencia de foramen orbitonasal en FML 14975 y 14976 [en MLP A. 4751 y 4753
foramen presente]. Foramen prootico rodeado parcialmente por el hueso proético,
no se pudo determinar la presencia de foramen 6ptico en FML 14975. Exoccipitales
perforados por dos foramenes. Condilos occipitales tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides con procesos anterolaterales redondeados.

Laringe con cricoides con procesos laterales y musculares presentes; procesos
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articulares ausentes; procesos bronquiales que no alcanzan el borde posterior del
cricoides [no tind correctamente en FML 14976; en MLP A. 4751 y 4753 sobrepasan el
limite del proceso esofagico. En FML 14975 no se pudieron visualizar procesos
bronquiales, musculares ni cardiaco; en MLP A. 4751 no se pudo visualizar proceso
cardiaco; en MLP A. 4753 proceso cardiaco bilobulado].

Oido medio. Opérculo oval. Columela formada por una placa 6sea basal y un
estilo 6seo levemente orientado hacia la regidon dorsal [orientado transversalmente
en el resto del material examinado], proyeccién ventral presente. Extracolumela sin
proyeccion hacia el opérculo [la membrana timpanica no tiné correctamente en FML
14976].

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Ill > IV >V > V| =
VIl > VIII > Il. Orientacion de los procesos transversos con respecto al eje longitudinal:
I, VIl y VIII hacia adelante; Ill, IV y V hacia atras y VI perpendicular [en MLP A. 4751
[ll hacia delante; malformacién en columna en MLP A. 4753]. Vértebra sacra con
apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto apendicular. Cintura pectoral. Mesosternon con region medial muy

adelgazada y extremos ensanchados [en MLP A. 4751 mesosternén ancho; en MLP A.
4753 mesosternon mas delgado distalmente que proximalmente]. Xifiesternon
bifurcado. Miembro anterior. Himero sin crista lateralis [con cresta lateral en MLP
A. 4753], con crista medialis y crista ventralis. Prepollex formado por 2 elementos.
Se observd un elemento sesamoideo en el carpo. No se pudo establecer la morfologia
carpal en FML 14975-76. Cintura pélvica. Isquion dseo en toda su extension con
expansion acetabular dorsal. Tarso con elementos sesamoideos. Prehallux formado

por 3 elementos.

Pleurodema diplolisiter

Descripcion basada en el ejemplar @ MZUSP 38291; solo se describen las
diferencias con P. thaul. Variaciones del espécimen @ MZUSP 38280 indicadas entre
corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales con bordes mediales irregulares, en el tercio
posterior contactan entre si [no contactan]. Fenestra frontoparietal expuesta
[expuesta en los 2/3 anteriores]. Nasales con forma de media luna, con los bordes
mediales superpuestos al esfenoetmoides. Paraesfenoides con extremo anterior
romo, procesos alares perpendiculares. Palatinos contactando con la pars palatina

del maxilar; no contactan con el pterigoides. Vémeres con porcidon anterior con
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extremo en punta; proceso postcoanal dirgido dorsalmente; proceso posterior no
desarrollado [proceso posterior presente en contacto con esfenoetmoides]; procesos
dentigeros ubicados de forma irregular; con 4 dientes [3]. Premaxilares con proceso
alar no dirigido hacia atras, pars dentalis con unos 13-14 dientes. Maxilar en
contacto con el premaxilar, pars dentalis con unos 40 dientes. Cuadradoyugal
ausente y cuadrado presente. Escamoso con rama zigomatica desarrollada pero
corta. Pterigoides con rama anterior que no contacta con maxilar ni palatino; rama
media que no contacta con el prootico.

Endocraneo. Esfenoetmoides en contacto con nasales pero no con vomeres
[contacta con vomeres]; crista supraorbital desarrollada; ventralmente se proyecta
anteriormente hasta sobrepasar el plano formado por el margen anterior de los
procesos precoanales del vomeres; foramen orbitonasal presente. Foramenes éptico
y prootico desarrollados; este ultimo rodeado totalmente por el hueso proético.
Exoccipitales perforados por dos foramenes. Céndilos occipitales estrechamente
separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. El Hioides no tino correctamente en ninguno de los dos

ejemplares. Laringe con cricoides con proceso cardiaco simple; procesos musculares,
laterales, articulares y esofagico presentes; procesos bronquiales dirigidos
ventralmente que superan el proceso esofagico del cricoides.

Oido_medio. Opérculo oval. Columela con placa d6sea basal indiferenciada,
estilo 6seo curvo, dirigido dorsalmente hacia el extremo distal; sin proyeccion
ventral [con proyeccidn]. Extracolumela con proyeccion hacia el opérculo; anillo
timpanico incompleto dorsalmente.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: lll > IV > || >V =
VI > VII > VIII [los procesos de la vértebra Il son los de menor tamafo]. Orientacion de
los procesos respecto al eje longitudinal: Il, VII y VIII hacia adelante; IV y V hacia
atras y lll y VI perpendicular. Vértebra sacra con apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto _apendicular. Cintura pectoral. Mesosternon con region medial

adelgazada. Xifiesternon bifurcado. Supraescapula sin proyeccion en forma de
gancho. Miembro anterior. Himero con crista ventralis; sin crista lateralis ni crista
medialis [con crista lateralis]. Prepollex formado por 2 elementos distales. Se
observaron elementos sesamoideos en vistas dorsal y ventral del carpo. Cintura
pélvica con ilion con expansion acetabular dorsal. Tarso con elementos sesamoideos.

Prehallux formado por 3 elementos.
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Pleurodema brachyops

Descripcion basada en el ejemplar & UIS-A 1543; solo se describen las
diferencias con P. thaul. Variaciones del espécimen @ UIS-A 098 indicadas entre
corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales sin variaciones [en la region posterior contactan
entre si]. Nasales trapezoidales. Paraesfenoides con extremo anterior en punta,
procesos alares perpendiculares. Palatinos en contacto con la pars palatina del
maxilar [no contactan]. Vémeres con porcidon anterior con extremo romo; proceso
postcoanal dirgido dorsalmente; proceso posterior desarrollado sin contactar el
esfenoetmoides [si contacta]; procesos dentigeros perpendiculares al eje axial
[ubicados en direccidn anterolateral-posteromedial] con 3 dientes [4]. Premaxilares
con proceso alar no dirigido hacia atras, pars dentalis con unos 13-14 dientes [11-13].
Maxilar en contacto con el premaxilar [sin contactar], pars dentalis con unos 39-41
dientes [37-39]. Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente. Escamoso con rama
zigomatica reducida. Pterigoides con rama media que no contacta con el proético.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales ni vomeres [si
contacta con vomeres]; crista supraorbital no desarrollada [si desarrollada];
ventralmente se proyecta anteriormente sin alcanzar el espacio entre los vomeres [si
alcanza el espacio entre los vomeres]; foramen orbitonasal presente. Foramenes
optico y prootico desarrollados; este ultimo rodeado parcialmente por el hueso
prodtico. Exoccipitales perforados por un foramen tabicado. Condilos occipitales
estrechamente separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides con procesos anterolaterales de forma

arrinonada. Laringe con cricoides con proceso cardiaco bilobulado; procesos
esofagico y articulares presentes; sin proceso lateral ni muscular [con proceso
lateral]; procesos bronquiales que alcanzan el proceso esofagico del cricoides [lo
sobrepasan].

Oido_medio. Opérculo oval. Columela con placa 6sea basal indiferenciada,
estilo 6seo curvo, con su zona media dirigida ventralmente, en forma de “U” poco
pronunciada [recta], sin proyeccién ventral [con proyeccion]. Extracolumela con
proyeccion hacia el opérculo; anillo timpanico apenas incompleto en su porcion
antero-dorsal.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cétilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: IV > [ll >V > VI >
1> VI =VI[IV>V>Il=VI>Il=VI> VII]. Orientacion de los procesos respecto al
eje longitudinal: II, Ill, VIl y VIII hacia adelante; IV y V hacia atras y VI perpendicular
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[, 11l'y VIII hacia adelante; IV, V y VI hacia atras y VIl perpendicular]. Vértebra sacra
con apofisis levemente dilatadas.

Esqueleto _apendicular. Cintura pectoral. Mesosternon con region medial

adelgazada. Xifiesternon bifurcado. Supraescapula sin proyeccion en forma de
gancho. Union posiblemente teratoldgica entre escapula y supraescapula. Miembro
anterior. Himero sin cresta lateral. Prepollex formado por 2 elementos distales. Se
observaron elementos sesamoideos en vistas dorsal y ventral del carpo. Cintura
pélvica sin modificaciones. Tarso con elementos sesamoideos. Prehallux formado por

3 elementos.

Pleurodema nebulosum

Descripcion basada en el ejemplar & CENAI 6546; solo se describen las
diferencias con P. thaul. Variaciones del espécimen & CENAI 228-5 indicadas entre
corchetes.

Exocraneo. Nasales trapezoidales con margenes posteriores apoyados sobre el
esfenoetmoides. Paraesfenoides con extremo anterior levemente irregular [romo],
procesos alares perpendiculares, proceso posterior desarrollado practicamente hasta
alcanzar los condilos occipitales. Los palatinos no contactan con la pars palatina del
maxilar. Vémeres con porcion anterior corta y extremo romo; proceso posterior
desarrollado contactando el esfenoetmoides; sin proceso dentigero. Premaxilares
con proceso alar dirigido hacia adelante [dirigido dorsalmente], pars dentalis con
unos 14 [11] dientes. Los maxilares no contactan premaxilares, palatinos ni
pterogoides, pars dentalis con unos 27-29 dientes. Cuadradoyugal ausente y
cuadrado presente. Escamoso con rama zigomatica ausente y rama oOtica
extremadamente reducida; esta Ultima contacta la crista parotica. Pterigoides con
rama anterior que alcanza el plano anteorbitario; la rama posterior no contacta con
el prodtico. Articulacion craneo-mandibular al mismo nivel que el margen cefalico de
las alas del paraesfenoides.

Endocrdneo. Esfenoetmoides con margen anterior cubierto por los nasales
(vista dorsal) y vomeres (vista ventral); crista supraorbital no desarrollada;
ventralmente se proyecta anteriormente hasta alcanzar el espacio entre los vomeres;
foramen orbitonasal presente. Foramenes oOptico y prootico desarrollados; este
ultimo rodeado parcialmente por el hueso proético. Exoccipitales perforados por un
foramen tabicado completamente del lado izquierdo e incompletamente del
derecho. Condilos occipitales estrechamente separados, intermedio entre los tipos Il

y lll de Lynch (1971), mas cercano al tipo lll.
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Esqueleto laringeo. Hioides con hiales sin proceso anteromedial; procesos

posterolaterales anchos. Laringe con cricoides con proceso cardiaco bilobulado;
procesos musculares, articulares, laterales y esofagico presentes; procesos
bronquiales superando el borde posterior del anillo cricoideo.

Oido _medio. Columela sin placa basal, estilo dseo dirigido
perpendicularmente. Extracolumela con proyeccion ahusada. Anillo timpéanico
completo.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos

intermedios entre tipo II-1ll de Lynch (1971). Expansion de los procesos transversos en
orden decreciente: Ill > IV > 1l >V = VI > VIl > VIII. Orientacién de los procesos
transversos con respecto al eje longitudinal: I, VI (levemente), VII y VIl hacia

adelante; IV y V hacia atras y VI perpendicular [orientacion de los procesos
transversos con respecto al eje longitudinal variable: Il (levemente), VIl y VIII hacia
adelante; lll, IV y V hacia atras y VI perpendicular.]. Vértebra sacra con apofisis
levemente dilatadas.

Esqueleto apendicular. Cintura pectoral. Mesosternon con region medial muy

adelgazada y extremos ensanchados. Xifiesternon doble, levemente mineralizado en
la region proximal [mesosternon con el extremo distal bifurcado]. Cintura pélvica.
Isquion 6seo en toda su extensidén, con proyeccion dorsal. Miembro anterior.
Humero sin cresta lateral. Entre himero y radio-ulna izquierdos hay un elemento
oseo [puede faltar]. Prepollex formado por 3 elementos. Se observo un elemento
sesamoideo en el carpo. Miembro posterior. Fémur mas largo que tibio-fibula [cresta
posterior, casi ventral en el fémur]. Prehallux formado por 2 elementos. Se
observaron elementos sesamoideos en las articulaciones tibio-fibula/tibial-fibular y

en el tarso.

Pleurodema guayapae

Descripcion basada en el ejemplar & CENAI 2591-20; se destacan las
diferencias con P. thaul. Variaciones del espécimen & CENAI 574 indicadas entre
corchetes.

Exocrdneo. Frontoparietales sin variaciones. Nasales trapezoidales con
margenes posteriores apoyados sobre el esfenoetmoides. Paraesfenoides con
extremo anterior trunco, procesos alares perpendiculares, proceso posterior
desarrollado practicamente hasta alcanzar los condilos occipitales. Los palatinos no
contactan con la pars palatina del maxilar [si contactan]. Voémeres con porcion

anterior corta y extremo romo [porcion anterior reducida]; proceso postcoanal
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reducido, dirigido dorsalmente [levemente dirigido dorsalmente]; proceso posterior
desarrollado en contacto con el esfenoetmoides [proceso posterior reducido, sin
contactar con el esfenoetmoides]; sin proceso dentigero; perforado para la salida de
la rama palatina del nervio facial. Premaxilares con proceso alar dirigido
dorsalmente (sin inclinacién), pars dentalis con unos 11-13 dientes [8-9; maxilares
superpuestos a los premaxilares]. Los maxilares no contactan con premaxilares,
palatinos, ni pterogoides [si contactan], pars palatina con unos 38 dientes [30].
Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente. Escamoso con rama zigomatica
ausente y rama oOtica extremadamente reducida; esta Ultima contacta la crista
parotica. Pterigoides con la rama anterior que no alcanza el plano anteorbitario;
rama posterior que no contacta con el proodtico [si contacta]. Articulaciéon craneo-
mandibular al mismo nivel al margen anterior (cefalico) de las alas del
paraesfenoides. Condilos occipitales tipo II.

Endocraneo. Esfenoetmoides con margen anterior cubierto por los nasales
(vista dorsal) y vémeres (vista ventral); ventralmente se proyecta anteriormente
hasta alcanzar el espacio entre los vomeres. Foramen orbitonasal desarrollado.
Foramenes optico y prodtico desarrollados; este Ultimo completamente rodeado por
el hueso proodtico. Exoccipitales perforados por un foramen tabicado. Coéndilos
occipitales estrechamente separados, intermedio entre los tipos Il y Ill de Lynch
(1971), mas cercano al tipo .

Esqueleto laringeo. Hioides con hiales sin proceso anteromedial. Laringe con

cricoides con cardiaco bilobulado; procesos musculares, laterales, articulares y
esofagico presentes; procesos bronquiales que superan el proceso esofagico del anillo
cricoideo [no lo superan, alcanzan su limite].

Oido medio. Columela sin placa basal, estilo 6seo dirigido distalmente hacia
arriba, con una pequena curvatura ventral en la mitad de su extension.
Extracolumela con proyeccion ahusada. Anillo timpanico incompleto, faltando la
porcion postero-medial.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cétilos

intermedios entre tipo II-lll de acuerdo con Lynch (1971). Expansion de los procesos
transversos en orden decreciente: Ill > IV > Il > V > VI > VII > VIIl. Orientacion de los
procesos transversos con respecto al eje longitudinal: Il (muy levemente), Ill, VI, VIl y
VIIl hacia adelante; IV hacia atras y V perpendicular. Vértebra sacra con apofisis
levemente dilatadas [proceso transverso izquierdo de la vértebra VIII mas corto y sin
extremo cartilaginoso; orientacion de los procesos transversos con respecto al eje

longitudinal: II, lll, VI, VIl y VIII hacia delante (el proceso de la vértebra VIl es mas
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bien perpendicular del lado izquierdo); IV y V hacia atras].

Esqgueleto _apendicular. Cintura pectoral. Supraescapulas sin proyeccion.

Mesosternén con region medial muy adelgazada, bifurcado. Xifiesternon doble.
Cintura pélvica. Isquion 6seo en toda su extension, con proyeccion dorsal. Miembro
anterior. Humero sin cresta lateral. Prepollex formado por 3 elementos distales.
Entre himero y radio-ulna y en el carpo hay elementos sesamoideos [pueden faltar].
Miembro posterior. Fémur mas largo que tibio-fibula [fémur una cresta distal, casi
ventral]. Prehallux formado por 2 elementos. Se observaron elementos sesamoideos

en las articulaciones tibio-fibula/tibial-fibular y en el tarso.

Pleurodema tucumanum

Descripcion basada en el ejemplar & MLP A. 4727; se destacan las diferencias
con P. thaul. Variaciones del espécimen & MLP A. 1961 y @ MLP A. 1960 indicadas
entre corchetes.

Exocraneo. Frontoparietales en contacto en la region posterior [en MLP A.
1961-62 no contactan]. Nasales claviformes. Paraesfenoides con extremo anterior
romo, procesos alares perpendiculares. Los palatinos contactan con la pars palatina
del maxilar pero no con los pterigoides. Vémeres con porcion anterior alargada
dirigida hacia la zona de unién entre premaxila y maxila; proceso postcoanal en el
mismo plano que el resto del hueso; proceso posterior desarrollado en contacto con
el esfenoetmoides; con proceso dentigero pero sin dientes (contra Barrio 1964: 474,
quien sefala la presencia de dientes vomerinos); sin foramen para la salida de la
rama palatina del nervio facial. Premaxilares con proceso alar dirigido dorsalmente
(sin inclinacioén), pars dentalis con unos 8-9 dientes [unos 10-11 en MLP A. 1961 y
1962]. Los maxilares contactan con premaxilares, palatinos y pterigoides, pars
palatina con unos 24 dientes [unos 30 en MLP A. 1961-62]. Cuadradoyugal ausente y
cuadrado presente. Escamoso con rama zigomatica desarrollada (corta) y rama ética
reducida pero contactando la crista parotica. Pterigoides con rama anterior que
alcanza el plano anteorbitario; rama posterior contactando con el prodtico [en MLP
A. 1961 no contacta]. Articulacion craneo-mandibular posterior al margen anterior
(cefalico) de las alas del paraesfenoides. Condilos occipitales tipo Il.

Endocraneo. Esfenoetmoides que no contacta con nasales (vista dorsal) pero
si con vomeres vomeres (vista ventral); ventralmente se proyecta anteriormente
hasta alcanzar el espacio entre los vomeres [contacta con nasales en MLP A. 1961-
62]. Foramen orbitonasal desarrollado. Foramenes optico y prodtico desarrollados;

este Ultimo completamente rodeado por el hueso prodtico en MLP A. 1961; en el
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resto del material no se pudo determinar el nimero y posicion de los foramenes.
Exoccipitales perforados por tres foramenes [dos en MLP A. 1961]. Condilos
occipitales de tipos Il de Lynch (1971).

Esqueleto laringeo. Hioides con hiales sin proceso anteromedial. Laringe con

cricoides con cardiaco simple; procesos musculares, laterales y esofagico presentes;
procesos articulares ausentes; procesos bronquiales que no superan el proceso
esofagico del anillo cricoideo.

Oido medio. Opérculo oval. Columela formada por una placa 6sea basal y un
estilo 6seo levemente orientado hacia la region dorsal, proyeccion ventral presente.
Extracolumela desarrollada (a diferencia de lo sehfalado por Barrio 1964: 475) sin
proyeccion hacia el opérculo. Anillo timpanico completo [incompleto en MLP A.
1962].

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cétilos

intermedios tipo Il acuerdo con Lynch (1971). Expansion de los procesos transversos
en orden decreciente: Ill > IV > Il >V = VI = VIl = VIIl. Orientacion de los procesos
transversos con respecto al eje longitudinal: Il, I, VIl y VIII hacia adelante; IV, Vy VI
perpendicular [lll (muy levemente), VIl y VIl hacia adelante; Il y VI perpendicular, IV
y V hacia atras en MLP A. 1961; II, IIl, VI, VIl y VIIl hacia delante, IV u V hacia atras en
MLP A. 1962]. Vértebra sacra con apofisis levemente dilatadas, dirigidas
posteriormente.

Esqueleto _apendicular. Cintura pectoral. Supraescapulas sin proyeccion.

Mesosternon con region medial adelgazada. Xifiesternon bifurcado [doble en MLP A.
1961]. Cintura pélvica. Isquion dseo en toda su extension, con proyeccion dorsal.
Miembro anterior. Huamero con crista ventralis; sin crista lateralis ni crista
medialis. Prepollex formado por 3 elementos distales. Entre himero y radio-ulna y
en el carpo hay elementos sesamoideos. Miembro posterior. Sin variaciones.
Prehallux formado por 2 elementos. Se observaron elementos sesamoideos en las

articulaciones tibio-fibula/tibial-fibular y en el tarso.

Pleurodema marmoratum

Descripcion basada en el ejemplar @ CENAI 10769; solo se describen las
diferencias con P. thaul.

Exocraneo. Frontoparietales con margenes mediales irregulares en toda su
extension; sin contactar entre si. Nasales triangulares, con el esfenoetmoides
superpuesto a ellos. Paraesfenoides con extremo anterior en punta, procesos alares

levemente dirigidos hacia atras muy afinados en su union con el proceso cultriforme.
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Palatinos arqueados, contactan con el pterigoides y con la pars dentalis del maxilar.
Vémeres con porcidon anterior levemente expandida; proceso precoanal en punta;
proceso postcoanal en el mismo plano que el resto del hueso; proceso posterior
desarrollado, no se pudo establecer si contacta con el esfenoetmoides; sin proceso
dentigero. Premaxilares con pars dentalis con unos 10 dientes; procesos palatinos
dirigido hacia arriba. Maxilar en contacto con premaxilar, palatinos y pterigoides;
pars dentalis con unos 30-32 dientes. Cuadradoyugal ausente y cuadrado presente.
Escamoso con ramas zigomatica y otica alineadas en vista dorsal; rama zigomatica
reducida. Pterigoides con rama anterior contactando con los palatinos; rama media
contactando con el prodtico. Articulacion craneo-mandibular al mismo nivel que el
margen cefalico de las alas del paraesfenoides.

Endocraneo. Esfenoetmoides contactando nasales (no se pudo establecer si
contacta con los vomeres); crista supraorbital no desarrollada; ventralmente no
alcanza el espacio entre los vomeres; foramen orbitonasal presente. Foramen
prootico rodeado parcialmente por el hueso prodtico (no se pudo establecer la
presencia de foramen Optico). Exoccipitales perforados por dos foramenes. Condilos
occipitales estrechamente separados, tipo Il.

Esqueleto laringeo. Hioides sin procesos anteromediales. La laringe no tifo

correctamente en el ejemplar examinado.

Oido _medio. Opérculo oval. Columela con proyeccion ventral como en P.
thaul; estilo d6seo dirigido dorsalmente en su extremo distal. Extracolumela sin
proyeccion hacia el opérculo, anillo timpanico incompleto en su porcion dorsal.

Esqueleto postcraneano. Esqueleto axial. Vértebra cervical con cotilos de

tipo Il. Expansion de los procesos transversos en orden decreciente: Ill > IV > 1l >V =
VI = VII = VIII. Orientacién de los procesos respecto al eje longitudinal: Il, Ill, VIl y VIII
hacia adelante; VI perpendicular, IV y V hacia atras. Vértebra sacra con apofisis
levemente dilatadas.

Esqueleto_apendicular. Cintura pectoral. Supraescapula sin proyeccion en

forma de gancho. Mesosternén ensanchado en ambos extremos. Xifiesternon en
forma de ancora, cartilaginoso, proximalmente mineralizado. Miembro anterior sin
modificaciones. Prepollex formado por 2 elementos distales. Se observaron
elementos sesamoideos en vistas dorsal y ventral del carpo. Cintura pélvica sin
modificaciones. Se observaron elementos sesamoides en la articulacion tibio-

fibula/tibial-fibular y en el tarso. Prehallux formado por 3 elementos.

Los caracteres 19-89 del analisis filogenético surgieron de la informacion
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presentada en este capitulo.



CAPITULO IV

Biologia Reproductiva

Tomado de Hodl (1990)
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Las especies del género Pleurodema tienen una variedad de modos
reproductivos que han llamado la atencién a lo largo del tiempo. Aqui se presenta
una sintesis de los mismos, considerando la bibliografia existente y las observaciones
de campo realizadas a lo largo del presente trabajo.

Pleurodema bibroni y P. kriegi poseen amplexo axilar y ponen sus huevos en
grupos de 3 a 6, envueltos en una masa gelatinosa comuan, semiflotante (Barrio 1977).
Las puestas son depositadas en cuerpos de agua ocasionales, formados por las lluvias,
lejos de arroyos o vertientes (Fig. 22 E). Pleurodema bibroni se reproduce en
invierno (junio y julio), en tanto P. kriegi lo hace en verano (enero y febrero), pero
ambas con temperaturas de 5 a 15 °C, durante la noche (Barrio 1977). El canto de
anuncio de P. kriegi fue analizado por Straneck et al. (1993) y su larva fue descripta
por Cei (1980a), mientras que el canto y la larva de P. bibroni fueron descriptos por
Kolenc et al. (2009).

Pleurodema borellii fue observada reproduciéndose desde fines de invierno
(agosto) en la provincia de Tucuman; el amplexo es axilar, sus huevos son
pigmentados (Lavilla, com. pers.) y son puestos en nidos de espuma (Gallardo 1968a;
Duellman & Veloso 1977; Halloy & Fiafio 2000). El canto de anuncio fue analizado por
McLister et al. (1991) en base a ejemplares provenientes de Tucuman y Belén
(Catamarca). Straneck et al. (1993) describieron el canto de anuncio en base a un
ejemplar de Lagunillas, Rinconada, Jujuy, pero posiblemente corresponda a P.
cinereum, dado que el area es de puna. Se observé canibalismo conespecifico en
larvas de P. borellii de mayor tamafio sobre otras menores (Halloy & Fiafio 2000),
como asi también depredacion selectiva de larvas por aves (Crump & Vaira 1991).
Posteriormente Halloy (2006) demostré que las hembras de P. borellii prefieren sitios
de oviposicién donde haya larvas de pequefio tamafio frente a sitios con larvas de
tamafios medianos o grandes, evitando la presencia de competidores y/o
depredadores. La larva fue descripta por Cei (1980a), considerandola similar a la de
P. cinereum, mientras que su morfologia oral fue detallada por Wassersug & Heyer
(1988).

Pleurodema brachyops tiene actividad sexual continua durante todo el afio,
pone de 3000 a 5000 huevos, despigmentados, en nidos de espuma, y tiene un rapido
desarrollo larval (Leon-Ochoa & Donoso-Barros 1969). El canto de anuncio fue
analizado por Duellman & Veloso (1977). La larva fue descripta por Leon-Ochoa &
Donoso-Barros (1969) y su morfologia oral por Wassersug & Heyer(1988).

Pleurodema bufoninum posee un ciclo de espermatogénesis discontinua,

faltando la gametogénesis en las épocas de baja temperatura; este proceso
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probablemente esté regulado genéticamente (Cei 1961; 1962b; Cei & Codoceo 1957).
Se reproduce en primavera-verano y la oviposicion y el desarrollo larval ocurren en
ambientes temporarios acuaticos Iénticos, poco profundos, soleados y con vegetacion
(Weigandt et al. 2004). Se registr6 amplexo inguinal (Duellman & Veloso 1977). Sus
huevos, pigmentados, son puestos en tubos de gelatina, habiendo unos 10-40 huevos
por tubo, flotando en la superficie del agua; las puestas estan formadas por cordones
largos (30-50 cm) o cortos (9-15 cm) (Fernandez 1927; Ubeda 1998; Weigandt et al.
2004). Se desconoce su canto de anuncio y probablemente no lo emita (Cei 1980a),
pero si posee canto acompafiando a la vibracion sexual preventiva (warning
vibration) (Cei & Espina Aguilera 1957). La larva fue descripta por Fernandez (1927),
Ubeda (1998) y Weigandt et al. (2004) y su morfologia oral por Wassersug & Heyer
(1988).

Pleurodema cinereum vocaliza en la puna argentina flotando en el agua,
durante toda la época de lluvias (Cei 1980a); fue hallada en la puna de Jujuy
cantando a pleno dia o de noche, siempre en charcos asociados a matorrales de tola
(Parastrephia sp.; obs. pers.) (Fig. 22 A). En la puna peruano-boliviana comienzan a
reproducirse a fines de primavera y principios de verano (Vellard 1960). Sus huevos,
pigmentados, son puestos en nidos de espuma (Ferndndez & Fernandez 1921). Se
observaron puestas comunales formadas por 6 y 9 parejas en amplexo
simultaneamente en la puna de Bolivia, siempre asociadas a vegetacion (Agostini et
al. 2007). El canto de anuncio fue analizado por Duellman & Veloso (1977), McLister
et al. (1991) y Marquez et al. (1995). La larva fue descripta por Fernandez &
Fernandez (1921) y Cei (1980a) y su morfologia oral por Wassersug & Heyer (1988).

Pleurodema cordobae fue observada cantado desde diciembre a marzo,
reproduciéndose en charcas semi-temporarias con vegetacion en los bordes. Los
machos cantan flotando en la superficie del agua cerca de los bordes de la charca;
mientras que los huevos son depositados en masas semi-sumergidas y adheridas a la
vegetacion. EI amplexo es axilar (Valetti et al. 2009). La informacion brindada por
Avila et al. (1999) para Pleurodema kriegi posiblemente también corresponda P.
cordobae, dado que esta basada en ejemplares de Sierra de Comechingones. Avila et
al. (1999) indica que la especie desarrolla su actividad al crepusculo, y se halla en
afloramientos rocosos y areas periacuaticas, seleccionando estas ultimas para su
reproduccion. Los machos cantan flotando, y la puesta seria, presumiblemente, una
masa flotante adherida a vegetacion flotante de areas inundables (mallines), con
huevos en grupos de 10 6 20; las larvas fueron recolectadas en la confluencia de

mallines y arroyos.
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Pleurodema diplolister vocaliza flotando en el agua, hallandose con mayor
frecuencia en charcos temporales de tamafio medio; el amplexo es axilar, y sus
huevos, pigmentados, son puestos en nidos de espuma (Carvalho & Bailey 1948;
Peixoto 1982; Hodl 1992; Cardoso & Arzabe 1993; Arzabe 1999). Se observaron
puestas comunales formadas por hasta 15 parejas en amplexo simultaneamente (Hodl
1992; Arzabe 1999). El canto de anuncio fue analizado por Hodl (1992) y Cardoso &
Arzabe (1993). La larva fue descripta por Peixoto (1982). Se observd canibalismo
conespecifico en larvas (Cardoso & Arzabe 1993).

Pleurodema guayapae y P. nebulosum ponen sus huevos pigmentados en nidos
de espuma en charcos temporarios salobres (Fernandez 1927; Barrio 1964b; di Tada
et al. 1976). El amplexo es axilar (Duellman & Veloso 1977). Los cantos de anuncio
fueron analizados por Barrio (1964a) y Straneck et al. (1993). Pleurodema nebulosum
puede reproducirse y emitir su canto de anuncio aun de dia (Cei 1956c); ademas,
fueron registradas larvas albinas y canibales (Cei 1979). La larva de P. guayapae fue
descripta por Cei (1980a); mientras que la de P. nebulosum por Fernandez (1927),
Gallardo (1965) y Cei (1980a). La morfologia oral de P. nebulosum fue estudiada por
Wassersug & Heyer (1988).

Pleurodema marmoratum emite su canto de anuncio desde el borde de los
charcos, posee amplexo axilar y coloca los huevos en masas en el agua (Duellman &
Veloso 1977). Cei (1962a) menciond que los machos poseen dos sacos vocales poco
visibles. El canto de anuncio fue analizado por Duellman & Veloso (1977). La larva
fue descripta por Cei (1980a).

Pleurodema thaul fue observada reproduciéndose en Chile desde julio (en el
norte) o agosto (en el centro) por Cei (1962a), mientras que Diaz et al. (1987)
registraron su reproduccion desde septiembre a diciembre en el centro de Chile. En
poblaciones argentinas se observd un periodo reproductivo que ocurre desde la
primavera hasta principios del verano (octubre a diciembre) (Ubeda 1998). Cei
(1980a) sugirid que el periodo reproductivo ocurre irregularmente durante todo el
afo, incluso en invierno. Diaz-Paez & Ortiz (2001) demostraron que posee un ciclo
sexual parcialmente continuo; el ciclo femenino tiene dos curvas, una a principio de
otofio y otra a fines de invierno; en tanto el ciclo masculino tiene lugar durante casi
todo el afo. Machos y hembras emiten canto acompafiando a la vibracion sexual
preventiva (Cei & Espina Aguilera 1957; Penna & Veloso 1982). El canto de anuncio
fue analizado por Barrio (1977) y Duellman & Veloso (1977). Se registr6 amplexo
axilar para las poblaciones de Chile Central y Sur de Argentina, e inguinal para las del

sur de Chile (Duellman & Veloso 1977). Las puestas observadas en Chile estan
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formadas por masas gelatinosas sueltas en el agua, entre la vegetacion, conteniendo
unos 400-500 huevos pigmentados (Cei 1962a). Duellman & Veloso (1977) describieron
que las poblaciones del sur de Chile colocan sus puestas en cordones gelatinosos, en
tanto el resto de las poblaciones de Chile Central y Argentina depositan los huevos en
masas en el agua. Ubeda (1998) registrd puestas en cordones gelatinosos enroscados
a la vegetaciéon palustre. La ovipostura en cordén se enrosca en la vegetacion
palustre a poca profundidad y luego se hidrata paulatinamente adhiriéndose,
quedando con aspecto de una ovipostura en masa (Ubeda, com. pers.);
probablemente a esto se deba que algunos autores describieron las puestas en forma
de masa de huevos. La larva fue descripta por Cei (1962a; 1980a) y Ubeda (1998).

Pleurodema tucumanum se reproduce a partir de noviembre en el norte de
Cérdoba (Martori et al. 1994). De acuerdo con Martori et al. (1994), P. tucumanum
ovipone mediante nidos ovoides, en forma de plato, de unos 20-25 cm de diametro,
constituidos por una matriz gelatinosa donde se ubican los agrupamientos de huevos
pigmentados en un solo plano; sin embargo, Cei (1956c), Barrio (1964a; 1977) y
Perotti (1994; 1997) sostienen que ovipone mediante nidos de espuma, aungue sin
indicar cémo identificaron las puestas. El canto de anuncio fue analizado por Barrio
(1964a), McLister et al. (1991) y Straneck et al. (1993) (Fig. 22 B). La larva fue
descripta por Cei (1980a).

No se conocen datos de la reproduccion de Pleurodema aff. bibroni (taxén de

Rio Grande do Sul, Brasil, véase Camargo et al. 2005) ni de P. fuscomaculatum.

Dentro de los modos reproductivos de los anuros, el mas generalizado incluye
realizar las puestas en el agua (Duellman & Trueb 1994). Sin embargo, en varios
grupos de anuros se han registrado modos reproductivos que tienden a separar los
primeros estadios de desarrollo de la masa de agua, siendo la construccion de nidos
de espuma un ejemplo de esta condicion. La modalidad de puesta en nidos de
espuma ha evolucionado paralelamente en varios linajes de anuros, habiéndose
hallado casos, con diferentes variantes (e.g., flotando en el agua, en tierra o en
arboles), en las familias Racophoridae (asiatica), Hyperoliidae (africana),
Limnodynastidae (australiana y africana), Leptodactylidae y Leiuperidae (centro y
sudamericanas) (HOdl 1986; 1990; Duellman & Trueb 1994). En general, en el
momento de la puesta, salen de las vias genitales de las hembras ovulos vy
secreciones glandulares de tipo albuminoide que, por batimiento activo, se
transforman en la espuma que englobara a la puesta. Heyer (1969b) considerd que

esta modalidad permite que los huevos queden protegidos de la accion de
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potenciales depredadores acuaticos y de la desecacién propia de los ambientes que
habitan, aunque no impide su depredacion por parte de larvas de insectos voladores,
especialmente dipteros (Villa et al. 1982).

La construccion de los nidos documentada en algunos Leiupéridos vy
Leptodactilidos sudamericanos indica que los machos baten la espuma con sus patas
traseras, mientras se mantienen en amplexo axilar con las hembras (Heyer & Rand
1977; Hodl 1990; 1992) (Fig. 22 D). La forma de construccion del nido es la mayor
diferencia entre los Leiuperidae y Leptodactylidae sudamericanos y los
Limnodynastidae australianos, dado que en estos ultimos las hembras, en amplexo
inguinal, baten con los miembros anteriores generando una corriente de burbujas, las
cuales pasan por debajo de su cuerpo y son atrapadas por el mucus que contiene los
huevos (Martin 1970). Dentro de las formas neotropicales, se ha descripto un
movimiento lateral, como de “limpia-parabrisas” (“wiping motion’) en Leptodactylus
pentadactylus (Heyer & Rand 1977), en tanto que movimientos rotacionales de la
tibia y el tarso, perpendiculares al eje axial (*“kicking motion”), han sido observados
en Physalaemus y Pleurodema (Hodl 1990; 1992). Heyer (1975) consideré que la
evolucién de los nidos de espuma en “Leptodactylinae” (actualmente los géneros de
esta subfamilia estan ubicados en Leiuperidae y Leptodactylidae) fue de vital
importancia para el éxito en la colonizacion de savanas durante el levantamiento de
los Andes en el Mioceno.

Diversos autores han tratado de interpretar la funcién adaptativa de la
modalidad de puesta en nidos de espuma, pero varios de ellos analizan este
fenbmeno de forma parcial, incluyendo a las especies de ambientes mas aridos,
cuando no sélo especies de ambientes xéricos se reproducen mediante nidos de
espuma (e.g. Pleurodema borellii se reproduce en ambientes tales como selva
pedemontana). A continuacion se mencionan algunas de estas interpretaciones.

Se ha destacado en la literatura la presencia de melan6foros en huevos puestos
en nidos de espuma, siendo muy probable que los huevos expuestos a la luz solar
posean algun grado de pigmentacion (Salthe & Duellman 1977). Se ha sugerido que
podria funcionar como un escudo protector frente a la accion de luz ultravioleta
(Heyer 1969b). Para cinco de las seis especies de Pleurodema que colocan nidos de
espuma se han descripto huevos pigmentados (P. borellii, P. cinereum, P. diplolister,
P. guayapae y P. nebulosum), en tanto se ha mencionado que en P. brachyops son
blancos, lo cual los convertiria en cripticos dentro de la masa de espuma (Leon-
Ochoa & Donoso-Barros 1969). Por otro lado, en algunas de estas especies la tasa de

desarrollo larval es muy rapida, durando, en condiciones de laboratorio, 16-19 dias
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(Peixoto 1982) y 33 (Cardoso & Arzabe 1993) para P. diplolister y 28-30 para P.
brachyops (Leon-Ochoa & Donoso-Barros 1969). Se ha sugerido que la puesta en nidos
de espuma y el rapido desarrollo podrian favorecer la conquista de formaciones
abiertas, evitar la desecacion (la parte interna del nido permanece humeda) y
disminuir la depredacion por parte de otros organismos acuaticos, insectos aéreos
y/0 larvas de la misma u otras especies (Heyer 1969b; Heyer et al. 1975; Martin
1970; Crump 1983; Downie 1988; 1990; 1993; Hodl 1990; 1992; Duellman & Trueb
1994; Menin & Giaretta 2003). Hodl (1990; 1992) comprobd, en P. diplolister y
Physalaemus ephippifer, que al retirar huevos de los nidos de espuma, éstos eran
rapidamente comidos por larvas conespecificas. Por su parte, Halloy & Fiafio (2000)
demostraron que existe canibalismo en larvas de P. borellii y Cardoso & Arzabe
(1993) en P. diplolister; estos ultimos autores sugirieron que este fenémeno podria
estar relacionado a la escasez de alimento en los ambientes de reproduccion que
utilizan estas especies.

Salthe & Duellman (1977) sugirieron que podria existir una tendencia, en las
especies con modos reproductivos desarrollados en tierra, de poner huevos mas
grandes (con mayor vitelo) y en menor cantidad. Esta apreciacion no ha sido probada
en Pleurodema, dado que sélo hay informacion disponible sobre el nimero de huevos
por puesta, y no sobre su tamafio; e.g., 3.000-5.000 huevos en P. brachyops (Leon-
Ochoa & Donoso-Barros 1969), 400-500 en P. thaul (Cei 1962a), 500-750 (Hodl 1992) 6
950 (Cardoso & Arzabe 1993) en P. diplolister, 1277 (promedio) en P. borellii (Halloy
& Fiafio 2000) y 300-3.000 en P. bufoninum (Weigandt et al. 2004).

Se han sugerido varias ventajas adaptativas en relacion a las puestas en nidos
de espuma comunales: i) generar un efecto de “manada egoista”, donde los
individuos tienen menos probabilidades de ser depredados (Hamilton 1971 en Hodl
1992); ii) mejorar la termorregulacion, dado que al aumentar la proporcion
masa/superficie se incrementa la inercia térmica, de modo que los embriones de las
masas mas centrales se desarrollarian mas rapidamente (Dobkin & Gettinger 1985);
iii) disminuir la depredacion sobre los embriones (Menin & Giaretta 2003); v) reducir
la mortalidad de embriones o larvas gracias a ofrecerles proteccion frente a
desecacion y/o depredacion (Ryan 1985 en Giaretta & Menin 2004; Zina 2006).

Sin embargo, hay varios puntos que restan ser aclarados respecto a este modo
de ovispostura. Por un lado, seria interesante analizar cuando estas especies ponen
sus puestas en forma comunal, dado que se comprobd que es una propiedad
facultativa en Physalamemus ephippifer (Hodl 1990) y Physalamemus marmoratus

(Giaretta & Menin 2004, citan la especie como Physalaemus cf. fuscomaculatus, pero
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su identidad correcta es Physalaemus marmoratus, Giaretta com. pers.). Esta
capacidad podria estar relacionada con la forma/tamafio y el patron de distribucion
de la vegetacién de la charca (Giaretta & Menin 2004). Por otro lado, especies que
habitan zonas extremadamente frias (e.g. Lithobates sylvaticus, que habita Estados
Unidos y Canadd) también ovipone en nidos de espuma comunales (Seale 1982); en
consecuencia, las explicaciones globales relacionadas a evitar la desecacion no se
aplican a todos los casos.

En sintesis, en la literatura existen varias interpretaciones funcionales respecto
al modo de reproduccion mediante nidos de espuma (y, cuando ocurren, a las puestas
en nidos comunales); sin embargo, estos estudios no incluyen la totalidad de
condiciones bajo las cuales los linajes de anuros desarrollaron esta modalidad
reproductiva, sin olvidar que ésta ha sido tan exitosa como otras que se consideran

mas basales, como la puesta de huevos en ambientes Iénticos.

Por su parte, las modalidades de reproduccion de las dos especies de
distribucién mas austral de Pleurodema también tienen sus particularidades, siendo
influenciadas por condiciones ambientales. Pleurodema bufoninum tiene un patron
de reproduccion estacional, comenzando su reproduccién mas tardiamente a mayores
latitudes -en el norte de la Patagonia argentina se hallaron larvas a fines de
diciembre y en el sur a fines de enero- (Weigandt et al. 2004). Ademas, la
metamorfosis es mas lenta que en especies de ambientes xéricos, durando entre 30 y
45 dias (Weigandt et al. 2004). Pleurodema thaul posee un ciclo sexual parcialmente
continuo, siendo influenciado principalmente por el ciclo de temperatura anual y las
lluvias; en consecuencia, el ciclo reproductivo comienza cuando la temperatura
decrece y las lluvias aumentan (Diaz-Paez & Ortiz 2001).

Es necesario realizar estudios que confirmen los modos de oviposicion de las
especies del género Pleurodema que presentan dudas (e.g., P. thaul, P.
marmoratum) y determinar el modo de construccion de la puesta. Ademas, seria
propicio establecer si todas las especies que construyen nidos de espuma pueden,
potencialmente, realizar puestas comunales, interpretando las puestas comunales
como un fendmeno donde se observen varias parejas oviponiendo sincronizadamente
en el mismo sector de la charca, de modo de diferenciar una situacién de falta de
espacios propicios de reproducciéon respecto de un comportamiento simultdneo de
varias parejas en amplexo.

Hasta donde sabemos, dentro de la familia Leiuperidae todas las especies de los

géneros Edalorhina, Engystomops, Eupemphix y Physalaemus oviponen en nidos de
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espuma (Lynch 1971; Duellman & Morales 1990; Schliter 1990; Nascimento et al.
2005). Pseudopaludicola deposita los huevos individualmente o en pequefios grupos
en el fondo de los charcos o adheridos a vegetacion (Barrio 1953; Lynch 1970) y sus
envolturas se pueden adherir entre si sélo si varios huevos estan muy cerca (Barrio
1953); posiblemente, por la misma razén que la expuesta para P. bufoninum, Basso
(1990) describié que las puestas de P. falcipes estan constituidas por masas
gelatinosas adheridas a plantas de la orilla de pantanos o zanjas, sumergidas en el
agua. Finalmente, Somuncuria coloca una masa gelatinosa fija a la porcion sumergida
de la vegetacion emergente del cauce (Diminich 2006). De los siete géneros incluidos
en la familia Leiuperidae, Pleurodema es el Unico que tiene mas de una modalidad
reproductiva, donde los huevos son depositados en (a) nidos de espuma, (b) cordones
(flotantes o adheridos a vegetacién) y (d) masa gelatinosa (flotantes o adheridos a
vegetacion). De todas estas modalidades, los nidos de espuma y los cordones
adheridos a vegetacion han sido observados en otros Leiupéridos, mientras que las
modalidades restantes serian propias del género Pleurodema, de acuerdo al

conocimiento actual.

Los caracteres 90-96 del andlisis filogenético surgieron de la informacion

presentada en este capitulo.



CAPITULO V

Analisis filogenético
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Tomado de Darwin (1859). (Unica figura que ilustra “El origen de las especies...”)



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Resultados - Filogenia - 96 -

5.1 Caracteres seleccionados
La siguiente lista de caracteres con la codificacion correspondiente fue
utilizada para llevar a cabo el estudio filogenético de las especies del género
Pleurodema. Cuando se encontraron discrepancias con las descripciones previas de la

literatura, se realizo un comentario para el caracter correspondiente.

5.1.1. Caracteres exo-morfolégicos
(0) Posicion de las narinas
0: Entre el hocico y el ojo

1: En el extremo del hocico

(1) Membrana timpénica (Fig. 23)

0: Membrana timpanica diferenciable como una porcion de piel mas adelgazada

1: Membrana timpanica reducida, siendo diferenciable sélo su porcion ventral

2: Membrana timpanica ausente; la piel de la region auditiva no presenta

diferencias con la del resto del flanco del cuerpo

(2) Pliegue supratimpanico (Fig. 23)
0: ausente

1: presente

(3) Glandula postcomisural (Fig. 23)
0: ausente

1: presente

(4) Glandula parotoidea (Fig. 23)

0: ausente

1: presente

Cannatella & Duellman (1984) propusieron que una de las sinapomorfias del grupo
pustulosus del género Physalaemus (actualmente género Engystomops sensu
Nascimento et al. 2005) es la presencia de una glandula parotoidea desarrollada.

Esta condicion fue hallada, ademas, en Pleurodema bufoninum.

(5) Tubérculo antebraquial
0: ausente

1: presente
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Lobo (1995, caracter 2) establecio que una de las sinapomorfias de
Pseudopaludicola es el antebrazo con tubérculo hipertrofiado, caracter observado en
las especies del género incluidas en el presente analisis. Originariamente, este

caracter fue uno de los empleados en la diagnosis del género (Miranda-Ribeiro 1926).

(6) Glandulas en la zona sacra del cuerpo (Fig. 23)

0: Glandulas ausentes

1: Glandulas presentes

Dentro de la familia Leiuperidae, cuatro de los siete géneros poseen un par de
macroglandulas dorsolaterales en la regién sacra del cuerpo (Edalorhina,
Pleurodema, Physalaemus y Somuncuria). Si bien no esta claramente establecida su
funcion, estas glandulas podrian estar relacionadas con mecanismos de defensa
(Toledo & Jared 1995; Toledo et al. 1996), dado que se ha observado que los
individuos, al ser molestados, levantan los cuartos traseros del cuerpo, descienden la
cabeza y exponen las glandulas. Este caracter hace referencia a la manifestacion
externa (i.e. macroscopica) de los acumulos de glandulas granulosas, dado que en
especies de Pleurodema carentes de glandulas prominentes se han detectado
acumulos de glandulas granulosas en la piel de la region lumbar (Mangione & Lavilla
2004).

(7) Posicion de las glandulas en la zona sacra del cuerpo (Fig. 23)

0: Glandulas de posicion inguinal (cuando el animal esta en reposo, las glandulas
quedan parcialmente ocultas por los miembros posteriores)

1: Glandulas de posicion lumbar (cuando el animal esta en reposo, las glandulas

quedan totalmente visibles)

(8) Coloracién de las glandulas sacras (Fig. 23)
0: Del mismo color que el dorso
1: Con una mancha oscura central

2: Con una mancha oscura y pequeias pustulas blancas
(9) Reborde cuténeo en los dedos del miembro posterior (Fig. 24)
0: ausente

1: presente

(10) Desarrollo de estructuras cutaneas en el tarso (Fig. 24)
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0: Ausencia de pliegue tarsal

1: Presencia de pliegue tarsal

En algunas especies se observa en el tarso un pliegue tarsal bien conspicuo (e.g.,
Leptodactylus ocellatus), en tanto en otras, el engrosamiento dérmico es mas débil
(e.g., Pleurodema kriegi). Dado que el gradiente entre un pliegue “poco” o “muy”
desarrollado no es claramente discernible, he optado por considerar sélo la presencia

de algln tipo de engrosamiento dérmico en el borde cantal del tarso.

(11) Tubérculo metatarsal interno (Fig. 24)
0: No comprimido

1: Comprimido

(12) Tubérculo tarsal (Fig. 24)
0: ausente

1: presente

(13) Patrén de coloracion dorsal en la region intraescapular (Fig. 25)
0: Region intraescapular con el mismo disefio de coloracion que el resto de la
region dorsal

1: Region intraescapular con manchas oscuras en forma de W

(14) Patrén de coloracion dorsal: Linea vertebral bien definida (Figs. 9 E-F;
25)
0: ausente

1: presente

(15) Patrén de coloracion en zona oculta de los fémures en animales vivos
(Fig. 23, 25)

0: Coloracion similar a la de los flancos del cuerpo

1: Coloracién parda

2: Coloracion amarillo-anaranjada

3: Coloracion violacea

4: Coloracion rojiza (“coloracion flash”)

(16) Patrén de coloracion en el labio superior (Fig. 9 E-F, 23)
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0: Labio superior sin un diseno de pigmentacién particular, sin manchas o con
manchas irregulares
1: Labio superior con varias barras verticales

2: Labio superior con una banda oscura en sentido antero-posterior

(17) Textura de la piel de la region dorsal (Fig. 25)

0: Piel dorsal lisa

1: Piel dorsal con pequenos granulos

2: Piel dorsal con verrugas y tubérculos

3: Piel dorsal con pliegues glandulares longitudinales

Cannatella & Duellman (1984) propusieron que una de las sinapomorfias del grupo
pustulosus del género Physalaemus (actualmente género Engystomops sensu
Nascimento et al. 2005) es la piel dorsal con verrugas y tubérculos. Esta condicion no
fue hallada en ninguna otra especie de Leiuperidae utilizada en el presente analisis,

aunque en Odontophrynus americanus se consideré el mismo estado.

(18) Reborde cutaneo en la abertura de la cloaca (Fig. 24)

0: ausente

1: presente

Lynch (1971) describié que Pleurodema nebulosum poseia un “fimbriated anal
flap” no observado en ninguna otra especie. Esta estructura también la observé en

Pleurodema guayapae (especie no examinada por Lynch).

5.1.2. Caracteres osteoldgicos
Los caracteres de este set de datos han sido ordenados de modo que faciliten su
comparacion. Se listan los caracteres de craneo (en vistas anterior, dorsal, ventral,

lateral y posterior), esqueleto axial y esqueleto apendicular.

Vista anterior del craneo

(19) Forma del borde libre de los procesos alares del maxilar
0: Procesos alares con borde libre indiviso

1: Procesos alares con borde libre bifurcado

Vista dorsal del craneo

(20) Forma de los nasales (Fig. 26)

0: En forma de media luna
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1: Claviformes, con el proceso maxilar afinado

2: Romboidales (bordes medial y lateral con sus extremos anteriores

confluyentes)

3: Triangulares

Como indic6 Scott (2005), este caracter es generalmente dificil de codificar v,
siguiendo el criterio de la autora, solo se ha considerado la forma del hueso y no su

orientacion.

(21) Distancia entre los margenes mediales de los nasales (Fig. 26)

0: Margenes mediales separados

1: Margenes mediales proximos entre si, alineados, en algunos casos contiguos

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, describio los nasales en contacto.
En el material examinado del género nunca observé esta condicion, dado que los

nasales estan siempre separados entre si.

(22) Relacion entre nasales y esfenoetmoides (Fig. 26)

0: Nasales no superpuestos al esfenoetmoides

1: Nasales superpuestos al esfenoetmoides

2: Esfenoetmoides superpuesto a los nasales

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, senala que el esfenoetmoides se
desarrolla superando el borde posterior de los nasales. De acuerdo con Scott (2005,
caracter 62) este caracter podria estar influenciado por el grado de desarrollo de los
especimenes; de todos modos, en la codificacion de caracteres sélo utilicé
ejemplares adultos. Dentro de los grupos interno y externo observé que el
esfenoetmoides en algunos casos supera el borde posterior de los nasales y en otros
casos no.

En el caso de Pleurodema marmoratum, observé que es el hueso esfenoetmoides

es el que se superpone a los nasales.

(23) Crista supraorbitalis del esfenoetmoides (Fig. 26)

0: Presente

1: Ausente

La crista supraorbitalis (Jurgens 1971) es una pequena saliencia del

esfenoetmoides que se proyecta sobre la orbita.

(24) Bordes externos de los frontoparietales (Fig. 27)



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Resultados - Filogenia - 101 -

0: Convergentes en su porcion anterior

1: Paralelos o subparalelos en su porcion anterior

(25) Forma de los frontoparietales (Figs. 27-28)

0: Frontoparietales con sus bordes mediales separados, sin contactar entre si,

fenestra frontoparietal subyacente totalmente expuesta (ocasionalmente puede

existir una zona de contacto medial entre los frontoparietales, pero si ocurre es
posterior a la fenestra)

1: Frontoparietales con sus bordes mediales separados, contactando entre si

irregularmente; fenestra frontoparietal subyacente parcialmente expuesta,

debido al contacto irregular de los frontoparietales (e.g. CENAI 6204 P. bibroni)

2: Frontoparietales con sus bordes mediales paralelos y alineados en toda su

extension; fenestra frontoparietal subyacente expuesta a través de una fontanela

frontoparietal angosta (e.g. FML 1281 macho de P. cuqui; MZUSP 38280, P.

diplolistris)

3. Frontoparietales con sus bordes mediales paralelos y en contacto medial en

toda su extension; fenestra  frontoparietal y fontanela frontoparietal no

expuestas

4: Frontoparietales cuya porcion mas cefalica presente los bordes mediales

subparalelos, separados entre si y de ancho regular; en tanto la porcion parietal

esta fusionada medialmente; fenestra frontoparietal expuesta (B. leptopus,

CENAI 1830)

En los anuros actuales, el cerebro esta protegido por una caja craneana
(endocraneo) que permanece abierta dorsalmente anterior al tectum synoticum,
conformando la fenestra frontoparietal. Los frontoparietales son huesos dérmicos,
elongados en sentido rostro-caudal, que forman gran parte del exocraneo posterior a
las orbitas. Cuando los frontoparietales no entran en contacto medial, queda
delimitada la fontanela frontoparietal (Rocek1980). En sintesis: se entiende por
fenestra frontoparietal a la abertura a nivel endocondral y fontanela frontoparietal
a aquella formada entre huesos dérmicos (contra Trueb 1973: 74, 89).

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, indica fontanela frontoparietal
larga. En algunas especies del grupo externo los frontoparietales tienen sus margenes
mediales alineados en toda su extension (e.g. Engystomops pustulosus), condicién
considerada por varios autores como “fontanela frontoparietal no expuesta”
(Nascimento et al. 2005). En Physalaemus observé el estado 2 en todas las especies

excepto en P. fernandezae y P. henselii, que poseen estado 0. Estas observaciones no
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coinciden con las de Lynch (1970), quien describe ausencia de fontanela en todo el
género, pero estan en acuerdo con Nascimento et al. (2005), quienes describen
fontanela presente en ambas especies (aunque sin cuantificar el grado de
exposicion). Lobo (1992) y Nascimento et al. (2005) definen fontanela ausente en P.
cuqui (como P. albonotatus en Lobo 1992) y P. cuvieri; en el presente trabajo
considero que la fenestra esta expuesta en toda la extension de los frontoparietales,
aunque sea angosta y notablemente diferente de la observada en de otras especies,
e.g. Pleurodema bufoninum (Fig. 27a). En Engystomops y Eupemphix la fontanela no
esta expuesta segun Nascimento et al. (2005), coincidentemente con mis
observaciones.

En Leptodactylus latinasus asigné el estado 1 siguiendo a Ponssa (2008, caracter
46), dado en el material preparado no pude observar el tectum synoticum, con lo
cual no pude establecer si la fenestra frontoparietal esta total o parcialmente

expuesta.

(26) Borde posterior de los frontoparietales (Fig. 27)

0: Concavo

1: Recto

3: Convexo

4:enV

Ponssa (2008, caracter 48) consideré que una de las sinapomorfia del género
Leptodactylus es el borde posterior de los frontoparietales recto, lo cual fue

observado en las especies del género incluidas en el presente analisis.

(27) Superposicion de los frontoparietales al margen anterior de los

exoccipitales (Fig. 27)

0: Los frontoparietales se superponen al margen anterior de los exoccipitales.

1: Los frontoparietales no se superponen al margen anterior de los exoccipitales.

Nascimento et al. (2005) describieron que en Physalaemus y Engystomops los
frontoparietales se superponen al margen anterior de los exoccipitales, mientras que
en Eupemphix ocurre lo contrario. En el material examinado, observé que en los tres

géneros hay superposicion, y codifiqué de acuerdo con mis observaciones.

(28) Relacion entre exoccipitales y prodticos (Fig. 27)
0: Ambos huesos independientes

1: Ambos huesos fusionados en un complejo otoccipital
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(29) Orientacién de la columela respecto al eje axial
0: La columela forma un angulo de unos 90° con el eje axial

1: La columela forma un angulo de unos 45° (o menos) con el eje axial

Vista ventral del craneo

(30) Desarrollo de la pars palatina del premaxilar (Fig. 29)

0: Pars palatina del premaxilar con desarrollo moderado, con su eje mayor
paralelo o subparalelo a la pars dentalis del premaxilar

1: Pars palatina expandida hacia la cavidad bucal, con su eje mayor
perpendicular a la pars dentalis del premaxilar, separada del proceso palatino

por un seno pronunciado

(31) Dientes premaxilares (Fig. 29)

0: Presentes

1: Ausentes

Lynch (1970) y Cannatella & Duellman (1984) describieron que Physalaemus
pustulosus y E. nattereri carecen de dientes premaxilares (dentro del grupo de

especies incluidas en el presente estudio).

(32) Dientes maxilares (Fig. 29)

0: Presentes

1: Ausentes

Dentro del grupo de estudio, todas las especies poseen dientes maxilares,

excepto Eupemphix nattereri y Engystomops pustulosus.

(33) Lamina horizontalis del maxilar (Fig. 29)

0: Ausente

1: Presente

El maxilar puede poseer una delgada lamina desarrollada a lo largo de su
extension, dispuesta paralelamente al plano dorso-ventral del craneo. Esta

nomenclatura sigue a Sanchiz (1998).

(34) Proceso dentigero en el vomer (Fig. 29)

0: Presente
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1: Ausente

Cannatella & Duellman (1984) propusieron que una de las sinapomorfias del grupo
pustulosus del género Physalaemus (actualmente género Engystomops sensu
Nascimento et al. 2005) es la presencia de un proceso dentigero del vémer delgado.
Aqui solo consideré la presencia del proceso y no la forma, dado que una sola especie

de Engystompos fue incluida y seria un caracter no informativo.

(35) Cantidad de dientes vomerinos (Fig. 29)

0: Ninguno

1: Hasta 7 dientes

2: Entre 8y 13

La presencia o ausencia de dientes vomerinos es muy empleada en la
identificacion de anuros. Parker (1927) describe dientes vomerinos ausentes en
Pseudopaludicola, usualmente ausentes en Physalaemus y presentes o ausentes en
Pleurodema. De acuerdo con Nascimento et al. (2005), en Physalaemus, Engystomops
y Eupemphix los dientes vomerinos estan ausentes, caracteristica que los diferencia
de Pleurodema. Con respecto a Physalaemus biligonigerus, Parker (1927), Milstead
(1963) y Barrio (1965) senalan que carece de dientes vomerinos; Lynch (1970) indica
que la especie a veces los posee; y Cannatella & Duellman (1984) describen que en
14 esqueletos examinados (incluido el material empelado por Lynch) nunca
observaron dientes vomerinos. En el material examinado en el presente trabajo no
observé dientes vomerinos en P. biligonigerus (estado 0).

Por otro lado, algunas de especies de Pleurodema (no examinadas por Nascimento
et al. [2005]) carecen de dientes vomerinos (e.g. P. bibroni, P. kriegi, P. cordobae
[en espécimen no transparentado MACN 39911], P. guayapae, P. nebulosum y P.
marmoratum), con lo cual este caracter no es util para diferenciar ambos géneros.

La codificacion aqui utilizada es similar a la de Ponssa (2008, caracter 63), quien
considerd que una de las sinapomorfia del género Leptodactylus es la presencia de
entre 8 y 13 dientes vomerinos, lo cual fue observado en las especies del género

incluidas en el presente analisis.

(36) Posicién de los dientes vomerinos (Fig. 29)

0: Conforman dos series de posicion irregular

1: Conforman dos series alineadas transversalmente al eje axial
2: Conforman dos series oblicuas

3: Conforman dos series arqueadas
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(37) Proceso postcoanal del vomer
0: Dirigido dorsalmente

1: En el mismo plano que el resto del hueso

(38) Proceso posterior del vomer (Fig. 29)

0: Presente

1: Ausente

Heyer (1969a) propuso que uno de los caracteres diagnosticos de Leptodactylus
era la ausencia de proceso posterior del vomer; confirmado en el presente trabajo en

las tres especies de Leptodactylus incluidas.

(39) Vémer con foramen para la salida de la rama palatina del nervio facial
0: Foramen ausente

1: Foramen presente

(40) Relacion entre vomeres y palatinos (Fig. 29)

0: No contactan

1: Vomeres superpuesto a los palatinos

Ponssa (2008, caracter 66) consider6 que una de las sinapomorfia del género
Leptodactylus es la superposicion del vomer al palatino, lo cual fue observado en las

especies del género incluidas en el presente analisis.

(41) Relacion entre palatinos y esfenoetmoides (Fig. 30)

0: Palatinos superpuestos al esfenoetmoides

1: Palatinos no superpuestos al esfenoetmoides

Lynch (1971) describe que estos huesos estan en contacto en Pleurodema y
Pseudopaludicola, levemente separados en Batrachyla, Eupsophus, Hylorina y
Physalaemus y moderadamente separados en Edalorhina; sin embargo, no es uno de
los caracteres empleados por el autor para diagnosticar taxones. En todo el material
de Pleurodema examinado (excepto un ejemplar de P. kriegi, CENAI 5170) observé la

condicion descrita por el autor.

(42) Contacto entre la rama anterior de los pterigoides y los palatinos (Fig. 30)
0: Rama anterior del pterigoides contactando con los palatinos

1: Rama anterior del pterigoides sin contactar con los palatinos
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En acuerdo con Lynch (1971), observé que en Pleurodema la rama anterior de los

pterigoides alcanza los palatinos.

(43) Contacto entre la rama media del pterigoides y las alas del
paraesfenoides (Fig. 30)

0: Presente

1: Ausente

En acuerdo con Lynch (1971), observé que ninguna especie de Pleurodema

presenta la rama media del pterigoides en contacto con las alas del paraesfenoides.

(44) Desarrollo anterior del esfenoetmoides en vista ventral (Fig. 30)

0: No alcanza el nivel de los palatinos

1: Alcanza el nivel de los palatinos

2: Supera el nivel de los palatinos, pero sin ingresar en el espacio entre los
vomeres

3: Supera el nivel de los palatinos ingresando en el espacio entre los vomeres

(45) Extremo anterior del paraesfenoides (Fig. 30)
0: Agudo

1: Irregular o romo

(46) Forma del proceso cultriforme del paraesfenoides (Fig. 30)

0: Proceso cuyo ancho se va adelgazando gradualmente hacia la region anterior

1: Proceso de ancho uniforme

2: Proceso mas ancho en la region medial, y mas adelgazado en las regiones

anterior y posterior

Dentro del estado 0 observé cierta variabilidad, dado que en algunos individuos la
base del proceso cultriforme también estd relativamente adelgazada (e.g.
Pleurodema kriegi) y en otros el proceso se afina regularmente (e.g. Physalaemus
henselii). Sin embargo, a veces esa diferenciacion no es del todo clara, por lo cual
preferi incluirla dentro del gradiente de variaciones del estado 0, el cual si es

claramente diferenciable del estado 1.

(47) Exoccipitales (Fig. 30)
0: Fusionados ventralmente

1: Separados por cartilago
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(48) Margenes del foramen prodtico (Fig. 31)

0: Margenes del foramen prootico cartilaginosos

1: Margenes del foramen prootico rodeados parcialmente por el hueso prootico

2: Margenes del foramen prodtico rodeados completamente por el hueso proético

Los huesos prodticos, ubicados en la pared posterior de la drbita, delimitan los
foramenes por los cuales salen los nervios craneanos que inervan la musculatura
extrinseca del ojo y la de la region orbitaria. Lobo (1996) describi6 tres variaciones
en relacion al modo en que el hueso prodtico se extiende entre los foramenes
prootico y optico (= llamado oculomotor por el autor). Aqui segui el criterio de Lobo
(1996) pero con modificaciones que permiten una definicion mas apropiada de los

estados de caracter.

(49) Cuadradoyugal (Fig. 32)

0: Cuadradoyugal desarrollado, en contacto con el maxilar (arcada maxilar

completa)

1: Cuadradoyugal desarrollado, sin contactar el maxilar (arcada maxilar

incompleta) con proceso maxilar desarrollado

2: Cuadradoyugal ausente, siendo visible sélo el cuadrado osificado

La ausencia de cuadradoyugal ha sido considerada como uno de los caracteres
diagnosticos del género Pleurodema, utilizado por primera vez por Parker (1927) en
su diferenciacion de dicho género respecto de Physalaemus y Pseudopaludicola
(véase Seccion “Sintesis historica del género Pleurodema”) y luego repetido por otros
autores (e.g. Vellard 1960; Lynch 1971; Cei 1980a). Frecuentemente el
cuadradoyugal se encuentra reducido, ocurriendo este proceso en direccion antero-
posterior (Trueb 1973), y es probable que su grado de reduccién haya acarreado
discrepancias y confusiones en la interpretacion de la presencia y desarrollo de este
hueso y del cuadrado.

Lobo (1994) en su revision del género Pseudopaludicola determino, de acuerdo a
la observacion de cortes histologicos de Pseudopaludicola boliviana (FML 4310), la
presencia de cuadradoyugal en el género, aunque sin aclarar qué criterio utilizo para
determinar que se trata de dicho hueso. Lobo (1994: 188) describié cuatro estados
presentes en Pseudopaludicola en relacion a este hueso y su proceso maxilar: a)
Proceso maxilar del cuadradoyugal presente (e.g. P. falcipes); b) Proceso maxilar del
cuadradoyugal reducido (e.g. P. mystacalis, pudiendo faltar en algunos ejemplares

de esta especie); c) Proceso maxilar del cuadradoyugal ausente (e.g. P. boliviana); y
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d) Cuadradoyugal ausente. En conclusién, en las tres especies de Pseudopaludicola
incluidas en el presente estudio, el cuadradoyugal esta presente, aunque con
diferentes grados de desarrollo de su proceso maxilar. Lobo (1994) asigno el estado
‘d’ a Pleurodema cinereum y el estado ‘a’ a las especies de Physalaemus estudiadas.

Por su parte, Nascimento et al. (2005) definen a los géneros Physalaemus,
Eupemphix y Engystomops por una combinacion de caracteres; uno de ellos es
‘presencia de un proceso maxilar del cuadradoyugal desarrollado’. Los autores
diferencian estos tres géneros de Pseudopaludicula y Pleurodema, indicando -entre
otros caracteres- que Pseudopaludicula carece de proceso maxilar del cuadradoyugal
y Pleurodema carece de cuadradoyugal.

Con respecto a su origen, el cuadradoyugal es uno de los huesos que aparecen
mas tardiamente, al final de la metamorfosis o incluso justo después de finalizada la
misma (Rocek 2003). De acuerdo con de Villiers (1936) y Stephenson (1961), el
cuadradoyugal surge como una osificacion que se fusiona con el cartilago quadratum,
el cual mas tarde se osifica. El desarrollo del condrocraneo de Heleophryne purcelli
fue descripto por van der Westhuizen (1961) quien observé una osificacion
endocondral, aunque sin poder determinar si corresponde a un verdadero cuadrado o
al cuadradoyugal. Esta osificacion invade el cartilago cuadrado, lo cual ocurre en las
mayoria de los anuros de acuerdo con van der Westhuizen (1961). Alcalde (2007)
estudio secuencias de desarrollo de los géneros Hylorina y Batrachyla, no habiendo
hallado un centro de osificacion que corresponda al cuadradoyugal, aunque en
ejemplares adultos de estos géneros observo una sutura (a veces no muy conspicua)
entre el hueso cuadrado y la proyeccion anterior del mismo, lo cual podria
corresponder al cuadradoyugal (véase pagina 50 y discusion del caracter 21 en
Alcalde [2007] sobre la presencia de cuadradoyugal en Batrachyla). Sin embargo,
hasta no contar con secuencias de desarrollo postmetamorficas, el autor prefirid
considerar ausente el cuadradoyugal en las cinco especies de Batrachyla y en
Hylorina sylvatica, Atelognathus patagonicus y Pleurodema borellii.

De acuerdo a lo anteriormente expuesto, debemos diferenciar dos situaciones.
Por un lado, establecer fehacientemente la presencia de cuadradoyugal diferenciado
de hueso cuadrado, y por otro lado, el grado de desarrollo del cuadradoyugal.
Respecto a la primera cuestion, y siguiendo los criterio de Rocek (2003) y Alcalde
(2007), debemos contar con series completas de desarrollo post-metamorficas para
poder determinar si existe un centro de osificacion correspondiente al
cuadradoyugal, especialmente en aquellos ejemplares con arcada maxilar

incompleta, en los cuales surgen mayormente las discrepancias. Luego, una vez que
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podamos establecer con certeza la presencia de este hueso, podremos evaluar su
grado de desarrollo.

En el presente trabajo se considero presente al cuadradoyugal cuando se observo
un elemento dseo ubicado lateralmente a la rama ventral del escamoso con un
proceso maxilar diferenciado, contacte éste o no con el maxilar. No se hara
referencia a cuadradoyugal ‘reducido’ o ‘fuertemente reducido’ (véase por ejemplo
Lavilla & Lobo 1992; Basso 1994), si no sélo a su presencia o ausencia.

Con respecto al grupo de estudio, para todas las especies de Pleurodema, tanto
adultos como juveniles (aunque estos Ultimos no fueron utilizados en la codificacion),
siempre se observd un elemento 6seo en la zona ventral del escamoso, interpretado
como hueso cuadrado, considerandose ausente el cuadradoyugal.

En relacion a los grupos externos, corresponde realizar algunas aclaraciones. En
la Unica especie de Engystomops analizada en el presente trabajo (E. pustulosus), no
observé cuadradoyugal con proceso maxilar como sefalaron Nascimento et al. (2005),
si no solamente un elemento 6seo (sin suturas) interpretado como hueso cuadrado.

En el género Pseudopaludicola, si fue observado cuadrado con proceso maxilar en
P. falcipes, como sefnala Lobo (1994; 1995), mientras que en P. boliviana observé un
Unico elemento 6seo interpretado aqui como cuadrado, aunque Lobo (1994: 155)
describe “..rama posterior [del escamoso] apoyada sobre el cuadrado, el cual se
conserva cartilaginoso. Cuadradoyugal muy reducido, sin proceso anterior dirigido al
maxilar...”. Sin embargo, de acuerdo a lo discutido precedentemente y hasta tanto
contemos con un criterio preciso para establecer la presencia de este hueso,
consideré cuadradoyugal ausente en P. boliviana.

En Batrachyla leptopus observé un proceso maxilar corto, con lo cual considero
que existe cuadradoyugal diferenciado (contra Alcalde 2007).

Por ultimo, cabe considerar la clasificacion de Lehr & Trueb (2007), quienes
diferenciaron la presencia/ausencia del cuadradoyugal respecto de su contacto o no
con el maxilar, definiendo asi una arcada maxilar completa o incompleta,

respectivamente. Este caracter fue considerado aditivo.

(50) Articulacion craneo-mandibular

0: Posterior a un linea imaginaria transversal formada en la interseccion de los
procesos alares y el proceso cultriforme del paraesfenoides

1: Anterior (o al mismo nivel) a un linea imaginaria transversal formada en la

interseccion de los procesos alares y el proceso cultriforme del paraesfenoides
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Nascimento et al. (2005) describieron que en Physalaemus la articulacion craneo-
mandibular nunca es anterior al plano transversal formado por la interseccién entre
los procesos alares y el proceso cultriforme del paraesfenoides, mientras que en
Eupemphix y Engystomops, la articulacion es anterior a dicho plano. En el material
examinado, en todas los individuos de Pleurodema la articulacion es posterior, al
igual que en todas las Phyasalaemus. En Eupemphix nattereri la articulacion es
anterior, mientras que en Engystomops pustulosus es levemente anterior a dicho
plano (en acuerdo con Nascimento et al. 2005). Se siguieron las observaciones

propias al codificar.

Vista lateral del craneo

(51) Orientacion de los procesos alares del premaxilar

0: Orientados verticalmente

1: Orientados postero-dorsalmente

2: Orientados hacia adelante

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, indica que los procesos alares estan
dirigidos postero-dorsalmente. Dentro del género se observé que en algunas especies
se dirige verticalmente sin inclinacién posterior. El estado 2 lo observé en algunas

especies de Physalaemus y en Engystomops pustulosus.

(52) Grado de desarrollo de la rama zigomatica del escamoso (Fig. 33)

0: Bien desarrolla

1: Reducida

2: Ausente

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, describe la rama zigomatica del
escamoso relativamente corta. En el presente trabajo observé los estados Oy 1 e las
diferentes especies de Pleurodema, excepto en Pleurodema guayapae y P.

nebulosum, Unicas dos especies del grupo de estudio con estado 2.

(53) Proceso timpanico de la rama zigomética del escamoso (Fig. 33)

0: Ausente

1: Presente

Este caracter, descripto por Lobo (1994), ha sido observado Unicamente en las
tres especies de Pseudopaludicola incluidas en el presente trabajo, pero no es una
sinapomorfia de este género, dado que el proceso esta ausente en varias especies no

incluidas en el presente estudio (Lobo 1995, caracter 6).
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(54) Grado de desarrollo de la rama 6tica del escamoso (Fig. 33)

0: Bien desarrollada

1: Reducida

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, describe rama otica levemente mas
larga que la zigomatica. En el presente trabajo observé que la rama zigomatica es
apenas mas larga o subigual a la rama otica, resultando muy dificil cuantificar estas
diferencias, considerando ademas que la rama zigomatica también sufre diferentes
grados de reduccion (véase caracter 57). Por lo tanto, se prefirié considerar solo su
grado de desarrollo. En la mayoria de las especies incluidas en este trabajo la rama
otica del escamoso esta bien desarrollada, pero en P. guayapae, P. nebulosum y P.

tucumanum esta claramente reducida en tamafo.

(55) Ancho de la rama 6tica del escamoso respecto a la rama zigomatica,
cuando la rama otica esta bien desarrollada (Fig. 33)

0: Rama otica del escamoso mas ancha que la rama zigomatica

1: Rama 6tica del escamoso del mismo ancho que la rama zigomatica

2: Rama otica del escamoso mas angosta que la rama zigomatica

Ponssa (2008, caracter 68) consideré que una de las sinapomorfia del género
Leptodactylus es la rama otica del escamoso del mismo ancho que la rama
zigomatica, lo cual fue observado en las especies del género incluidas en el presente
analisis.

Para la especies con rama otica del escamoso reducida (i.e. P. guayapae, P.

nebulosum y P. tucumanum, caracter 58:1) este caracter se consider6 inaplicable.

(56) Relacion entre la rama Otica del escamoso y la crista parotica (Fig. 33)

0: La rama otica del escamoso no contacta con la crista paroética

1: La rama otica del escamoso contacta la crista parotica

Faivovich (2002, caracter 4), en su analisis filogenético de Scinax (Hylidae),
discute el grado de contacto entre la rama del escamoso y la region osificada de la
crista parotica. Sin embargo, en la mayoria de las especies incluidas en el este
trabajo la rama otica del escamoso contacta con la porcién cartilaginosa distal de la
crista pardtica, excepto en Leptodactylus ocellatus, Odontophrynus americanus y
Eupsuphus calcaratus, donde se observo un contacto directo entre el escamoso y la

porcion dsea de la crista parotica.
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Los caracteres 58 y 60 han sido tratados independientemente dado que la
reduccion o no de la rama otica del escamoso no afecta la posibilidad de que dicha
region contacte con la crista pardtica (véase codificacion resultante para P.

guayapae, P. nebulosum y P. tucumanum).

(57) Ocurrencia de la Columela (Fig. 33)
0: Columela presente
1: Columela ausente

Dentro del grupo de estudio, Alsodes gargola no posee columela.

(58) Desarrollo del anillo timpanico (Fig. 33)

0: Anillo timpanico presente

1: Anillo timpanico ausente

Dentro del grupo de estudio, Alsodes gargola no tiene desarrollado el anillo
timpanico.

Los caracteres 56 y 57 han sido tratados independientemente dado que, en

Anura, existen especies que carecen de anillo timpanico pero no de columela.

(59) Morfologia del anillo timpanico, cuando esta presente (Fig. 33)
0: Anillo timpanico completo

1: Anillo timpanico incompleto dorsalmente
(60) Forma de la porcién distal de la extracolumela (Fig. 33)
0: Extracolumela no expandida distalmente

1: Extracolumela notablemente expandida distalmente

Vista posterior del craneo

(61) Proceso caudal de la columela (Fig. 19)

0: Ausente

1: Presente

En casi todas las especies del grupo interno y en varias del grupo externo observé
que la columela, en su contacto con el opérculo, posee una expansion ventral de
forma cuadrangular, distinguible claramente en una vista posterior del craneo. Este
proceso fue llamado proceso caudal siguiendo la nomenclatura de Mason (2006, véase
fig. 6.3).
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Esqueleto hiolaringeo

(62) Procesos anteromediales del hioides (Fig. 34)

0: Ausente

1: Presente

Este proceso se encuentra desarrollado en algunas de las especies en estudio. En
Eupsophus calcaratus se observd que, ademas de estar desarrollado, entra en
contacto con el proceso hial del hioides. Esta variacion no la consideré como un
estado mas porque solo la observé en E. calcaratus, constituyéndose, para el grupo

de estudio, en un estado de caracter no informativo.

(63) Procesos anterolaterales del hioides (Fig. 34)

0: Unidos por un tallo a la placa hial

1: Dilatados en su union con la placa hial

2: No se diferencia placa hial de los procesos anterolaterales

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, describe procesos alares (= procesos
anterolaterales) unidos por un tallo a la placa hial, lo cual fue corroborado en el
material examinado, excepto en P. bibroni y P. nebulosum, donde algunos
ejemplares presentan la base de los procesos dilatada. Lobo (1995) establecié que
una de las sinapomorfias de Pseudopaludicola es el hioides y los procesos alares (=
procesos anterolaterales) expandidos en una sola placa (aqui estado 2), lo cual fue

corroborado en el presente trabajo. Este caracter fue considerado aditivo.

(64) Procesos hiales del hiodes (Fig. 34)
0: Con la region medial ensanchada

1: Del mismo ancho en toda su extension

(65) Seno hiogloso del hioides (Fig. 34)

0: Sobrepasa una linea imaginaria (transversal) que une los bordes anteriores de
los procesos alares

1: No sobrepasa una linea imaginaria (transversal) que une los bordes anteriores
de los procesos alares

Este caracter ha sido modificado de Scott (2005, caracter 88).

(66) Forma del hioides (Fig. 34)

0: Ancho mayor o igual que el largo
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1: Angosto, ancho menor que el largo

Este caracter ha sido modificado de Scott (2005, caracter 91).

(67) Orientacion del proceso bronquial del cricoides (Fig. 35)
0: Subparalelo a la placa hioidea
1: Dirigido ventralmente

2: Dirigido dorsalmente mediante una curvatura

(68) Extension de los procesos bronquiales del cricoides (Fig. 34)

0: No alcanzan la linea imaginaria formada por el borde distal del aritenoides
1: Alcanzan la linea imaginaria formada por el borde distal del aritenoides

2: Alcanzan el proceso esofagico del cricoides

3: Sobrepasan el proceso esofagico del cricoides

(69) Expansion distal del proceso bronquial del cricoides (Fig. 34)
0: Distalmente no expandido

1: Distalmente expandido y ramificado, envolviendo los pulmones

(70) Proceso esofagico del cricoides (Fig. 34)
0: Ausente

1: Presente

(71) Grado de desarrollo del proceso esofagico del cricoides (Fig. 34)
0: Desarrollo moderado, observable como una saliencia posterior

2: Desarrollo hipertrofiado

(72) Forma del cricoides en vista dorsal en machos

0: Ovalado

1: Ovalado, con una proyeccion dorsal y una constriccion lateral

2: Ovalado, con una proyeccion dorsal y sin constriccion lateral

3: Subtriangular

Dado que en algunas especies de Physalaemus (e.g. P. cuvieri, P. cuqui) se
observo variacion entre machos y hembras, este caracter se codificé sélo para

machos.

(73) Desarrollo del cricoides en vista ventral en machos (Fig. 34)
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0: Desarrollo normal

1: Desarrollo hipertrofiado

Lobo (1996) describe que el cricoides en machos de Physalaemus cuvieri y
Physalaemus cuqui (como Physalaemus albonotatus, véase Lobo 1993) se encuentra
hipertrofiado y considerablemente expandido en sentido antero-posterior. Esta
condicion sélo fue observada en estas dos especies del grupo en estudio, ademas de

Physalaemus albonotatus y Engystomops pustulosus.

(74) Forma del proceso cardiaco del cricoides

0: En forma de U, con las dos proyecciones cefalicas muy préximas entre si

1: En forma de U, con las dos proyecciones cefalicas separadas entre si por un
ancho seno

2: En forma de W

3: Laminar

Este caracter ha sido modificado de Faivovich (2002, caracter 13).

Cintura pectoral

(75) Forma del extremo distal del omoesternon (Fig. 36)
0: En punta (o levemente ensanchado)
1: Redondeado

2: En forma de ancora

(76) Superposiciéon de los epicoracoides (Fig. 36)

0: Epicoracoides desarrollados en amplio contacto medial

1: Epicoracoides delgados, apenas en contacto

Lobo (1995, caracter 1) establecio que una de las sinapomorfias de
Pseudopaludicola es la presencia de epicoracoides delgados, apenas en contacto uno
con el otro, lo cual fue observado en las especies del género incluidas en el presente

analisis.

(77) Estructura del mesosternén (Fig. 36)

0: Oseo

1: Cartilaginoso

Parker (1927) describe esternon calcificado o cartilaginoso en Pseudopaludicola,
mientras que sefala esternon con estilo 6seo en Physalaemus y Pleurodema. Noble

(1931) definié la subfamilia Leptodactylinae (Bufonidae) por poseer un estilo esternal
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0seo (véase Seccion “Sintesis histérica del género Pleurodema” de la Introduccion);
posteriormente Lynch (1971) concuerda con esta definicion y ademas destaca que él
considera el esterndon de Pseudopaludicola éseo (p. 171). Dentro de los géneros
considerados en ese momento pertenecientes a la subfamilia (e incluidos en el
presente trabajo), en Pseudopaludicola falcipes observé un mesosternon
cartilaginoso, como ya lo registrara Lobo (1995). En el resto de los Leptodactylinae

sensu Lynch observé mesosternon dseo (=estilo 6seo).

(78) Forma del mesosternon (Fig. 36)
0: Del mismo ancho en toda su extension
1: Adelgazado en su porcion postero-medial

2: Extremadamente angosto en su porcion postero-medial

(79) Extremo distal del mesosternén (Fig. 36)

0: Entero

1: Bifurcado

2: Doble

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, indica que en hembras adultas de
gran tamano el esternon tiende a bifurcarse. En el presente trabajo observé que en
algunas especies de Pleurodema es un caracter polimorfico, ademas de haber

observado machos con esternon bifurcado.

(80) Xifisternén (Fig. 36)
0: Ausente

1: Presente

(81) Forma del xifisternén, cuando esta presente (Fig. 36)

0: Entero, extremo distal redondeado o en punta

1: Entero, extremo distal escindido

2: Entero, extremo distal en forma de ancora

3: Doble

Ponssa (2008, caracter 80) consider6 que una de las sinapomorfia del género
Leptodactylus es el xifisterndn trapezoidal o semi-circular (correspondiente con el
estado 2 de la presente codificacidn), lo cual fue observado en las especies del

género incluidas en el presente analisis.
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Columna vertebral, cintura pélvica y miembros

(82) Posicién de las diapofisis sacras con respecto al eje axial (Fig. 37)
0: Perpendiculares

1: Dirigidas posteriormente

(83) Posicién de los iliones en relacién a las vértebras sacras (Fig. 37)
0: Los iliones sobrepasan las vértebras sacras

1: Los iliones alcanzan las vértebras sacras

(84) Arcos neurales vertebrales |-l (Fig. 37)
0: No imbricados

1: Imbricados

(85) Arcos neurales vertebrales II-IIl (Fig. 37)
0: No imbricados

1: Imbricados

(86) Zona preacetabular del ilion (Fig. 37)
0: Proyectada
1: No proyectada

(87) Crista lateralis (sensu Gaupp, 1896) en la superficie dorsolateral externa
del humero de los machos
0: Ausente

1: Presente

(88) Crista medialis (sensu Gaupp, 1896) en la superficie dorsolateral interna
del humero de los machos
0: Ausente

1: Presente

(89) Crista ventralis (sensu Gaupp, 1896) en la superficie ventral del hiumero
de los machos
0: Ausente

1: Presente
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5.1.3. Caracteres reproductivos
(90) Amplexo
0: Amplexo axilar

1: Amplexo inguinal

(91) Emision de canto de anuncio
0: Los machos emiten canto de anuncio

1: Los machos no emiten canto de anuncio

(92) Sitio de vocalizacién

0: En el agua, flotando (Fig. 22 C)

1: En el agua, pero escondido/sujeto a vegetacion
2: Sobre tierra, escondido entre vegetacion

3: En cuevas

(93) Sitio de oviposicion

0: Huevos depositados en cuerpos de agua

1: Huevos depositados en tierra hiUmeda

2: Huevos depositados en grietas en la tierra o estructuras de barro construidas

para tal fin

(94) Modo oviposicién

0: Huevos depositados en nidos de espuma

1: Huevos depositados en cordones

2: Huevos depositados en masas no batidas

3: Huevos depositados individualmente, sin ningiin modo evidente de aglutinacion

0 agrupamiento

(95) Si los huevos son puestos en cordones, pueden disponerse
0: Flotando en la superficie del agua

1: Sumergidos en el cuerpo de agua

(96) Si los huevos son puestos en masas, pueden disponerse
0: Asociados a vegetacion sumergida
1: Asociados a vegetacion emergente

2: Flotando en la superficie del agua
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Los caracteres 93-96 han sido codificados teniendo en cuenta las siguientes
consideraciones.

Del grupo interno, no se conocen precisiones de las puestas de Pleurodema
marmoratum, Duellman & Veloso (1977) sehalan que son puestas en masas en el
agua, mientras que Sinsch (1990) no indica mas precisiones. No se conoce ningun
dato de la reproduccién de Pleurodema fuscomaculatum. Con respecto a Pleurodema
tucumanum, hay discordancias sobre su modo de oviposicion en la bibliografia (véase
Capitulo 1V), pero aqui se ha seguido el criterio de Martori et al. (1994).

Con respecto a las especies incluidas en el grupo externo, Cei (1956c) y
Fernandez & Fernandez (1921) sefnalaron que Odontophrynus americanus pone
huevos en los fondos de los charcos. Ademas, Barrio (1954) y Lavilla & Rouges (1992)
precisaron que los huevos son puestos individualmente en el fondo del cuerpo de
agua.

Con respecto a Pseudopaludicola falcipes, Barrio (1953; 1954) describe que
deposita separadamente unos 300 huevos por vez en el fondo de los charcos o
adheridos a vegetacion, solo si estan varios muy cerca, sus envolturas estan algo
adheridas entre si. Segun Gallardo (1968b) las puestas son depositadas en el agua,
mientras Basso (1990) detalla que las puestas estan constituidas por masas
gelatinosas adheridas a plantas de la orilla de pantanos o zanjas, sumergidas en el

agua.

5.1.4. Caracteres sexuales secundarios

(97) Saco vocal en machos

0: simple y subgular

1: doble y lateral

2: ausente

Lynch (1971), en la diagnosis de Pleurodema, describe saco vocal medial y
subgular para el género, lo cual fue comprobado en el material examinado, excepto

para P. bufoninum que carece de saco vocal.

(98) Callosidades nupciales en dedo Il en época reproductiva (Fig. 38)

0: ausentes

1: presentes conformando un solo parche

2: presentes conformando dos parches, uno sobre el dedo Il y otro sobre el

tubérculo metacarpal interno
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(99) Callosidades nupciales en dedo Ill en época reproductiva
0: ausentes

1: presentes conformando espinas en la cara dorsal del dedo llI

5.1.5. Caracteres de anatomia interna de 6rganos blandos

(100) Pigmentacion de los testiculos en machos adultos (Fig. 38)

0: Ausencia total de células pigmentarias en la superficie de los testiculos

1: Presencia de pocas células pigmentarias, generando una pigmentacion discreta

2: Presencia de gran cantidad de células pigmentarias

3: Presencia masiva de células pigmentarias, generando una intensa pigmentacion

(testiculos negros)

Franco-Belussi et al. (2009) han revisado el patréon de coloracion en 17 especies
de Leptodactilidos y Leiupéridos, describiendo los cuatro patrones de pigmentacion
utilizados en la presente codificacion. Previamente, Barrio (1967) utilizo este
caracter para diferenciar el par de especies cripticas Physalaemus biligonigerus (con
testiculos fuertemente pigmentados) y Physalaemus santafecinus (con testiculos sin

pigmentacion o débilmente pigmentados). Este caracter fue considerado aditivo.

5.1.6. Caracteres citogenéticos

En el grupo en estudio existen variaciones en el complemento cromosémico,
tanto en las especies de Pleurodema como en el grupo externo.

Dentro del grupo interno todas las especies de Pleurodema son diploides con
excepcion del par de especies cripticas tetraploides P. kriegi y P. bibroni (Veloso et
al. 1973a; 1973b; Barrio 1977; Duellman & Veloso 1977; Schmid et al. 1993; Lourenco
et al. 2006) y de la especie octoploide recientemente descripta Pleurodema
cordobae (Valetti et al. 2009). Con respecto al analisis citogenético presentado por
Amaral et al. (2000) bajo el nombre Physalaemus fuscomaculatus, este taxon
corresponde a Physalaemus marmoratus (véase Nascimento et al. 2006).

Por otro lado, dentro del grupo externo, Odontophrynus americanus constituye el
primer registro de una especie bisexual de vertebrados naturalmente poliploide (Saez
& Brum 1959). Dado que se han registrado varios niveles de ploidia en poblaciones
asignadas a O. americanus, en el presente trabajo se han empleado ejemplares de la
provincia de Buenos Aires para evaluar todos los caracteres de la matriz de datos. Los
ejemplares de O. americanus de Buenos Aires son tetraploides (2n = 2x = 42

cromosomas) y procederian de la localidad tipo de la especie (véanse comentarios
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para la especie en Frost [2009]). Para una revision completa de los complejos de
especies diploides y poliploides de O. americanus véase Rosset et al. (2006).

Por su parte, para Pseudopaludicola falcipes se ha registrado 2n=22 en
ejemplares de Montevideo, Uruguay (Saez & Brum 1960; Brum-Zorilla & Saez 1968) y
2n= 16, 2n= 18 y 2n=20 para ejemplares de Sao José do Rio Préto, Sao Paulo, Brasil
(Becak 1968; Batistic et al. 1969). En consecuencia, y como se indicara en la seccion
Materiales y Métodos, solo se utilizd la informacion de poblaciones de Uruguay,

confirmada por D. Cardozo (com. pers.).

(101) Nivel de ploidia

0: Diploides

1: Tetraploides que forman figuras tetravalentes durante la meiosis

2: Tetraploides que no forman figuras tetravalentes durante la meiosis

3: Octoploides

La poliploidia es un mecanismo de evolucion genodmica que ocurre cuando un
organismo posee mas de dos pares de un complemento de cromosomas homologos.
Este fenomeno ocurre de dos maneras: por autopoliplidia (mas de una copia del
mismo complemento cromosomico) o alopoliploidia (mas de dos copias de
complemento cromosémico surgidas por hibridacion).

Dentro del grupo de estudio, la mayoria de las especies son diploides; aunque
cuatro taxones son poliploides. Pleurodema bibroni, Pleurodema kriegi y
Odontophrynus americanus son tetraploides, mientras que Pleurodema cordobae es
octoploide (véase Introduccion).

De acuerdo con Lanzone et al. (2009), las poblaciones de Buenos Aires de
Odontophrynus americanus forman figuras tetravalentes durante la meiosis, lo cual
podria sugerir un origen autopoliploide reciente. En cambio, en Pleurodema kriegi y
P. bibroni, no fueron observadas figuras tetravalentes, con lo cual se ha sugerido un
origen alopoliploide (Barrio 1977). Sin embargo, el hecho de que no se formen
tetravalentes durante la meiosis tampoco es evidencia indiscutible de un origen
alopoliploide (véase discusion y literatura citada en Lanzone et al. [2009]). En
consecuencia, y hasta tanto se tenga mas informacion sobre el origen de estas
especies poliploides, se prefiridé codificar como se descrbié previamente en base a la
evidencia observada, dado que es posible que las dos formas de tetraplodia

observadas sean no-homologas.

(102) Numero basico (x)
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0: NUmero basico 11
1: NUmero basico 13
2: Numero basico 15
El nimero basico se define como el menor nimero de cromosomas no homélogos

de un organismo (White 1954).

5.1.7. Caracteres larvales

Morfologia externa de la larva

(103) Posicion de las narinas
0: Proximas a la punta del hocico
1: Proximas a los ojos

2: Entre hocico y ojos, a mitad de la distancia de ambos

(104) Posicion de los ojos
0: Dorsales
1: Dorsolaterales

2: Laterales

(105) Posicion del espiraculo

0: Izquierdo y lateral

1: Izquierdo y abdominal

En todas las especies del grupo en estudio para las cuales se ha descripto la larva,
el espiraculo toma posicion izquierda. En consecuencia, segui el criterio de Alcalde
(2007, caracter 97), quien diferencia la posicion en la cual se ubica esta estructura.

Formas (1989) consideré que Eupsophus calcaratus carece de espiraculo pero
presenta una pequena fisura ventrolateral izquierda, en tanto Vera Candioti et al.
(2005) describieron un espiraculo izquierdo y ventral, con abertura visible. Alcalde
(2007, caracter 97) considerd que esta especie posee espiraculo izquierdo y lateral,

segui el criterio de estos dos Ultimos trabajos.

(106) Posicion de la abertura del tubo cloacal
0: Abertura izquierda
1: Abertura medial

2: Abertura dextral
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Altig & McDiarmid (1999: 34) sugieren que se emplee la posicion de la abertura
del tubo cloacal y no la posicion del tubo en si mismo, dado que el tubo puede tener

posicion medial y tener una abertura izquierda o derecha.

(107) Estructura sacular

0: Ausente

1: Presente

En las larvas de algunos anuros que se reproducen en arroyos rapidos, se ha
descripto una estructura sacular que envuelve parcialmente los miembros durante el
desarrollo y contiene el tubo cloacal (e.g. Lotters et al. 2005 y trabajos alli citados).
Kolenc et al. (2009) describieron la misma estructura sacular para Pleurodema
bibroni y Pleurodema kriegi, aunque es interesante resaltar que estas especies se
reproducen en ambientes [énticos. En otras especies del grupo en estudio no se ha
registrado esta estructura, aunque su presencia y grado de variacion debieran ser

explorados.

(108) Aleta dorsal
0: Originada en el cuerpo

1: Originada en la unién entre cuerpo y cola

(109) Forma del extremo de la cola
0: Redondeado
1: En punta

Disco oral
(110) Marginacion lateral
0: Sin marginacion lateral

1: Con marginacion lateral

(111) Papilas marginales
0: Ausentes

1: Presentes fila simple
2: Presentes fila doble

3: Presentes en multiples filas
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Se considera la distribucion de las papilas marginales en los laterales del disco
oral, ya que se observaron variaciones en el perimetro del disco completo (e.g.

Leptodactylus latinasus, Borteiro & Kolenc 2007).

(112) Ocurrencia de claro dorsal en el patron de configuracién de las papilas
marginales, cuando estan presentes
0: Ausente

1: Presente

(113) Ocurrencia de claro ventral en el patrén de configuracion de las papilas
marginales, cuando estan presentes
0: Ausente

1: Presente

(114) Ocurrencia de claro lateral en el patrén de configuracion de las papilas
marginales, cuando estan presentes
0: Ausente

1: Presente

(115) Ocurrencia de dos claros ventro-laterales en el patron de configuracion
de las papilas marginales, cuando estan presentes

0: Ausente

1: Presente

Physalaemus albonotatus (Perotti 1997; Kehr et al. 2004) y Physalaemus cuqui
(Perotti 1997), Physalaemus cuvieri (Heyer et al. 1999; Rossa-Feres & Nomura 2006)
y Pseudopaludicola falcipes (Laufer & Barreneche 2008) poseen dos pequefos claros

ventrolaterales, ademas del claro ventral.

(116) Segunda hilera de queratodontes superiores
0: Interrumpida

1: No interrumpida

(117) Primera hilera de queratodontes inferiores
0: Interrumpida

1: No interrumpida
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(118) Segunda hilera de queratodontes inferiores
0: Interrumpida

1: No interrumpida

(119) Tercera hilera de queratodontes inferiores
0: Presente

1: Ausente

El disco oral tipico de las larvas de anuros posee un rostrodonte bordeado por
hileras de queratododontes superiores e inferiores. Los caracteres 117-120 refieren a
la cantidad de hileras de queratodontes y al desarrollo de las mismas. Dentro del
grupo en estudio, se observo que los queratodontes superiores se distribuyen siempre
en dos hileras, de las cuales la segunda puede estar interrumpida o no. Por su parte,
los queratodontes inferiores se distribuyen en dos o tres hileras; de esta
configuracioén, la dltima hilera inferior (segunda o tercera segin la especie), puede
estar interrumpida o no. La homologia entre hileras se establecio siguiendo su
numeracion, i.e., la segunda de una especie con dos hileras inferiores se corresponde
con la segunda de una especie que posee tres hileras. Esto implica pensar que, en
especies con solo dos hileras, se ha perdido la tercera, o al revés, que en especies
con tres hileras, se ha ganado la ultima. Sin embargo, cabe destacar que no es
sencillo establecer cual hilera de ha perdido o ganado en cada especie con respecto a
otra, por lo tanto en el presente trabajo se opt6 por seguir el criterio explicado.

Cei (1980a) y Fabrezi & Vera (1997) describieron la formula dentaria 2(2)/3 para
Pleurodema borellii, mientras que Alcalde (2007) observé 2(2)/3(1), destacando que
la interrupcion en la primer hilera ventral es infima; en el presente trabajo se siguio
el criterio de Alcalde (2007) para el caracter 118.

Formas (1989) describe queratodontes ausentes para Eupsophus calcaratus,
mientras que Vera Candioti et al. (2005) observaron que estan reducidos (estado 5 de
presente trabajo); en el presente trabajo se siguio el criterio de Vera Candioti et al.
(2005) para los caracteres 117-119.

Fernandez & Fernandez (1921) describieron la formula dentaria 2(2)/3 para
Leptodactylus latinasus, Borteiro & Kolenc (2007) y Vera Candioti et al. (2007)
observaron 2(2)/3(1); en el presente trabajo se siguid el criterio de los Ultimos dos

trabajos mencionados para el caracter 118.

5.1.8. Caracteres musculares
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(120) Rama lateral del m. lumbricalis longus digiti IV

0: Ausente

1: Presente

El estado 0 de la presente codificacion se corresponde con Burton (1998, caracter
12:0,2,3) y Andersen (1978, caracter 15:2), mientras que el estado 1 se corresponde

con Burton (1998, caracter 12:1) y Andersen (1978, caracter 15:0-1).

(121) Grado de desarrollo de la rama lateral del m. lumbricalis longus digiti IV
en relacién a su rama medial

0: Rama lateral tan desarrollada como la rama medial

1: Rama lateral reducida

2: Rama lateral delgada

El estado 0 de la presente codificacion se corresponde con Burton (1998, caracter
12:0), el estado 1 se corresponde con Burton (1998, caracter 12:2) y el estado 2 se
corresponde con Burton (1998, caracter 12:3). Consideré que las descripciones de
Burton (1998) sobre la rama lateral “reducida” y “delgada” no son equivalentes,
porque interpreto que el autor refiere como reduccion al acortamiento de la rama,
mientras que por delgadez refiere a la menor cantidad de fibras. De todos modos,
estas interpretaciones son personales y deben ser contrastadas con la observacion de

material.

(122) Origen de la rama lateral del m. lumbricalis longus digiti IV

0: Originada distalmente sobre el tendo superficialis

1: Originada en un tendon largo y angosto, originado a su vez en el tendo
superficialis digiti IV

El estado 0 de la presente codificacion se corresponde con Burton (1998, caracter

12:0-1), mientras que el estado 1 se corresponde con Burton (1998, caracter 12:3)

(123) Origen del m. extensor brevis superficialis digiti IV

0: Originado del ulnar (y posiblemente de los carpales distales 5-4-3)

1: Originado solamente de los carpales distales 5-4-3

Burton (1998) y Andersen (1978) consideraron éste caracter con diferentes
estados. A su vez, ambos estudiaron Engystomops pustulosus y hallaron estados de
caracter diferentes: mientras Burton (1998) consider6é que el m. extensor brevis
superficialis digiti IV se origina del ulnar y carpales distales 5-4-3, Andersen (1978)

observé que dicho musculo se origina solamente desde el ulnar. La discordancia entre
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las apreciaciones radica en determinar si el musculo se origina solo del ulnar o
también de los carpales distales 5-4-3, pero en lo que si coinciden ambos autores es
que (al menos) parte del origen ocurre en el ulnar. Como consecuencia, decidi incluir
la codificacion presentada, aunque posiblemente el estado 0 corresponda a mas de
un estado.

El estado 0 de la presente codificacion se corresponde parcialmente con Burton
(1998, caracter 30:0) y Andersen (1978, caracter 42:0), mientras que el estado 1 se

corresponde con Burton (1998, caracter 30:1).

(124) Musculatura mandibular superficial (vista ventral)

0: Las fibras del m. intermandibularis estan generalmente dispuestas
posteromedialmente formando una rama suplementaria apical, superponiéndose a las
fibras del m. submentalis

1: Las fibras del m. intermandibularis estan dirigidas anteromedialmente y no se
superponen a la superficie ventral del m. submentalis, si no que se insertan en la
fascia superpuesta a las porciones laterales del m. submentalis

Este caracter fue tomado de Burton (1998).

En la tabla 3 se indican los caracteres tomados de la literatura para cada
especie, mientras que en la tabla 4 se muestra la matriz de datos utilizada en el

analisis filogenético de Pleurodema.

Tabla 3. Caracteres tomados de la literatura.

Especie Caracteres Bibliografia
Pleurodema 90-91; 93-96 Barrio (1977)
bibroni 92; 103-119 Kolenc et al. (2009)
99-101 Barrio & Rinaldi de Chieri (1970); Barrio (1977)
Pleurodema 91 Duellman & Veloso (1977)
borellii 92-93 Cei (1980a)
101-102 Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)
105-106; 103-110;  Fabrezi & Vera (1997); Alcalde (2007, caracter 97)
112-119
Pleurodema 15 Rivero (1961), Leon-Ochoa & Donoso-Barros (1969)
brachyops 90-96 Leon-Ochoa & Donoso-Barros (1969); Duellman & Veloso (1977);
Ibanez et al. (1999)
101-102 Schmid et al. (1973)
103-106; 109; 111- Leon-Ochoa & Donoso-Barros (1969)
119
120; 123 Andersen (1978); Burton (1998)
121-122; 124 Burton (1998)
Pleurodema 90-91 Duellman & Veloso (1977)
bufoninum 93-96 Barrio & Rinaldi de Chieri (1970); Veloso et al. (1973a); Weigandt et
al. (2005)
101-102 Veloso et al. (1973a)
103-119 Weigandt et al. (2005)
Pleurodema 90-92 Duellman & Veloso (1977)

cinereum 93-96 Cei (1980a)
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Pleurodema
cordobae
Pleurodema
diplolistris

Pleurodema
fuscomaculatum

Pleurodema
guayapae

Pleurodema kriegi

Pleurodema
marmoratum

Pleurodema
nebulosum

Pleurodema thaul

Pleurodema
tucumanum

Physalaemus
albonotatus

Physalaemus
biligonigerus

Physalaemus cuqui

Physalaemus

cuvieri

Physalaemus

fernandezae

Physalaemus

101-102
105-106; 110-119
120; 123
121-122; 124
90-97; 101-102

90-96

11-102

103-119

0-9; 11-13; 16-18;
32; 35; 76-77; 79;
81; 97

90-91; 93-96
101-102
105-106; 110-119
90-96

101-102

103-119

90

91-94

97

101-102
102-106; 109-119
120; 123
121-122; 124
90-96

101-102

105-106; 108; 111-

119
91-96

101-102

103-112

90-92

93-96

101-102
104-106; 108-119
120; 123
121-122; 124

90

91; 93-96
101-102

103-106; 108-119
90

91-96
101-102

103-119
90

91; 93-96

99-102

104-106; 108-119
90

91-96

101-102

103-106; 108-109;
111-119

90

91; 93-96

92

101-102

103-106; 108-119
90

Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)
Fernandez & Fernandez (1921); Cei (1980a)
Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Valetti et al. (2009)

Peixoto (1982); Hodl (1992); Cardoso & Arzabe (1993)
Lourenco et al. (2006)

Peixoto (1982)

Steindachner (1867); Cei (1990); Fotografias del Holotipo

Barrio (1964a); Duellman & Veloso (1977)
Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)

Cei (1980a)

Barrio (1977); Kolenc et al. (2009)

Barrio & Rinaldi de Chieri (1970); Barrio (1977)
Kolenc et al. (2009)

Sinsch (1986; 1990)

Duellman & Veloso (1977)

Cei (1962)

Veloso et al. (1973a)

Cei (1980a)

Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Fernandez (1927)

Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)
Fernandez (1927); Cei (1980a)

Barrio (1977); Ubeda (1998)

Veloso et al. (1973a), Schmid et al. (1973)

Fernandez (1927); Cei (1980a); Ubeda (1998)

Barrio (1964a); Duellman & Veloso (1977)

Martori et al. (1995)

Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)

Cei (1980a); Fabrezi & Vera (1997)

Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
Physalaemus

Barrio (1965)

Tomatis (2007)

Kehr et al. (2004)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
Physalaemus

Milstead (1960), Barrio (1965)

Brum-Zorrilla & Saez (1968), Zampieri Silva et al. (2000); Tomatis
(2007)

Borteiro & Kolenc (2007)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
Physalaemus

Nascimento et al. (2005) en diagnosis de Physalaemus
Tomatis (2007)

Perotti (1997)

Bokermann (1962: figs. 1-4)

Bokermann (1962); Barrio (1965)

Zampieri Silva et al. (1999); Tomatis (2007)

Bokermann (1962: figs. 13-14); Heyer et al. (1990)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
Physalaemus

Barrio (1965)

Barrio (1964b)

Tomatis et al. (2009)

Alcalde et al. (2006)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
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henselii

Physalaemus
santafecinus

Engystomops
pustulosus

Eupemphix
nattereri

Somuncuria
somuncurensis

Pseudopaludicola
boliviana

Pseudopaludicola
falcipes

Pseudopaludicola
mystacalis

Leptodactylus
latinasus

Leptodactylus
ocellatus

Alsodes gargola

91
92
93
101-102
103-119
90

91-96

98

101-102

104-106; 103-106
0-18

90

91-92

93-98

109-119

120; 123

121; 124

90

91-92

93-96

100

101-102

105

104; 106; 108-119
90

92

101

103-104; 109-111
105; 108; 112-119
120; 123
121-122; 124
90-91

103-106; 108-109;
111-119

90

91

92

93

101
102

103-119

91

101-102

103-105; 108; 111-
119

120; 123

121-122; 124

101-102

103-119
91
92-93
94
99-102

103-106; 108-119
91

93

101-102

Physalaemus

Milstead (1960), Barrio (1965)

Borteiro & Kolenc (2007)

Barrio (1965), Borteiro & Kolenc (2007)

Tomatis et al. (2009)

Kolenc et al.(2006)

Lynch (1970) y Nascimento et al. (2005) en diagnosis de
Physalaemus

Barrio (1965)

Barrio (1967)

Tomatis (2007)

Perotti & Céspedez (1999)

Rivero (1961); Lynch (1970); Cannatella & Duellman (1984); Ibafez
et al. (1999)

Nascimento et al. (2005)

Milstead (1960)

Rivero (1961); Ibanez et al. (1999)

Breder (1946)

Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Nascimento et al. (2005)

Brasileiro et al. (2005)

Menin & Giaretta (2003)

Franco-Belussi et al. (2009)

Becak (1968); Lourenco et al. (2006); Ananias et al. (2007)
Vizotto (1967 en Perotti & Céspedez 1999)

Cei (1980a, de acuerdo con informes de Vizotto)
Cei (1972a)

Diminich (2006)

Cei (1969)

Cei (1980a)

Cei (1970: fig. 2A)

Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Lynch (1989); Marquez et al. (1995)

Kehr & Schaefer (2005)

Barrio (1954: lamina 2, fig. 8)

Barrio (1953)

Gallardo (1974)

Fernandez (1927); Barrio (1945; 1953); Gallardo (1968b) y Basso
(1990)

Saez & Brum (1960); Brum-Zorilla & Saez (1968)

Cardozo com. pers.

Laufer & Barreneche (2008); Borteiro com. pers. (caracter 108)
Haddad & Cardoso (1987)

Cardozo com. pers.

Lobo (1991)

Andersen (1978); Burton (1998)

Burton (1998)

Lynch (1971) en diagnosis de Leptodactylinae

Gallardo (1958)

Lavillla & Rougés (1992)

Brum-Zorrilla & Saez (1968); Bogart (1974), Morand & Hernando
(1998)

Borteiro & Kolenc (2007)

Lynch (1971) en diagnosis de Leptodactylinae

Cei (1980a); Kwet & Di Bernardo (1999)

Fernandez & Fernandez (1921)

Brum-Zorrilla & Saez (1968); Becak (1968); Bogart (1974); Zampieri
Silva et al. (2000); Amaro-Ghiraldi et al. (2006)

Fernandez & Fernandez (1921); Cei (1980a)

Basso com. pers.

Lavillla & Rougés (1992)

Barrio & Rinaldi de Chieri (1971)
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Odontophrynus
americanus

Eusophus
calcaratus

Batrachyla
leptopus

102-105; 107-112
91

92-93

94

99-102

103-106; 108-119
91-92

93

101-102

105-106; 108-119
91-96

101-102

103-119

Ubeda (1998); Pillado et al. (2000)

Lynch (1971)

Barrio (1964c)

Cei (1956); Fernandez & Fernandez (1921); Lavilla & Rougés (1992)
Rosset et al. (2006)

Fernandez & Fernandez (1921); Savage & Cei (1965)

Formas (1989); Ubeda (1998)

Lavilla y Rougés (1992)

Formas (1980)

Ubeda (1998); Vera Candioti et al. (2005)

Cei & Capurro (1958); Ubeda (1998)

Barrio & Rinaldi de Chieri (1971)

Cei (1980, fig. 109 B); Lavilla (1988); Ubeda (1998); Alcalde (2007,
caracter 97)
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Tabla 4. Matriz de datos utilizada en el analisis filogenético de Pleurodema.

Abreviaciones: Pl.: Pleurodema; Ph.: Physalaemus.

0 5 10 15 20 25 30 35 40
PI. bibroni 01010 | 01111 | 00000 41101 10000 [01]0000 00010 0-000 00011
PI. aff. bibroni 01010 | 01111 | 00000 41107 10020 0?2200 mn mn mn
Pl. borellii 00110 | 01111 | 110[01]0 [23]1101 | 1[01]0[01]0 | [01]10[01]0 00010 120[01]0 | 0001[01
PI. brachyops 10100 | 01121 | 11000 41001 100[01]1 00010 00010 1[12]000 | 0001[23
PI. bufoninum 01111 | 01101 | 1000[01] 00[01]01 | 100[01][01] | 01[01][01]0 00010 12000 0001[12
Pl. cinereum 00110 | 01111 | 1[01]0[01]0 | 21101 1[01]0[01]0 | 01010 00010 121[01]0 | 00011
Pl. cordobae 01010 | 01111 | 00000 41107 mn mn mn 0-72? mn
PI. diplolister 10100 | 00--1 11100 00001 00101 01010 00010 10000 0001[03]
PI. 00110 | 01111 | 21100 21107 mn mn 72077 1272 mn
fuscomaculatum
Pl. guayapae 12110 | 00--1 01000 00011 21100 01000 00011 0-0[01]1 | 0001[12]
Pl. kriegi 01110 | 01111 | 00000 41101 210[01]0 0[01][01][01]0 | 00010 0-001 0[01]01[01]
PI. marmoratum 00110 | 00--1 1000[01] 00101 31211 01010 00001 0-100 00013
PI. nebulosum 10110 | 00--1 01000 00011 211[01][01] | [01][01]0[01]0 | 00011 0-000 00012
PI. thaul 01110 | 01111 | 1000[01] 0210[01] | 10000 011[01]0 00010 1[12]010 | 0001[12]
PI. tucumanum 10100 | 00--1 [01]11000 10001 1010[01] [01]1010 0001[01] | 0-100 00013
Ph. albonotatus 01100 | 00--1 11100 00101 21100 21001 00011 0-000 0001[12]
Ph. biligonigerus | 12100 | 01011 | 01100 01101 21100 21001 00011 0-000 00013
Ph. cuqui 01100 | 00--1 11100 01000 21100 21001 00011 0-001 00012
Ph. cuvieri 01110 | 00--1 1110[01] 41100 21101 21001 10011 0-001 00012
Ph. fernandezae 02100 | 00--1 1110[01] 00101 21010 01101 10011 0-000 01113
Ph. henselii 02100 | 00--1 11100 00101 21010 01001 10011 0-000 00112
Ph. santafecinus 12100 | 01011 | 11101 01101 21100 21000 00011 0-000 00013
Engystomops 021?21 | 010-1 | 00100 01200 21100 21000 11100 0-100 00013
pustulosus
Eupemphix 01100 | 010-1 11000 01001 21100 21001 01110 0-000 00013
nattereri
Somuncuria 01100 | 01101 | 0000[01] 0000? 11010 01010 00010 12110 01010
somuncurensis
Pseudopaludicola | 02100 | 10--1 1010[01] 01000 20110 20001 10001 0-110 00013
boliviana
Pseudopaludicola | 02100 | 10--1 11100 01100 10011 20011 10010 0-100 00013
falcipes
Pseudopaludicola | 02000 | 10--1 1020[01] 01000 10111 20011 10011 0-100 00113
mystacalis
Leptodactylus 00110 | 00--0 10000 02301 01101 21010 00010 23010 10013
latinasus
Leptodactylus 00110 | 00--1 11000 00301 21101 31010 00010 23110 10011
ocellatus
Alsodes gargola 01100 | 00--1 1000[01] 00001 10111 0301- 00010 22110 000[01][13]
Odontophrynus 01000 | 00--1 11001 01201 21111 22010 00010 12010 00003
americanus
Eupsophus 01100 | 00--1 00000 00001 00110 13110 00010 12110 00103
calcaratus
Batrachyla 00100 | 00--0 10000 0010[01] | 10101 44110 00010 12110 0011[23]
leptopus
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45 50 55 60 65 70 75 80
Pl. bibroni 02112 00000 01001 [01]1101 00[12]2[01] | 10201 [12]00[12]0 | 11101
PI. aff. bibroni mn 22000 nn 17 nn mn 20010 11111
Pl. borellii [01]21[12]2 01[01]00 | 01001 01000 00031 0010? [12]0020 11111
Pl. brachyops 02112 00100 01001 0[01]001 00[02][23]1 | 10001 10020 11110
PI. bufoninum 1[02]1[12]2 01000 01]1001 | 1100[01] 000[23][01] | 10001 20010 111[01]1
PI. cinereum [01]2112 0[01]100 01]1001 | 0100[01] 00031 10100 20020 1[13]1[01]1
Pl. cordobae mn mn 22007 mn mn mn mn mn
PI. diplolister 12122 00100 [01]1001 | O[01] ?2? 0? 131 0-00? 10020 11111
PI. mn mn mn mn mn mn 20071 23772
fuscomaculatum
Pl. guayapae 12122 00201 -1000 11001 000[23]1 10100 10021 13111
Pl. kriegi [01]2112 00[01]00 | 01001 11[01]01 001[23]1 0-20? 200[12]0 111[01]1
PIl. marmoratum 10172 00100 01001 0100? mn mn 20010 12101
PI. nebulosum 12112 00[12]01 | -1000 0[01]00[01] | 10[02][23]1 | 10100 [12]002[01] | 13111
Pl. thaul 1[012]1[12]2 | 01000 01001 01[01]01 00[02]31 10[12]01 | [12]00[12]0 | 111[01]1
PI. tucumanum 12122 00101 -1001 0100[01] 00[01]21 10101 20010 1[13]111
Ph. albonotatus 11110 0[02]000 | 11001 11111 01230 10310 10011 131[01]1
Ph. biligonigerus | 12110 00100 11001 1177? 22020 10310 20011 13101
Ph. cuqui [01]2120 00000 11001 11111 01[02]3[01] | 10312 10021 131[01]1
Ph. cuvieri 12110 02[01]00 | [01]1001 | O1111 [01]1[02]20 | 10310 10021 13111
Ph. fernandezae 00100 00000 01001 10101 01230 1030? 10010 12011
Ph. henselii 00120 02000 11001 01101 11230 1030? 20010 11011
Ph. santafecinus 12110 00000 1100? 211212 02722 0777 0001[12] 13120
Engystomops 12112 12100 11001 11[01]11 1172 10310 0001[01] 1[13]001
pustulosus
Eupemphix [01]2110 10100 1100? 11021 11031 10?723 10011 13111
nattereri
Somuncuria 12172 01000 00001 mn nn 277201 10011 0-010
somuncurensis
Pseudopaludicola | 11112 01[01]10 | [02]0001 | 10121 10231 10101 [01]1020 1[02]101
boliviana
Pseudopaludicola | 11121 00010 20001 10121 11231 10003 01100 0-011
falcipes
Pseudopaludicola | 11121 01110 00001 01121 10722 1020? 01020 10001
mystacalis
Leptodactylus 11120 00000 1000? 11000 00221 10200 20020 12011
latinasus
Leptodactylus 121720 01000 11001 7077 772102131 10200 20020 12111
ocellatus
Alsodes gargola 12120 00000 0111- --001 10[01]21 11772 10100 11011
Odontophrynus 12010 01000 01001 01101 00221 10103 20130 0-011
americanus
Eupsophus 12110 01000 01001 00101 10020 11201 20000 10111
calcaratus
Batrachyla 1[01]0[12]1 00000 01001 01001 10120 21201 20000 10111
leptopus
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85 90 95 100 105 110 115 120
PI. bibroni 01101 00102 -1010 02010 01110 1[12]100 00011 mn
Pl. aff. bibroni 0277? mn 72010 mn mn mn mn mn
PI. borellii 01111 00000 --020 00070 12201 12100 000011 mn
Pl. brachyops 11011 00000 --020 00011 01720 21100 00[01]11 12111
Pl. bufoninum 01111 11-01 0-220 00011 01210 1[12]100 00[o1]11 mn
Pl. cinereum 01011 00000 --020 000?? 01722 11100 00111 12111
Pl. cordobae mn 00101 -207? 23072 mn mn mn mn
Pl. diplolister 002?22 00000 --020 20011 00?10 11100 00011 mn
Pl. fuscomaculatum mn mn 20772 mn wmn mn mn mn
Pl. guayapae 01111 00200 --020 000?? 01?22 11100 00110 mn
Pl. kriegi 00101 00102 -1010 02010 0[02]110 1[12]100 00111 mn
Pl. marmoratum 01222 00202 --110 20011 01?221 11100 00011 12111
Pl. nebulosum 01011 00100 --020 1002? 0120? 21100 00110 mn
PI. thaul 01111 20101 1-010 00011 0[01]?0? 1[123]100 00[01]1[01] mn
PI. tucumanum 01001 00102 -2020 00070 01701 13100 00110 12111
Ph. albonotatus 01101 00200 --020 30011 02210 11110 10011 mn
Ph. biligonigerus 01111 00000 --020 30000 02010 11100 00010 mn
Ph. cuqui 01111 00200 --020 10021 02211 11110 10011 mn
Ph. cuvieri 01111 00000 --020 30021 0[12]?10 11110 1[01]111 mn
Ph. fernandezae 11101 00000 --010 30001 01010 12110 00011 mn
Ph. henselii 01100 00200 --020 20000 0[012]011 11110 00011 mn
Ph. santafecinus 1272 00000 --020 [01]0021 02211 11100 00010 mn
Engystomops pustulosus 01111 00000 --00? 2077? N 11100 00111 10701
Eupemphix nattereri 01222 00000 --020 [123]00?0 | 02201 11100 00010 mn
Somuncuria 00??? 11-02 1-21? 20?20 12200 12100 00011 10200
somuncurensis
Pseudopaludicola 00001 002?? 72010 37711 1211 11111 00110 mn
boliviana
Pseudopaludicola falcipes | 00??2? 00103 --010 20120 01211 11110 10111 mn
Pseudopaludicola 01111 2077? 72010 20012 07217 21100 00110 10?201
mystacalis
Leptodactylus latinasus 00111 00320 --000 00001 0[01]010 01100 00011 mn
Leptodactylus ocellatus 00111 00100 --000 00020 01211 03100 01111 mn
Alsodes gargola 01222 21203 -211 20111 02210 01100 00011 mn
Odontophrynus 01001 00203 --010 01070 02211 11100 00111 mn
americanus
Eupsophus calcaratus 21111 20213 -011 10272 01200 11100 00100 mn
Batrachyla leptopus 01?222 20213 -011 00111 02210 11100 00011 mn
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5.2. Analisis cladistico

Los andlisis bajo pesos implicados con valores de k entre 4 y 10 resultaron en
tres arboles maximamente parsimonioso (496 pasos, IC= 0,355, IR= 0,565 para todos
los casos), donde el género Pleurodema conforma un clado que incluye a Somuncuria
somuncurensis como especie hermana de Pleurodema bufoninum, mientras que
Pleurodema fuscomaculatum queda anidada dentro de (Physalaemus (Eupemphix +
Engystomops)) (Figs. 39-40). Tres transformaciones homoplasicas dan soporte a este
clado: glandulas en la zona sacra del cuerpo presentes (6:0), nasales no superpuestos
al esfenoetmoides (22:0), bordes externos de los frontoparietales (24:0),
esfenoetmoides cuyo desarrollo, en vista ventral, alcanza el nivel de los palatinos
(44:1), cuadradoyugal ausente y hueso cuadrado presente (49:2) y huevos
depositados en cordones (94:1).

De aqui en adelante, cada vez que se mencione Pleurodema* indicara que se
refiere a Pleurodema conteniendo en su interior a Somuncuria somuncurensis y
excluyendo a Pleurodema fuscomaculatum.

Dentro de Pleurodema* se recuperan dos sublcados. Uno lo constituyen
(Somuncuria somuncurensis + Pleurodema bufoninum) sustentado por cuatro
transformaciones, las dos primeras no homoplasicas: glandulas lumbares del mismo
color que el resto del dorso (8:0), amplexo inguinal (90:1), machos que no emiten
canto de anuncio (91:1) y saco vocal ausente en machos (97:2).

El otro subclado esta formado por las restantes especies del género, y esta
soportado por dos sinapomorfias homoplasicas: patron de coloracion en el labio
superior con varias barras verticales (16:1) y crista supraorbitalis del esfenoetmoides
(23:0). Dentro de este sublclado se recuperan dos grupos: uno formado por las
especies poliploides y el otro formado por las restantes especies del género.

El grupo de las especies poliploides contiene, en el consenso estricto, una
politomia que incluye a P. kriegi, P. cordobae, P. aff. bibroni y P. bibroni. La
relacion entre estas especies es la Unica diferencia entre los tres arboles
maximamente parsimoniosos. Este grupo esta sustentado por dos sinapomorfias
homoplasicas: ausencia de pliegue tarsal (10:0) y coloracién flash como patron de
coloracion en zona oculta de los fémures en animales vivos (15:4).

El otro grupo esta formado por las restantes especies del género: ((P. thaul (P.
borellii + P.cinereum) (P. brachyops (P. diplolister (P. marmoratum (P. tucumanum
(P. nebulosum + P. guayapae)))))), soportado por tres transformaciones
homoplasicas: extracolumela no expandida distalmente (60:0), procesos bronquiales

del cricoides que sobrepasan el proceso esofagico del cricoides (68:3) y aleta dorsal
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de las larvas originada en el cuerpo (108:0). El par de especies (P. borellii +
P.cinereum) resultan ser especies validas y hermanas, sustentadas por una
sinapomorfia: patrén de coloracion en zona oculta de los fémures en animales vivos
amarillo-anaranjada (15:2, aunque polimoéfico para P. borellii). Pleurodema cinereum
se caracteriza por poseer el proceso postcoanal del vomer en el mismo plano que el
resto del hueso (37:1) [proceso postcoanal del vomer dirigido dorsalmente en P.
borellii (37:0)] y primera hilera de queratodontes inferiores en el disco oral de las
larvas no interrumpida (117:1) [primera hilera de queratodontes inferiores en el disco
oral de las larvas interrumpida en P. borellii (117:0)], mientras que P. borellii se
caracteriza por poseer el proceso esofagico del cricoides ausente (70:0) [proceso
esofagico del cricoides presente en P. cinereum (70:1)] y espiraculo de la larva de
posicion izquierda y lateral (105:1)[espiraculo de la larva de posicion izquierda y
abdominal en P. cinereum (105:0)].

Otro aspecto para destacar dentro de este grupo, es que (P. nebulosum + P.
guayapae) también son especies hermanas, lo cual estda soportado por cinco
sinapomorfias (la primera y la anteultima no homoplasicas): reborde cutaneo en la
abertura de la cloaca presente (18:1), nasales de forma romboidal (20:2), Desarrollo
anterior del esfenoetmoides en vista ventral superando el nivel de los palatinos
(44:2), anillo timpanico completo( 59:0) y proceso cardiaco del cricoides en forma
de U, con las dos proyecciones cefalicas muy proximas entre si (74:0).

El clado Pleurodema* se constituye como grupo hermano de (Leptodactylus
(Odontophrynus (Pseudopaludicola (Physalaemus (Pleurodema fuscomaculatum
(Eupemphyx +Engystomops)))))), este ultimo clado estda sustentado por cuatro
transformaciones homoplasicas, excepto la ultima: nasales de forma romboidal
(20:2), margenes mediales de los nasales alineados o contiguos (21:1),
frontoparietales con sus bordes mediales paralelos y alineados en toda su extension y
fenestra frontoparietal subyacente expuesta a través de de una angosta fontanela
frontoparietal (27:2) y procesos bronquiales del cricoides dirigidos dorsalmente por
medio de una curvatura (69:2).

Dentro de este Ultimo clado, Leptodactylus y Pseudopaludicola se recuperan
como monofiléticos con diez y doce sinapomorfias respectivamente. A su vez,
Pseudopaludicola se constituye como el grupo hermano del clado (Physalaemus
(Pleurodema fuscomaculatum (Eupemphyx + Engystomops))). El clado (Physalaemus
(Pleurodema fuscomaculatum (Eupemphyx + Engystomops))) esta sustentado por
cinco sinapomorfias homoplasicas, excepto al anteultima: bordes externos de los

frontoparietales convergentes en su porcion anterior (24:0), exoccipitales y prodticos
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independientes (28:0), proceso bronquial del cricoides distalmente no expandido
(69:0), cricoides en subtriangular en vista dorsal en machos (72:3) y oviposicion en
nidos de espuma e (94:0).

Los valores de la medidas de soporte obtenidos por Symmetric Resampling se
muestran en la Fig. 41. Los valores de soporte difieren dentro del clado
Pleurodema*, de hecho este clado no esta soportado en este analisis. Algunas ramas
internas presentan muy buen nivel de soporte, i.e. (P. kriegi (P. cordobae (P. aff.
bibroni + P. bibroni))), (P. cinereum + P. borellii) y (P. nebulosum + P. guayapae),
mientras que otras adoptan valores de 0.

El analisis bajo peso implicados se repitid, con los mismos parametros de
busqueda, excluyendo a Pleurodema fuscomaculatum. Esta especie posee el 80,8% de
entradas faltantes en la matriz de datos, incluyendo todos los caracteres diagnosticos
de Pleurodema. Nascimento et al. (2006) habian transferido esta especie de
Physalaemus a Pleurodema, argumentando que la misma posee dientes vomerinos,
condiciéon ausente en Physalaemus. Sin embargo, debido a que esta especie es
conocida por la serie tipo y una muestra de fines del siglo XIX (Cei 1990), no ha sido
posible codificar la mayoria de los caracteres incluidos en el presente trabajo. Los
resultados obtenidos no se vieron afectados por la eliminacion de esta especie,
obteniéndose la misma topologia que la ilustrada en el cladograma de las Figs. 39-
40.

El andlisis bajo pesos iguales se realizO excluyendo a Pleurodema
fuscomaculatum. En primera instancia, se realiz6 un analisis filogenético
incluyéndola, pero la posicion de esta especie fluctuaba dentro de los arboles
obtenidos, de modo tal que no se obtenia una topologia estable. Finalmente, se
decidié eliminar dicha especie del analisis bajo pesos iguales por las razones
expuestas precedentemente.

El andlisis bajo pesos iguales arrojo cuatro arboles maximamente parsimoniosos
(482 pasos, 1C=0,365, IR= 567). El consenso estricto se muestra en las Figuras 42-43.
Del mismo modo que en analisis anterior, el conflicto entre los cladogramas surge
entre las relaciones de las especies poliploides. El género Pleurodema y Somuncuria
somuncurensis se recuperan como grupo monofilético soportado por tres
sinapomorfias homoplasicas: nasales no superpuestos al esfenoetmoides (22:0),
cuadradoyugal ausente y hueso cuadrado presente (49:2) y huevos depositados en
cordones (94:2).
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Dentro del clado Pleurodema*, Somuncuria somuncurensis resulta ser la especie
mas basal, constituyéndose en la especie hermana de las restantes especies del
género. Con respecto al analisis bajo pesos implicados, len el analisis bajo pesos
iguales se obtuvieron los siguientes resultados: i) Pleurodema bufoninum no resulta
la especie hermana de Somuncuria somuncurensis, si no del clado (P. borellii +
P.cinereum) (P. brachyops (P. diplolister (P. tucumanum (P. nebulosum + P.
guayapae))))); ii) Pleurodema marmoratum no es la especie hermana del clado (P.
tucumanum (P. nebulosum + P. guayapae)), si no del clado ((P. kriegi + P. cordobae
+ P. aff. bibroni + P. bibroni) (P. thaul (P. bufoninum (P. borellii + P.cinereum) (P.
brachyops (P. diplolister (P. tucumanum (P. nebulosum + P. guayapae)))))))). Todas
las sinapomorfias de cada rama pueden verse en las Figs. 42-43.

El clado Pleurodema* constituye, del mismo modo que en el analisis bajo pesos
implicados, el grupo hermano de (Leptodactylus ((Odontophrynus (Pseudopaludicola
(Physalaemus (Eupemphyx +Engystomops)))))). Las relaciones entre los grupos
externos resultaron idénticas que las obtenidas con el analisis bajo pesos iguales.

Los valores de soporte obtenidos aplicando los re-muestreos Parsimony
jackknifing y Bootstraping (Fig. 44) no ofrecen soporte al nodo Pleurodema*, sélo
algunos nodos internos presentan buen soporte. Por su parte, los valores de Soporte

de Bremer (Fig. 45) son bajos también para el clado Pleurodema*.

En los dos analisis realizados (con pesado de caracteres y sin pesado) Pleurodema
spp. Y Somuncuria somuncurensis conforman un grupo monofilético, aunque no
presenta buenos niveles de soporte. Dos sinapomorfia son comunes a ambos analisis,
nasales no superpuestos al esfenoetmoides (22:0), cuadradoyugal ausente y hueso
cuadrado presente (49:2). Con respecto a los modos reproductivos, existe
contradiccion con el modo ancestral: mientras en el analisis bajo pesos implicados
elmodo ancestral es huevos depositados en cordones (94:1), en el analisis bajo pesos
iguales resulta ser huevos depositados en masas no batidas (94:2) (Figs. 39 y 42). En
ambos analisis se recuperan los siguientes subclados: (P. kriegi + P. cordobae + P.
aff. bibroni + P. bibroni); (P. borellii + P. cienreum); y (P. tucumanum (P. nebulosum
+ P. guayapae)).

El género Pleurodema resulta parafilético tal como se considera al dia de hoy,
dado que excluye a Somuncuria somuncurensis entre sus especies. En consecuencia, y
para sugerir una clasificacion basada en grupos naturales, se propone transferir de
género a Somuncuria somuncurensis, con lo cual el nombre sugerido es Pleurodema

somuncurensis nov. comb.
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Por ultimo, no es posible establecer la posicion filogenética de Pleurodema
fuscomaculatum. Como se menciond precedentemente, la gran cantidad de entradas
faltantes, incluyendo los caracteres diagndsticos de Pleurodema*, no permiten
definir a qué género pertenece dicha especie. En consecuencia, se sugiere mantener
la asignacion genérica actual hasta tanto nueva evidencia pueda ser incorporada a un

analisis filogenético.

5.3. Discusion de las relaciones filogenéticas de Pleurodema

Relaciones entre las especies de Pleurodema

A pesar de la evidente variabilidad de las especies de Pleurodema (e.g. especies
polimorficas, diferentes modos de oviposicion, diferentes niveles de ploidia, etc),
este género nunca fue objeto de analisis filogenéticos. El Unico estudio previo que
considera a todas las especies conocidas (hasta ese momento) es el de Duellman &
Veloso (1977). Sin embargo, este estudio tiene serias falencias conceptuales y
metodologicas. Por un lado, sélo esta basado en cuatro caracteres (amplexo, modo
de oviposicion, glandulas lumbares y nimero basico de cromosomas, véase pagina
25), cuando los autores examinaron mas caracteres (al menos hay nueve caracteres
listados en la matriz de datos). Por otro lado, no incluye grupos externos, solo se
discute de manera sumamente especulativa las relaciones de Pleurodema con otros
géneros, basandose en informacion bibliografica (un detalle de la propuesta de
Duellman & Veloso se encuentra en la Introduccion del presente trabajo, ver también
Fig. 1A). Otra falla se encuentra en errores de codificacion, e.g., al momento del
trabajo se desconocia el modo reproductivo de P. bibroni y P. kriegi, y los autores
asumieron que se reproduccion por nidos de espuma (véase Capitulo 1V). Por ultimo,
si se analiza la matriz de datos expuesta por los autores, no se obtiene la misma
topologia. Los autores proponen que el stock ancestral se divide durante el Oligoceno
en dos grandes clados, con glandulas lumbares y sin ellas, mientras que en los
resultados obtenidos en el presente analisis la presencia de glandulas lumbares es
uno de los caracteres que arupan el género en el analisis bajo pesos implicados,
perdiéndose una sola vez en el clado (P. diplolister (Pleurodema marmoratum (P.

tucumanum (P. nebulosum + P. guayapae)))).

Pleurodema borellii y P. cinereum han sido consideradas, desde finales del siglo
XX, especies cripticas que habitan las regiones orientales de la cordillera de los

Andes (Cei 1980a; Lavilla et al. 2000; ver comentarios en de la Riva et al. 2000). Sin
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embargo, algunos autores consideraron a P. borellii como un sinénimo reciente de P.
cinereum (Parker 1927; Barrio & Rinaldi de Chieri 1970), siendo su estatus muy
controvertido. Gallardo (1968) propuso algunas diferencias morfoldgicas sutiles entre
estos dos taxones, en tanto que Duellman & Veloso (1977) sugirieron una separacion
altitudinal entre ellos (tierras bajas, hasta los 3.000 m s.n.m. habitadas por P.
borellii y tierras por encima de este nivel habitadas por P. cinereum) y una
diferenciacion en la coloracion de las regiones ocultas de los fémures (rosa-lavanda
para P. borellii y amarillo para P. cinereum). Sin embargo, ni analisis de bioacustica
ni electroforéticos (McLister et al. 1991) ni morfologia externa de larvas (Fernandez
& Fernandez 1921; Cei 1980a; Fabrezi & Vera 1997) han aportado evidencia
inequivoca sobre diferenciacion de estos taxones. Una excepcion seria el trabajo de
Wassersug & Heyer (1988), en el cual los autores describen diferencias en la
papilacidn de las cavidades bucales de las larvas de las dos especies. En sintesis, los
caracteres utilizados para diferenciar P. borellii y P. cinereum no parecen
conclusivos, y en general, se sigue el criterio de la diferenciacion de sus
distribuciones para asignar los individuos a una o otra especie. Recientemente,
Ferraro & Casagranda (2009) han sugerido considerar a las poblaciones como un
complejo de especies (P. cf. borellii y P. cf. cinereum) hasta tanto evidencia
conclusiva sea publicada.

De acuerdo a los resultados aqui presentados, los analisis con pesos iguales y
pesos implicados P. borellii y P. cinereum resultaron especies hermanas (véase
optimizacion de sinapomorfias en Figs. 39 y 42).

En conclusion, considero que los resultados obtenidos sustentan la validez de las
dos especies como tales, pero destaco la necesidad de estudios comparativos de
morfologia, osteologia, bioacustica, citogenética, morfologia larval y/o moleculares
a fin de conocer el estatus de estas poblaciones que habitan desde Perl hasta el
noroeste de Argentina. En el presente estudio no fuero incluidos representantes de
todo el rango de distribucion para todos los caracteres considerados; sin embargo, la
hipotesis aqui presentada sugiere que se trata de dos especies que pueden
diferenciarse, fundamentalmente, en base a caracteres osteologicos, para los cuales
se incluyeron representantes de las respectivas localidades tipo. Sin embargo, sus
limites de distribucion adn no estan bien establecidos; idealmente, debieran
explorarse los caracteres que diferencian a P. borellii de P. cinereum en ejemplares

de todo el rango y especialmente en especimenes de zonas de transicion.
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Barrio (1964a) describido Pleurodema guayapae, especie que hasta entonces
estaba confundida con P. nebulosum. El autor propuso que estas dos especies,
diferenciables fundamentalmente por el canto y algunos pocos caracteres de
morfologia, estan filogenéticamente relacionadas; incluso el autor describio el
hallazgo de hibridos en zonas de simpatria (provincia de La Rioja). Ademas, estas dos
especies mantienen estrecha relacion con P. tucumanum. Por su parte, Cei (1980)
destacdé que Pleurodema nebulosum, P. guayapae y P. tucumanum conforman un
especializado grupo dentro de Pleurodema que se diferenci6 de las restantes
especies del género. El autor propone que estas tres especies habrian perdido las
glandulas lumbares y los dientes vomerinos, su hocico se habria acortado y su
fisiologia les permitiria sobrevivir en ambientes desérticos y salinos. vomerinos
presentes, dispuestos en dos grupos oblicuos entre las coanas...”; sin embargo, mis
observaciones coinciden con Cei (1980), dado que no observé dientes vomerinos en
ninguna de las tres especies (35:0), aunque en dos ejemplares de P. tucumanum
observé proceso dentigero pero sin dientes (MLP A. 1960 y 4727). Con respecto a la
morfologia esternal, hallé un ejemplar con xifisternén doble (MLP A. 1961; 79:3) y
dos con xifisternon escindido distalmente (MLP A. 1960, 4727), como el representado
por Barrio (1964a, fig. 11 A). En consecuencia, este caracter es polimorfico para P.
tucumanum y no constituye una diferencia con P. guayapae y P. nebulosum, especies
en la cuales siempre observé xifisternon doble. Finalmente, mis observaciones sobre
el oido de estas tres especies (caracteres 58-60) coinciden con las descripciones de
Barrio (1964a).

Relaciones de Pleurodema con otros géneros

Lynch (1971; ver tabla 2 del presente trabajo) sugirio que Pleurodema es un
Leptodactylinae primitivo, posiblemente relacionado con Eupsophus (incluyendo
especies actualmente asignadas a Alsodes, Eupsophus y Phrynopus), aunque estos dos
géneros difieren en su morfologia esternal, biologia reproductiva y pérdida de
cuadradoyugal. Sin embargo, el autor propone que las similitudes entre los dos
géneros son tan amplias que los Leptodactylinae pueden considerarse una tribu de los
Telmatobiinae (Lynch 1971: 207). Estas conclusiones no estan sustentadas por el
presente analisis filogenético, dado que las especies incluidas de Eupsophus y Alsodes
no estan cercanamente emparentadas con el clado Pleurodema + Somuncuria.

El analisis que realizd6 Heyer (1975) entre los géneros de la familia
Leptodactylidae (sensu Lynch 1971) arrojé dos hipotesis de relaciones para

Pleurodema. En una de ellas, Pleurodema resulta relacionada con Batrachyla,
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Batrachophrynus, Eupsophus y Telmatobius y, en la otra hipotesis, con Physalaemus.
El autor concluyé que no hay evidencias para preferir una u otra hipotesis.
Finalmente, Heyer (1975) sefaldé que el género Pleurodema podria ser polifilético,
debido a la distribucion geografica discontinua y a los diferentes modos reproductivos
de sus especies. Los resultados de Heyer (1975) no son comparables con hipotesis
filogenéticas, como bien indica Ponssa (2008), dado el tipo de metodologia utilizado
(i.e. agrupamientos por similitudes). Sin embargo, a modo de comentario, podemos
citar las relaciones de Pleurodema con respecto a los géneros que propone Heyer
(1975). De acuerdo al analisis filogenético de Alcalde (2007), Batrachyla no esta
cercanamente relacionado a Pleurodema (aunque el autor solo incluyé Pleurodema
borellii, especie con la cual enraizd el arbol). Con respecto a Eupsophus, los
resultados aqui presentados no permiten sostener su afinidad. Finalmente,
Barrionuevo (2009) recientemente presentd un analisis filogenético de Telmatobius,
en el cual Batrachophrynus cae anidado dentro de Telmatobius, por ende, solo
restaria evaluar la afinidad de Telmatobius con Pleurodema, aunque el analisis del
autor obtiene a Pleurodema borellii lejanamente emparentada con Telmatobius.

Duellman & Veloso (1977) sugirieron que Pleurodema es intermedio entre los
Telmatobiinae (Alsodes, Batrachrohrynus, Eupsophus, Hylorina, Limnomedusa, y
Telmatobius) y los Leptodactylinae. Ademas, proponen que los Leptodactylinae
surgen de un stock de telmatobinos similar a Eupsophus y no de Pleurodema, dado
que este ultimo género carece de cuadradoyugal (que si esta presente en el resto de
los Leptodactilinos excepto Pseudopaludicola). Los autores arriesgan una derivacion
aun mas especulativa, sugiriendo que este stock de telmatobinos similar a Eupsophus
dio origen por un lado a Pleurodema (sin cuadradoyugal) y por otro al resto de los
Leptodactilinos, quienes se distribuyeron hacia los tropicos durante la paleoflora
chaquena del Terciario. Como ya indicaramos para las conclusiones de Lynch (1971),
el analisis filogenético aqui presentado no permite sostener estas hipotesis, dado que
la especie de Eupsophus incluida no resulta cercanamente emparentada con
Pleurodema.

Cei (1969) describi6 Telmatobius somuncurensis (Fig. 10 B) y Telmatobius
reberverii (actualmente Atelognathus reberverii) en base a material proveniente de
la Meseta de Somuncura (Rio Negro, Argentina), un afloramiento basaltico del
Terciario. El autor indica que las dos especies estan indudablemente emparentadas
con los telmatobinae mediante varios caracteres morfoldgicos y, en el caso de T.
somuncurensis, por preferencias ecologicas y por su biologia. Ademas, sugiere una

posible relacion entre T. somuncurensis y el género Cycloramphus (sudeste de
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Brasil), debido a la presencia de meniscos en los bordes superior e inferior de la
pupila.

Posteriormente, Lynch (1978) describe el género Somuncuria y transfiere
Telmatobius somucurensis, de modo tal que se constituye en un género monotipico
debido a sus particularidades. Ademas, el autor sugiere que existe afinidad entre
Somuncuria y Pleurodema debido a similitudes en su arquitectura craneana, columna
vertebral, cintura pectoral y amplexo inguinal, si bien el autor consideré que
Somuncuria era un Telmatobiinae. El autor destaco que los dos géneros difieren en el
xifisternon (presente en Pleurodema y ausente en Somuncuria) y en el arreglo de los
cotilos de la vértebra cervical. Este Ultimo caracter habia sido definido previamente
por Lynch (1971), quien identifico tres tipos: tipo | (cétilos ampliamente separados
medialmente con dos superficies de articulacion), tipo Il (cétilos levemente
separados medialmente con dos superficies de articulacion) y tipo Il (cétilos
fusionados medialmente formando una superficie de articulacion). Este caracter no
fue incluido en el presente trabajo debido a que resulté ambiguo al momento de
codificar, dado que el gradiente de proximidades de los cotilos no permitio asignar la
variacion observada a caracteres discretos; de hecho, el mismo Lynch (1971) es
contradictorio, dado que sefala que Limnomedusa, Odontophrynus y Pleurodema
tienen un arreglo intermedio entre los tipo | y Il (pag. 54), mientras que mas
adelante indica que Limnomedusa tiene arreglo tipo Il (pag. 171) y Pleurodema tipo |
(pag. 172).

El analisis filogenético aqui presentado no sustenta las relaciones de Somuncuria
y los géneros de Telmatobiinae (sensu Lynch 1978) aqui incluidos, i.e., Eupsophus,
Batrachyla y Alsodes. En cambio, Pleurodema somuncurensis nov. comb. resulta
siempre anidada dentro de Pleurodema. Ademas de los caracteres en comun entre
ambas especies senalados precedentemente, Cei destaca la similitud en el gran
tamano de las génadas de los machos; con una proporcion promedio de longitud
hocico-cloaca/largo de los testiculos de 2.61 en P. somuncurensis (Cei 1970). Sin
embargo, mientras que P. bufoninum tiene un ciclo anual discontinuo auto-regulado,
P. somuncurensis posee un ciclo espermatogenético anual continuo, quizas
relacionado con las condiciones ambientales estables de los ambientes de la Meseta
de Somuncura que ocupa la especie, i.e. arroyos termales de temperatura constante
(Cei 1961; 1962b; 1970).

Relaciones entre los géneros de Leiuperidae (sensu Grant et al. 2006)
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Las mas recientes propuestas filogenéticas, aunque con objetivos y muestreos de
taxones muy diferentes, no coinciden en las relaciones de Pleurodema. Frost et al.
(2006) obtiene a Pleurodema como grupo hermano de (Phyalaemus + Edalorhina). Por
su parte, Grant et al. (2006) revalidan la familia Leiuperidae para incluir al clado
(Pseudopaludicola (Pleurodema (Edalorhina + Physalaemus); ademas de estos cuatro
géneros, incluyen a tres mas de los cuales no poseen secuencias: Somuncuria,
Engystomops y Eupemphix. Estos dos Gltimos géneros habian sido revalidados por
Nascimento et al. (2005) separandolos de Physalaemus.

El analisis filogenético de Lourenco et al. (2008) recupera Scythrophrys +
Paratelmatobius como un clado monofilético, el cual es a vez grupo hermano de
Pseudopaludicola + Leptodactylus, aunque con bajo soporte. Estos cuatro géneros
conforman un clado que forma parte de una tricotomia junto con ((((Edalorhina +
Engystomops) (Euphemphix + Physalaemus)) Pleurodema) y Centronele +
Cochranella. En conclusion, estos resultados no sustentan la monofilia de la familia
Leiuperidae.

El analisis filogenético de Ponssa (2008) recupera a Leptodactylus monofilético en
base a cinco sinapomorfias, tres no ambiguas. El grupo hermano de Leptodactylus
esta conformado por un clado constituido por los representantes de Leiuperidae
(Pleurodema borellii (Engystomops pustulosus + Pseudopaludicola boliviana)) mas los
representantes de Ceratophryidae (Ceratophrys cranwelli (Telmatobius scrocchii +
Telmatobius pisanoi) incluidos por la autora. Los resultados de Ponssa (2008)
sugieren la monofilia de Leiuperidae, aunque muy pocas especies de la familia fueron
incluidas.

En relacion a los grupos externos, algunos comentarios sobre el nodo
(Physalaemus (Pleurodema fuscomaculatum)(Eupemphyx + Engystomops))) pueden
realizarse. Este grupo resultd siempre bien soportado en todos los analisis realizados
(Figs. 41, 43-45). Sin bien no es el objetivo del presente trabajo analizar la filogenia
de Physalaemus, el mismo puede aportar caracteres Utiles al momento de realizar un
analisis cladistico del género, el cual, obviamente, debera incluir muchos mas
terminales.

Nuestros resultados no corroboran la propuesta de Nascimento et al. (2005), la
cual sugiere revalidar Engystomops (para incluir las siete especies del grupo
pustulosus de Physalaemus) y Eupemphix (para incluir Physalaemus nattereri). Si
bien una sola especie del grupo pustulosus fue incluida (E. pustulosus), dicha especie
resulté profundamente anidada dentro de Physalaemus junto con E. nattereri en

todos los analisis aqui presentados.
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Sin embargo, no considero conveniente sugerir ningin arreglo taxonomico (i.e.
transferencia de estas dos especies al género Physalaemus). Si bien el trabajo de
Nascimento et al. (2005) no emplea metodologia cladistica para sugerir los nuevos
agrupamientos, el presente estudio carece de suficientes representantes para
obtener una hipotesis solida respecto a las relaciones de estos géneros. Por ultimo, y
como me menciond previamente, la posicion filogenética de Pleurodema
fuscomaculatum debe ser re-evaluada a la luz de nueva evidencia; por el momento
no se sugiere ningin cambio respecto a su estatus taxonomico.

En conclusion, al presente existe evidencia contradictoria sobre la monofilia de la
familia Leiuperidae, recientemente revalidada por Grant et al. (2006). Son
necesarios estudios disenados especialmente para probar la monofilia de esta

familia, incluyendo el mayor numero de terminales posible.

Origen de las glandulas lumbares

La piel de los anfibios posee dos tipos de glandulas: las glandulas mucosas,
usualmente asociadas a respiracion y balance hidrico, y las glandulas granulosas
(también llamadas venenosas o serosas), las cuales secretan sustancias relacionadas
con mecanismos de defensa (Fox 1994). Ambos tipos glandulares estan dispersos en
toda la piel de los anuros, pero en algunas especies las glandulas granulosas
conforman acumulos de desarrollo excepcional, llamados macroglandulas (Toledo &
Jared 1995; Mattos et al. 2003). De los siete géneros de Leiuperidae reconocidos por
Grant et al. (2006), cuatro de ellos poseen macroglandulas en la region sacra del
cuerpo, llamadas, segun su posicion, glandulas lumbares (Pleurodema, Somuncuria,
Edalorhina) o inguinales (Physalaemus).

De acuerdo al analisis bajo pesos implicados presentado, una de las sinapomorfias
del clado Pleurodema* es la presencia de glandulas lumbares, condicion que revierte
una sola vez enel clado (P. diplolister (P. marmoratum (P. tucumanum (P.
nebulosum + P. guayapae)))). En el analisis bajo pesos iguales, si bien no surge como
una sinapomorfia, su optimizacion indica que es la condicion ancestral que revierte
dos veces, P. marmoratum y en el clado (P. diplolister (P. tucumanum (P. nebulosum
+ P. guayapae))). Mangione & Lavilla (2004) estudiaron la piel de la region lumbar de
estas cinco especies sin manifestacion externa de glandula lumbar, con resultados
muy interesantes. Los autores hallaron que, en la region lumbar, las glandulas
ocupan un espesor no menor al 45%. Ademas, encontraron que las glandulas
granulosas, siempre alveolares, estan en proporcion 1:1 respecto a las mucosas, lo

cual es superior a la proporcion existente en la piel dorsal. Estos resultados indican
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que la region lumbar de estas cinco especies posee glandulas granulosas bien
diferenciadas y en mayor proporcién que el resto de la piel. Ademas, los autores
hallaron las menores cantidades de tejido glandular en el par de especies hermanas
P. nebulosum y P. guayapae; estos resultados son coincidentes con las relaciones
sugeridas por el analisis filogenético aqui presentado.

En conclusion, estamos la condicion ancestral para el género Pleurodema es la
presencia de glandulas lumbares protuidas, las cuales resultan imperceptibles
externamente pero evidentes a nivel microscépico en P. marmoratum, P. diplolister,
P. tucumanum, P. nebulosum y P. guayapae.

Con respecto al género Physalaemus, podemos hacer algunos comentarios. A
pesar de que en el presente estudio se incluyeron pocas especies, todas aquellas que
si poseen glandulas inguinales son las mas derivadas (P. santafecinus (P. biligonigerus
(E. nattereri + E. pustulosus))). Al dia de hoy, existen estudios histologicos de las
glandulas inguinales de Eupemphix nattereri (Mattos et al. 2003), Physalaemus
albonotatus (Alvarez et al. 2005) y de larvas premetamoérficas de Physalaemus
biligonigerus (Delfino et al. 2001). Seria muy interesante encarar estudios
filogenéticos de estos géneros, ademas de estudios histoldgicos comparativos de las
especies que poseen manifestaciones externas de las glandulas inguinales como asi
también de las que no las poseen. Por Gltimo, si se incluyera Edalorhina al presente
estudio seria interesante evaluar su posicion en el arbol en relacién a este caracter.

Las glandulas lumbares e inguinales han sido relacionadas con comportamientos
defensivos llamados comportamientos aposematicos o deimaticos, durante los cuales
el animal, al sentirse amenazado, se da vuelta respecto al depredador, baja la
cabeza y levanta la region sacra del cuerpo, aparentando ser un animal de mayor
tamano con un gran par de ojos (Mattos et al. 2003). Estas regiones del cuerpo
posiblemente tengan baja palatabilidad, por lo cual su exhibicién podria disuadir a
potenciales depredadores. Este comportamiento fue registrado en varias especies
con glandulas lumbares o inguinales protuberantes: Pleurodema brachyops (Martins
1989), P. bufoninum (Donoso-Barros 1969a; Cei 1962a; Kolenc et al. 2009), P. thaul
(Cei 1958b; Kolenc et al. 2009), P. bibroni (Vaz-Ferreira 1984; Kolenc et al. 2009), P.
borellii y P. kriegi (Kolenc et al. 2009), Eupemphix nattereri y Physalaemus
deimaticus (Sazima & Caramaschi 1986) y Physalaemus biligonigerus (Borteiro &
Kolenc 2007). Ademas, este comportamiento, a veces menos evidente, fue observado
en otras especies carentes de glandulas lumbares o inguinales prominentes:
Leptodactylus latinasus, Leptodactylus ocellatus, Physalaemus henselii (Borteiro &

Kolenc 2007) y Pleurodema tucumanum (Kolenc et al. 2009). Hasta donde sabemos,
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este comportamiento pareciera estar filogenéticamente conservado en al menos
algunas especies de los géneros Physalaemus, Eupemphix, Pleurodema y
Leptodactylus, ademas de ser independiente de la presencia de glandulas lumbares o
inguinales.

En relacion a la composicion quimica de la piel de los anuros, interesantes
resultados han sido hallados en la piel de varias especies de Pleurodema. Se han
encontrado aminas biogénicas en la piel de Pleurodema borellii (como P. cinereum),
P. tucumanum, P. guayapae, P. nebulosum, P. thaul (como P. bibroni) y Pleurodema
bufoninum. En las primeras cuatro especies se hallé fenil-alquilaminas (llamadas
leptodactylinas); en poblaciones chilenas de P. thaul fenil-alquilaminas e
indolalquilaminas (sulfato 5-hidroxitriptamina creatinina), en poblaciones argentinas
de P. thaul sélo fenil-alquilaminas, y en P. bufoninum sélo indolalquilaminas (sulfato
5-hidroxitriptamina creatinina). Otros compuestos peptidicos también han sido
hallados en géneros relativamente afines a Pleurodema, e.g. Physalaemus,
Leptodactylus (Cei & Erspamer 1966; Cei et al. 1967; Cei 1985). Esta interesante
linea de investigacion podria ser profundizada y sus resultados aplicados a estudios

filogenéticos.

Modos reproductivos

Como se indicara en el Capitulo IV, Pleurodema posee mas de una modalidad
reproductiva: (a) nidos de espuma, (b) cordones, (c) masas adheridas a vegetacion
emergente, y (d) masas gelatinosas que flota en la superficie del agua. De acuerdo a
los resultados de la filogenia aqui presentada, las Gltimas tres modalidades
descriptas solo las desarrollan especies del género Pleurodema*. La modalidad en
nidos de espuma esféricos puestos en el agua aparece en otros Leiupéridos
(Physalaemus, Eupemphix y Engystomops) y Leptodacilidos (Leptodactylus latinasus
y Leptodactylus ocelltatus).

De acuerdo a la topologia obtenida en el presente analisis filogenético, seria
esperable que la modalidad de reproduccion de Pleurodema aff. bibroni sea la misma
que la del clado que la contiene, i.e., huevos depositados en masas no batidas,
asociados a vegetacion emergente (Fig. 22 E).

Es interesante destacar que la modalidad en nidos de espuma aparece en un solo
subgrupo del género, aquél que incluye P. cinereum, P. borellii, P. brachyops, P.
diplolister, P. tucumanum, P. nebulosum y P. guayapae. Curiosamente, la
informacion sobre la reproduccion de P. tucumanum es contradictoria. De acuerdo

con Martori et al. (1994), P. tucumanum ovipone mediante nidos ovoides, en forma
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de plato, mientras que Cei (1956c), Barrio (1964a; 1977) y Perotti (1994; 1997)
sostienen que ovipone mediante nidos de espuma (en el presente trabajo se siguio a
Martori et al. [1994] para codificar su modo de reproduccidon). En consecuencia,
podemos interpretar que la condicion nidos de espuma surge una sola e el género
Pleurodema y so6lo revierte en P. tucumanum (en la hipotesis bajo pesos iguales) o

dos veces, sumando a P. marmoratum (en la hipotesis bajo peso simplicados).

5.4. Analisis cladistico excluyendo especies poliploides

La matriz de datos, excluyendo las especies poliploides, fue re-analizada bajo
pesos implicados (k=6). Se obtuvo un Unico arbol maximamente parsimonioso (437
pasos, 1C=0,387, IR= 558), ilustrado en las Figuras 46-47. En este analisis el género
Pleurodema resulta ser parafilético, y sus especies se agrupan en dos linajes: (P.
thaul (S. somuncurensis + P. bufoninum); ((P. marmoratum (((P. tucumanum (P.
nebulosum + P. guayapae))(P. diplolister (P. brachyops (P. borellii + P.cinereum)))).
La especie restante, Pleurodema fuscomaculatum, queda nuevamente anidada

dentro de Physalaemus.

La poliploidia es un fendbmeno que afecta tanto a plantas como a animales. En
Anuros han sido reconocidos 16 géneros de diferentes familias (Arthroleptidae,
Bufonidae, Hylidae, Leiuperidae, Leptodactylidae, Limnodynastidae, Microhylidae,
Pipidae y Ranidae) donde se han registrado especies poliploides. Considerando la
distribucién taxonémica de este proceso, se ha postulado que no esta restringido a
ningun linaje particular de anuros (véase Rosset et al. 2006 y trabajos citados alli).

En el género Pleurodema tres niveles de ploidia han sido identificados: una
especie octoploide (P. cordobae, 2n=8x=88), dos especies tetraploides (P. bibroni y
P. kriegi, 2n=4x=44) y las restantes especies diploides (ver especies poliploides en
Fig. 6). Ademas, cabe recordar que no se conoce el nivel de poliploidia de
Pleurodema aff. bibroni, especie de Rio Grande do Sul, Brasil.

Previamente a la descripcion de P. cordobae y a la distincion de las poblaciones
de P. aff. bibroni como una potencial especie diferente de P. bibroni, ha sido
discutido el posible origen de P. bibroni y P. kriegi. Varios autores coincidieron en
considerar estas dos especies cercanamente emparentadas (Barrio & Rinaldi de Chieri
1970; Barrio 1977; Duellman & Veloso 1977).

En relacion al origen de la poliploidia, Duellman & Veloso (1977) y Barrio (1977)

coinciden en proponer que la poliploidia se origind una sola vez, basandose en
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similitudes exomorfologicas, canto nupcial y de biologia reproductiva. Ademas,
coinciden en sugerir que el antecesor comun de P. bibroni y P. kriegi habité la zona
centro-oeste de Argentina, dispersandose en direccion al este hacia la region central
de Argentina, sur de Brasil y Uruguay. Sin embargo, los autores han propuesto
mecanismos diferentes para el origen de este fenomeno. Duellman & Veloso (1977)
sugirieron que existi6 un evento de autopoliploidia con posterior conversion a
complemento diploide, probablemente a partir de una especie con distribucion
cercana, como ser Pleurodema borellii. En cambio, Barrio & Rinaldi de Chieri (1970)
y Barrio (1977) propusieron que estas especies se originaron por un proceso de
alopoliploidia a partir de un antecesor comun tetraploide ampliamente distribuido,
dado que no hay una correspondencia exacta entre los complementos mitoticos y que
no se observan figuras tetravalentes en la meiosis.

Varios autores consideraron que P. bibroni y P. kriegi podrian estar emparentadas
con el par de especies P. borellii-P. cinereum (Parker 1927; Lynch 1971; Duellman &
Veloso 1977). Por su parte, Barrio & Rinaldi de Chieri (1970) y Barrio (1977)
sugirieron que las dos especies parentales de P. bibroni y P. kriegi pueden no existir
en la actualidad, pero que una de ellas podria ser Pleurodema thaul o Pleurodema
bufoninum. Estas especies poseen glandulas lumbares, no producen nidos de espuma
y habitan zonas semidesérticas (P. thaul, aunque se la encuentre preferentemente
en bosques hiumedos del sur de Argentina, vive en el ecotono con la estepa, y en
Chile habita una amplia variedad de ambientes). Una detallada discusion de las dos
hipotesis se encuentra en Barrio (1977). Mas aun, Barrio (1977) propone un origen
andino-patagonico de estas dos especies, sosteniéndose en las similitudes de
cariotipos, reproduccion a bajas temperaturas y no construccion de nidos de espuma
en relacion a P. bufoninum y P. thaul, ademas de las similitudes en el canto nupcial

con esta uUltima especie (Fig. 1 B).

Desde estos trabajos realizados en la década del ’70, no contamos con nueva
informacion referente al origen de la poliploidia en Pleurodema; la Unica evidencia
indirecta de un posible origen alopolploide de P. kriegi y P. bibroni (i.e. no
formacion de figuras tetravalentes en la meiosis) fue sugerida por Barrio & Rinaldi de
Chieri (1970). Sin embargo, al presente contamos con nuevas herramientas a la luz
de metodologias moleculares.

Para detectar el posible origen autopolploide o alopoliploide de especies
poliploides, se han aplicado varias metodologias: técnicas citogenéticas

(identificacién de Regiones Organizadoras de Nucléolos) y técnicas moleculares (i.e.
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alozimas, Hibridacion in situ fluorescente [FISH]) (e.g. Chenuil et al. 1999; Stock et
al. 2005; Holloway et al. 2006).

En los ultimos afos, han sido publicados varios trabajos que tratan esta
problematica, especiamente en plantas, donde la poliploidia es un mecanismo
evolutivo muy frecuentemente observado. Uno de los aspectos fundamentales
respecto a la alopoliploidia es poder detectar patrones de evolucion reticulada
mediante marcadores moleculares adecuados. Sin embargo, Lott et al. (2009)
destacaron que los estudios filogenéticos moleculares en plantas han sido dominados
por el uso de secuencias de regiones incapaces de rastrear la historia evolutiva
heredada biparental. Para poder diferenciar la poliploidizacién de otros procesos
bioldgicos (e.g. hibridacion homoploide, transferencia horizontal de genes,
duplicacion/pérdida de genes, recombinacion, errores de muestreo) es necesario
contar con un gran numero de loci (Lott et al. 2009).

Ademas de la seleccion de los marcadores moleculares mas apropiados, otro
problema lo representa el hecho de que los eventos de alopoliploidia implican
evolucion reticulada. Esta condicion dificulta los analisis filogenéticos basados en
modelos dicotomicos de evolucion de caracteres. Se ha sugerido que los procesos de
poliploidia se representan mejor mediante redes (que reflejen la evolucion
reticulada) que mediante arboles dicotomicos (e.g. Posada & Crandall 2001; Linder &
Rieseberg 2004; Huber & Moulton 2006; Huber et al. 2006). Huber & Moulton (2006)
llamaron redes filogenéticas (“phylogenetic network”) a aquellos grafico con raiz,
ramas dirigidas y ciclos sin direccion, cuyas ramas son llamadas segun los nombres de
los taxones (siendo posible que varias ramas lleven el nombre del mismo taxon). Para
una red filogenética determinada, es posible asociar un cladograma determinado,
entendiendo por cladograma una red filogenética sin interaccion entre los nodos
(Huber et al. 2006).

En sintesis, al dia de hoy contamos con metodologias moleculares que permitirian
comprender los patrones de evolucion en especies poliploides. Si bien al presente no
ha sido publicada ninguna hipotesis filogenética de Pleurodema basada en evidencia
molecular, seria sumamente interesante poder aplicar estas metodologias al géneroy

en particular al clado de especies poliploides.



CAPITULO VI

Analisis biogeografico

Tomado de Duellman & Veloso (1977)
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6.1. Distribucion de las especies de Pleurodema

A continuacién se describen las areas de distribucion conocidas para cada
especie y su correspondencia con el esquema biogeografico de Morrone (2001). Para
detalles de los rangos de distribucion de las especies de Pleurodema en Argentina,
ver Ferraro & Casagranda (2009); para P. bibroni en Uruguay, ver Kolenc et al. (2009)
y para P. aff. bibroni en Brasil ver Kolenc et al. (2009, como P. bibroni).

Pleurodema bibroni (Fig. 6 A-B) habita costas arenosas con pajonales y
ciperaceas, y zonas serranas de Uruguay (Klappenbach & Langone 1992; Maneyro et
al. 1995; Nafez et al. 2004; Natale & Maneyro 2008; Kolenc et al. 2009). Esta
distribucion corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia:
Provincia de la Pampa.

Pleurodema aff. bibroni (Fig. 6 E) fue hallada en los estados de Rio Grande do
Sul y Santa Catarina, Brasil (Jiménez de la Espada 1875; Braun 1973; Lema & Braun
1993). Esta distribucién corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregion
Chaquenia: Provincia de la Pampa.

Pleurodema kriegi (Fig. 6 C-D) es un endemismo de Pampa de Achala y algunas
otras altiplanicies de las Sierras de Grandes (Cérdoba), habitando superficies rocosas
graniticas, con vegetacion herbacea (Barrio 1977). Esta distribucion corresponde a la
REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincia del Chaco.

Pleurodema cordobae (Fig. 6 F) es una especie octoploide recientemente
descripta, conocida por el momento sélo para su localidad tipo, Sierra de
Comechingones, provincia de Cérdoba (Argentina) (Valetti et al. 2009). Las
referencias de Avila & Priotto (1995) y Avila et al. (1999) posiblemente correspondan
a este taxon, ya que estan basadas en material de esa localidad. Esta distribucion
corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincia del Chaco.

Pleurodema borellii y P. cinereum son un par de especies cripticas, distribuidas
en las laderas orientales de la cordillera de los Andes. Los limites de sus
distribuciones geograficas no estan bien establecidos (Ferraro & Casagranda 2009).
Pleurodema cinereum (Fig. 7 A-B) habitaria las regiones altoandinas de Peru (Lago
Titicaca y alrededores, Juliaca, Puno, Ilave), Bolivia (Departamentos de
Cochabamba, Chuquisaca, La Paz, Oruro y Potosi) y Argentina (provincia de Jujuy),
entre 2.500 y 4.500 m s.n.m (Cope 1877; Andersson 1906; Cei 1956¢; 1959; 1980a;
Duellman & Veloso 1977; de la Riva 1990; de la Riva et al. 2000; Peracca 1897). Esta
distribucion corresponde a la REGION ANDINA: Subregion Paramo Punefia:

Provincias de Puna y Prepuna.
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Por su parte, P. borellii (Fig. 7 C-D) fue hallada en ambientes subtropicales de
montes deciduos, valles interandinos, matorrales xerofilos y selvas pedemontanas de
Bolivia (Departamentos de Tarija y Chuquisaca) y Argentina (provincias de Jujuy,
Tucuman, Salta, La Rioja y Catamarca), en areas de 400 a 3.000 m s.n.m. (Peracca
1897; Gallardo 1968a; Laurent 1980; Cei 1980a; Lavilla et al. 2000). Esta distribucion
corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincias del Monte
y Chaco; Subregion Amazonica: Provincia de las Yungas.

Pleurodema brachyops (Fig. 7 E) habita savanas, llanos y regiones aridas de las
Islas de Curazao, Aruba, Donaire, Klein Bonaire y Margarita; el norte de Colombia,
Venezuela continental, Guayana, Panama y norte de Brasil (Lutz 1927; Parker 1935;
Rivero 1961; Cochran & Goin 1970; Duellman & Veloso 1977; Staton & Dixon 1977; La
Marca 1992). Esta distribucion corresponde a la dos subregiones de la REGION
NEOTROPICAL: Subregion Caribefia: Provincias de Antillas Menores, Choco,
Maracaibo, Trinidad y Tobago, Magdalena y Llanos Venezolanos; Subregion
Amazonica: Provincias de Imeri, Guyana, Guyana Himeda, Roraima, Amapa, Varzea
y Madeira.

Pleurodema bufoninum (Fig. 8 A-C) habita toda la estepa patago6nica argentina,
incluyendo las provincias de Neuquén, Rio Negro, Chubut y Santa Cruz (Cei 1980a);
en Santa Cruz ingresa en bosques de lenga y guindo (Ubeda 1998). Su limite mas
septentrional lo alcanza ingresando hacia hasta Mendoza por la faja floristica de la
provincia patagoénica, alcanzando una altitud de 1.900-2.000 m s.n.m. en el Valle del
Pehuenche (Cei 1965; Cei & Roig 1961). En Chile ha sido hallada desde Aysén hasta
Magallanes, ocupando muy distintos biotopos desde el nivel del mar hasta los 2300
m.s.n.m. (Schmidt 1954; Capurro 1958; Cei 1962b; 1962a; 1972; Cei & Roig 1961;
Donoso-Barros 1969a; Duellman & Veloso 1977; Rabanal Gatica & Nufez Navarro
2009). Esta distribucion corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregion
Chaquefia: Provincia de Monte; REGION ANDINA: Subregién Patagénica: Provincias
de Patagonia Central y Patagonia Subandina; Subregion Subantartica: Provincias de
Maule, Bosque Valdiviano y Bosque Magallanico.

Pleurodema diplolister (Fig. 8 D) habita regiones aridas y semiaridas del
noreste de Brasil (Caatinga y areas abiertas adyacentes), donde predomina la
vegetacion xérica y la estacionalidad (Arzabe 1999; Santos et al. 2003), habiendo
sido registrada para los estados de Bahia, Rio Grande do Norte, Ceara y Paraiba
(véase Hodl 1992). Esta distribucién corresponde a la REGION NEOTROPICAL:

Subregion Chaquefa: Provincia de Caatinga.
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Pleurodema fuscomaculatum (Fig. 8 E) se conoce s6lo por su material tipo,
proveniente de Caicara, Estado de Mato Grosso, Brasil (Steindachner 1863) y por una
muestra recolectada en la region del Rio Apa (Paraguay) por el Dr. Borelli durante
una expedicion en 1893-1894 (Cei 1990). Esta distribucion corresponde a la REGION
NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincia del Cerrado.

Pleurodema guayapae vive en salares y zonas semidesérticas en el area de
confluencia de las provincias de Catamarca, Cordoba, La Rioja y Santiago del Estero,
Argentina (Barrio 1964b; Gallardo 1968a; di Tada et al. 1976; 1996; Cei 1980a; Lavilla
et al. 1992; 2000; Bridarolli & di Tada 1994) (Fig. 8 F; ver ambiente en Fig. 9 D).
Ademas, fue hallada en el Departamento de Santa Cruz (Bolivia), en una regién
chaquena distante a unos 1000 km en linea recta de las poblaciones argentinas
(Gonzales 1998; de la Riva & Gonzales 1998). Esta especie podria estar presente en
Paraguay, dado que las poblaciones bolivianas son préximas al Departamento
Boqueron, pero resta su confirmacion (Brusquetti & Lavilla 2006). Esta distribucion
corresponde a la REGION NEOTROPICAL: Subregién Chaquefia: Provincia del Chaco.

Pleurodema nebulosum (Fig. 9 A-B) habita la regién del Monte y Chaco en
Argentina, en La Rioja, Catamarca, Salta, San Juan, Mendoza, Neuquén, Rio Negro y
La Pampa, desplazandose hasta Cordoba y San Luis en su limite mas oriental (Cei
1959; Cei & Roig 1964; Cei 1980b; 1980a; Barrio 1964b; Gallardo 1965; Laurent 1969;
di Tada et al. 1976; 1996; Hulse 1977; Martori & Avila 1988; Lavilla et al. 1992; Aln
& Martori 1999; Bridarolli & di Tada 1994; 2000; Ferraro 2004; Cei 1956b). Prefiere
ambientes aridos y relativamente salinos, encontrandose por debajo de los 2000
m.s.n.m (en San Juan, Cei 1956¢; 1979). Esta distribuciéon corresponde a la REGION
NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincias de Chaco, Monte y Pampa; REGION
ANDINA: Subregion Paramo Punefa: Provincia de la Prepuna; Subregion
Patagonica: Provincia de la Patagonia Central.

Pleurodema tucumanum (Fig. 9 C-D) habita regiones de monte y chaco en
Salta, Tucuman, Catamarca, La Rioja, San Juan, Cérdoba, San Juan y Santiago del
Estero y selvas pedemontanas de Jujuy (Parker 1927; Cei 1956a; 1956¢; Gallardo
1966; 1980a; Barrio 1964b; di Tada et al. 1976; 1996; Cruz et al. 1992; Lavilla et al.
1992; 2000; Haene 1994; Martori et al. 1994; Martori & AlUn 1995; Perotti 1994; 1997;
Baldo & Gutiérrez 1997; Vaira 1997). Esta distribucion corresponde a la REGION
NEOTROPICAL: Subregion Amazoénica: Provincia de las Yungas; Subregién
Chaguena: Provincias de Chaco y Monte.

Pleurodema marmoratum (Fig. 7 F) habita las regiones de puna y altiplano del

centro y sur de Peru, Bolivia (Departamentos de Cochabamba, La Paz, Oruro, Potosi,
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Tarija), norte de Argentina (Jujuy) y regiones montafiosas del norte de Chile
(Tarapacéa, Montafias de Caquena), en altitudes que varian entre los 2.500-3.000
hasta los 5.000 m s.n.m. (Cei 1957; 1959; Cei 1962a; Vellard 1960; Fjeldsa 1983; de
la Riva 1990; 2000; Sinsch 1986; 1990; Sallaberry et al. 2007; Tarifa et al. 2007;
Seimon et al. 2007). En Argentina habita en Abra Pampa, Santa Catalina, y Laguna de
los Pozuelos, Jujuy (Cei 1959; Vaira 1998). Tarifa et al. (2007) consideraron que es
una especie ampliamente distribuida en los Altos Andes de Bolivia. Esta distribucion
corresponde a la REGION ANDINA: Subregion Paramo Punefia: Provincias de Puna y
Atacama.

Pleurodema thaul (Fig. 9 E-F; 10 A) ocupa gran parte del territorio de Chile,
desde la ciudad de Copiap6 hasta la region de Aysén, desde el nivel hasta unos 2.700
m s.n.m. en la localidad de Vega Piuquenes (Schmidt 1954; Capurro 1957; Capurro
1958; Cei & Capurro 1957; Cei 1962a; Correa et al. 2007; Rabanal Gatica & Nufez
Navarro 2009). En Argentina vive en los bosques andino-patag6nicos de Neuquén, Rio
Negro y Chubut, desde el nivel del mar hasta unos 1.500 m s.n.m. (Cei 1958b; 1960;
1980a; Ubeda 1998; 2001:; Lavilla et al. 2000). Esta distribucion corresponde a las
cuatro subregiones de la REGION ANDINA: Subregion Patagénica: Provincia de
Patagonia Subandina; Subregion Antartica: Provincias de Maule, Bosque Valdiviano,
Bosque Magallanico y Paramo Magallanico; Subregiéon Chilena Central: Provincias de
Coquimbo y Santiago.

Pleurodema somuncurensis nov. comb. (Fig. 10 B) habita en la Meseta de
Somuncura, provincia de Rio Negro, Argentina (Cei 1969b; Diminich 2006). Esta
distribucion corresponde a la REGION ANDINA: Subregion Patagonica: Patagonia

Central.

6.2. Distribucién de los grupos externos

Las distribuciones de estas especies fueron reconstruidas de acuerdo a la pagina
de Frost (2009) y la bibliografia indicada alli para cada especie. Ademas, se
consideraron también los trabajos de sintesis existentes para algunos paises: Bolivia
(de la Riva et al. 2000), Paraguay (Brusquetti & Lavilla 2006; Brusquetti et al. 2009),
Uruguay (Nufez et al. 2004). De la misma forma que para las especies del grupo
interno, se indica la correspondencia con la clasificacién de Morrone (2001).

Batrachyla leptopus: REGION ANDINA: Subregion Subantartica: Provincia del
Bosque Valdiviano.

Physalaemus albonotatus: REGION NEOTROPICAL: Subregion Amazoénica:

Provincia del Pantanal; Subregién Chaquefia: Provincias de Cerrado, Chaco y Pampa.
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Physalaemus biligonigerus: REGION NEOTROPICAL: Subregién Chaquefia:
Provincias de Chaco y Pampa.

Physalaemus fernandezae, Physalaemus henselii y Physalaemus santafecinus:
REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincia de la Pampa.

Physalaemus cuqui: REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincia del
Chaco. Presencia a confirmar en Paraguay, debido a su proximidad con los ambientes
que ocupa en el Chaco Seco y Himedo de Argentina (Brusquetti & Lavilla 2006).

Physalaemus cuvieri. REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincias de
Cerrado, Chaco y Pampa; Subregibn Amazoénica: Provincias de Guyana, Guyana
Hameda, Amap4a, Tapajos-Xingu, Para y Pantanal; Subregion Paranaense: Provincias
de Bosque Atlantico Brasilefio, Bosque y Bosque de Araucaria angustifolia.

Engystomops pustulosus. REGION NEOTROPICAL: Subregion Caribefia: Provincias
de Costa Pacifica Mexicana, La Espafiola, Puerto Rico, Antillas Menores, Choco,
Maracaibo, Trinidad y Tobago, Magdalena, Llanos Venezolanos y Cauca.

Eupemphix nattereri. REGION NEOTROPICAL: Subregion Amazoénica: Provincia
del Pantanal; Subregién Chaquefa: Provincias de Cerrado y Chaco; Subregién
Paranaense: Provincia del Bosque Paranaense.

Pseudopaludicola boliviana. REGION NEOTROPICAL: Subregién Caribefia:
Provincias de Llanos Venezolanos; Subregion Amazonica: Provincias de Imeri,
Guyana, Roraima, Varzea, Madeira y Pantanal; Subregion Chaquefa: Provincias de
Cerrado, Chaco y Pampa.

Pseudopaludicola falcipes. REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia:
Provincias de Chaco y Pampa; Subregion Paranaense: Provincias del Bosque
Atlantico Brasilefio, Bosque Paranaense y Bosque de Araucaria angustifolia.

Pseudopaludicola mystacalis. REGION NEOTROPICAL: Subregién Chaquefia:
Provincias de Cerrado, Chaco y Pampa; Subregion Paranaense: Provincias del Bosque
Atlantico Brasilefio, Bosque Paranaense y Bosque de Araucaria angustifolia.

Leptodactylus latinasus. REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaquefia: Provincias
de Chaco y Pampa.

Leptodactylus ocellatus. REGION NEOTROPICAL: Subregion Caribefia: Provincias
de Maracaibo y Llanos Venezolanos; Subregion Amazoénica: Provincias de Imeri,
Guyana, Guyana Humeda, Roraima, Amapa, Varzea, Madeira, Tapajos-Xingu, Para y
Pantanal; Subregion Chaquefia: Provincias de Caatinga, Cerrado, Chaco, Pampa y
Monte; Subregion Paranaense: Provincias del Bosque Atlantico Brasilefio, Bosque
Paranaense y Bosque de Araucaria angustifolia.

Alsodes gargola. REGION ANDINA: Subregién Patagénica: Patagonia Central.
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Odontophrynus americanus. REGION NEOTROPICAL: Subregion Chaqueiia:
Provincia de la Pampa.
Eupsophus calcaratus. REGION ANDINA: Subregion Subantartica: Provincia del

Bosque Valdiviano.

6.3. Reconstruccion del area ancestral de Pleurodema segun Optimizacion
de Fitch (Ronquist 1994)

Se utiliz6 una de las resoluciones posible del analisis filogenético realizado bajo
pesos implicados con valores de k entre 4 y 10. Los tres arboles obtenidos en dicho
andlisis difieren en las relaciones entre las especies poliploides de Pleurodema. En
consecuencia, y considerando que para aplicar el DIVA es necesario emplear un arbol
completamente dicotémico, se us6 el mismo cladograma para aplicar la Optimizacion
de Fitch y el DIVA.

La correspondencia entre las provincias biogeogréaficas y las letras y numeros
empleados para construir la matriz se indica a continuacion y en la Figura 49. Sélo se
listan las areas de Morrone (2001) en las cuales habitan representantes de los grupos

interno y externo:

REGION Neotropical

SUBREGION Caribefia
P: Provincias de Costa Pacifica Mexicana, Espafiola, Puerto Rico y Cauca
Q: Provincias de Antillas Menores, Chocé, Trinidad y Tobago y Magdalena
Y: Maracaibo
R: Llanos Venezolanos

SUBREGION Amazodnica

Provincias de Imeri, Varzea y Madeira

: Provincia de Guyana

: Provincias de Guyana Hiumeda, Tapajo6s-Xingu y Para
: Provincia de Pantanal

: Provincia de Amapa

: Provincia de Roraima

: Provincia de Yungas

>DRPRNXCH®

SUBREGION Chaquefia
B: Provincia de Caatinga
C: Provincia de Cerrado
J: Provincia de Chaco
D: Provincia de Pampa
K: Provincia de Monte

SUBREGION Paranaense
W: Provincias de Bosque Atlantico Brasilefio y Bosque de Araucaria angustifolia
2: Provincia de Bosque Paranaense
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REGION Andina

SUBREGION Paramo Punefia
E: Provincia de Puna
F: Provincia de Atacama
G: Provincia de Prepuna

SUBREGION Chilena Central
L: Provincias de Coquimbo y Santiago

SUBREGION Subantartica
M: Provincias de Maule y Bosque Magallanico
H: Provincia de Bosque Valdiviano
N: Provincia de Paramo Magallanico

SUBREGION Patagonica
I: Provincia de Patagonia Central
O: Provincia de Patagonia Subandina

El método de Optimizacion de Fitch asigna al &rea ancestral del género

Pleurodema una Unica area, correspondiente a la Patagonia Central (Fig. 48).

6.4. Reconstruccion de las distribuciones ancestrales de Pleurodema segun

Analisis de Dispersion-Vicarianza (DIVA, Ronquist 1997)

Las areas de distribucion utilizadas para el DIVA siguen a Morrone (2001). Sin
embargo, fueron necesarias algunas correcciones, dado que el DIVA no acepta mas de
15 é&reas de distribucion (Ronquist 1996). En consecuencia, y considerando la
optimizacién obtenida en el método de Optimizacién de Fitch para el nodo
Leptodactylus + Odontophrynus + Pseudopaludicola + Physalaemus + Eupemphix +
Engystomops (&rea D, Pampa), se resumio todo este clado al &rea de Pampa. Por otro
lado, todas las provincias biogeograficas habitadas por Pleurodema brachyops fueron
resumidas en una sola area (N), dado que, considerando la modificacion previamente
descripta, no existe otro taxdn del grupo de estudio que habite dichas areas.
Teniendo en cuenta estas dos simplificaciones, las areas utilizadas se listan a
continuacion (las areas A-K coinciden con la clasificacion utilizada en la Optimizacion
de Fitch):

A= Yungas

B= Caatingas

C= Cerrado

D= Pampa

E= Puna

F= Atacama

G= Prepuna

H= Bosque Valdiviano
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I= Patagonia Central

J= Chaco

K= Monte

L= Coquimbo, Santiago y Paramo Magallanico

M= Maule y Patagonia Subandina

N= Antillas Menores, Choc6, Maracaibo, Trinidad y Tobago, Magdalena, Llanos
Venezolanos, Imeri, Guyana, Guyana HUmeda, Roraima, Amapa, Varzea y
Madeira

Una vez logrados los resultados, y cuando se obtiene mas de una unidad de area
por nodo ancestral, deben aplicarse las dos reglas establecidas por el método para
seleccionar una de ellas (véase Materiales y Métodos). Estas areas seleccionadas se
indican en rojo en la Figura 49.

Sin embargo, cabe destacar que un problema del DIVA es que la optimizacion de
las distribuciones ancestrales se vuelve menos confiable a medida que se acerca a los
nodos basales, dado que el método tiende a incluir en el nodo raiz a todas las areas
de distribucidn incorporadas al andlisis (Ronquist 1996). De hecho, en los resultados
aqui presentados, el nodo basal de Pleurodema incluye 12 de las 14 areas
incorporadas al analisis (Nodo 1 en Fig. 49). De todos modos, los objetivos del
método refieren a determinar la serie de eventos ocurridos en los nodos internos del
género en estudio, los cuales influyen en la distribucion actual de dicho taxén.

Una vez determinados los eventos ocurridos (i.e. dispersion, vicarianza, etc.),
éstos son correlacionados con eventos geoldgicos ocurridos en las areas involucradas.
Para tal fin, es necesario contar con un registro fosil que se pueda referir, en el
mejor de los casos, al grupo de estudio; o si no a algun taxdén cercanamente
emparentado. No habiendo ningun taxén fésil asignado a Pleurodema (ni a ningun
otro Leiuperidae), es necesario buscar entre los grupos mas afines. Sin embargo, las
posiciones taxondémicas de varios fésiles que originariamente fueron asignados a
alguna subfamilia de Leptodactylidae (al momento de sus descripciones),

actualmente resultan contradictorias.

La aproximacion mas explicita con respecto al posible origen de Pleurodema fue
sugerida por Duellman & Veloso (1977: 32): “...La existencia de fosiles de Eupsophus
del Oligoceno (telmatobino primitivo relacionado con Pleurodema) sugiere que
Pleurodema pudo haber existido desde ese periodo..” (traduccion propia). En
consecuencia, los autores describen la historia biogeografica de Pleurodema a partir
del Oligoceno, basandose en el trabajo de Schaeffer (1949). Este autor, basandose en
material recolectado en la localidad Deseadense de Scarritt Pocket (provincia de

Chubut, Argentina), describié la especie Neoprocoela edentatus relacionandola con
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el género viviente Eupsohpus (Schaeffer 1949). Sin embargo, la asignacion
taxondémica de este fosil no esta esclarecida; mientras el autor original lo relacion6
con Batrachophrynus (Schaeffer, 1949), otros autores lo han relacionado con el
antiguo género Bufo (Tihen 1962) o con los “Telmatobiinae” (Lynch 1978; Baez &
Fernicola 1999). En este punto en necesario recordar la siguiente informacion: i)
Batrachophrynus resulté anidado dentro de Telmatobius en el analisis filogenético de
Barrionuevo (2009); ii) Telmabiinae sensu Lynch resulto ser un taxon polifilético, con
lo cual sus géneros pasaron a formar parte de las familias Cycloramphidae,
Ceratophryidae, Batrachophrynidae y Calyptocephalellidae (véase Frost 2009). En
sintesis, hasta tanto no se establezca la posicion de Neoprocoela, no seria adecuado
utilizarlo como referencia para la datacion requerida por el Analisis de Dispersion-
Vicarianza.

El fosil Baurubatrachus pricei, proveniente del Cretédcico Superior de Minas
Gerais (Brasil), fue asignado originariamente a Ceratophrynae (Baez & Peri 1989),
opinion compartida por Sanchiz (1998). Sin embargo, otros autores lo consideraron un
posible representante de “Leptodactylidae” (Rocek & Lamaud 1995; Candeiro 2007,
Candeiro et al. 2008). Del mismo modo que en el caso anterior, tampoco sera
utilizado este fosil hasta tanto no se conozca su relacion con anuros actuales.

El fosil Wawelia gerholdi, proveniente del Mioceno Medio de yacimientos
cercanos a Ingeniero Jacobacci (provincia de Rio Negro, Argentina) fue relacionado
originariamente con Ceratophrys (Casamiquela 1963). El dnico espécimen
recolectado fue revisado posteriomente, confirmando que se trata de un juvenil con
caracteres compartidos con Ceratophrys y Lepidobatrachus, por lo cual se considera
apropiada su asignacion original (Bdez & Peri 1990).

Otros métodos indirectos se han empleado para intentar conocer el origen del
género Leptodactylus. De acuerdo con un andlisis de distancias inmunolégicas, Maxon
& Heyer (1982) propusieron que Leptodactylus pudo originarse en el Paleoceno,
sufriendo una modesta especiacion durante el Eoceno, Oligoceno y Mioceno; algunos
pocos eventos mas de especiacion durante el Plioceno y practicamente ausencia de
especiacion desde el Pleistoceno. Ademas, también fue sugerido que los eventos de
especiacion en Leptodactylus en los macizos brasileros ocurrieron fundamentalmente
entre el Paleoceno y Mioceno (Heyer & Maxon 1982).

De acuerdo a lo anteriormente expuesto, el Unico fosil cuya posicién
taxonémica no fue cuestionada es Wawelia gerholdi, relacionado con Ceratophrys.
Este género pertenece a la familia Ceratophrynidae, de la cual fue utilizado uno de

sus representantes en la filogenia aqui presentada, Batrachyla leptopus, especie
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utilizada para enraizar el arbol. Existen algunos otros fosiles asignados a
“Leptodactylidae” sensu Lynch con afinidades no establecidas o que aun permanecen
sin describir (Estes & Reig 1973; Baez 2000). En conclusion, existen dos problemas:
por un lado, los pocos fésiles para los cuales hay acuerdo en su asignacion no estan
cercanamente emparentados a Pleurodema y, por otro lado, existe material aliin no
descripto que eventualmente podria estar vinculado a Pleurodema. En consecuencia,
no se realizara una correlacion de los eventos ocurridos en la historia biogeogréafica
de Pleurodema en relacion a eventos geoldgicos, excepto para casos muy particulares

referidos en la literatura.

El Andlisis de Dispersién-Vicarianza asign6é 12 de las 14 areas empleadas en el
analisis en el nodo basal de Pleurodema (Nodo 1 en Fig. 49). El linaje ancestral
originaria dos linajes por un proceso de vicarianza seguido de duplicacion; para estos
dos linajes el método tampoco tiene gran poder explicativo dado que les asigna 4 y
11 areas de distribucién a los Nodos 2 y 3, respectivamente.

El linaje del Nodo 2 habria sufrido nuevamente un proceso de vicarianza
seguido de duplicacién, originando por un lado a un linaje que habitaria Bosque
Valdiviano, Patagonia Central y Maule + Patagonia Subandina (Pleurodema
bufoninum) y otro restringido a la Patagonia central (Pleurodema somuncurensis nov.
comb.).

El linaje del Nodo 3 habria sufrido nuevamente un proceso de vicarianza
seguido de duplicacion, originando al clado de especies poliploides (Nodo 4). Este
ancestro originaria a P. cordobae por un lado, y por otro lado se dispersaria hacia la
Pampa (nodo 5), ocurriendo luego un evento vicariante: Pleurodema kriegi queda
restringida el Chaco, mientras que Pleurodema aff. bibroni y Pleurodema bibroni se
limitarian a la Pampa. De todos modos, esta interpretacién debe ser tomada con
cautela, dado que el DIVA se aplicd sobre una de las tres resoluciones posibles para
las relaciones de las especies poliploides en el andlisis filogenético bajo pesos
implicados.

El otro linaje surgido a partir del Nodo 3 corresponde al Nodo 6. Este linaje
sufriria un proceso de vicarianza que origina a Pleurodema thaul por un lado (que
actualmente habita Bosque Valdiviano, Patagonia Central y Coquimbo +Santiago +
Paramo Magallanico) y al ancestro de las restantes especies del género por otro
(Nodo 7).

El ancestro del Nodo 7 habria sufrido un proceso de vicarianza seguido de

duplicacién, originando por un lado al par de especies P. cinereum - P. borelli (Nodo
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8), y por otro lado a las restantes especies del género (Nodo 9). El ancestro del nodo
8 habia un proceso de vicarianza mediante el cual P. cinereum queda restringida a la
Prepuna y Puna, mientras que P. borellii habitaria Yungas, Chaco y Monte

El ancestro del Nodo 9 habria sufrido un proceso de vicarianza por el cual
originaria por un lado a P. brachyops (quien habita Antillas Menores + Chocd,
Maracaibo + Trinidad y Tobago + Magdalena + Llanos Venezolanos + Imeri + Guyana +
Guyana Humeda + Roraima + Amapa + Varzea + Madeira) y por otro lado a las
restantes especies del género (Nodo 10).

El ancestro del Nodo 10 habria sufrido un proceso de vicarianza por el cual
originaria por un lado a P. diplolister (actualmente restringida a las Caatingas) y por
otro lado a las restantes especies del género (Nodo 11).

El ancestro del Nodo 11 habria sufrido un proceso de vicarianza por el cual
originaria por un lado a P. marmoratum (quien habita Puna y Atacama) y por otro
lado a un ancestro restringido al Chaco que originaria a (P. tucumanum (P.
nebulosum + P. guayapae)), incluyendo eventos de dispersion las dos ultimas

especies.

6.5. Discusidn de los analisis biogeograficos de Pleurodema

Los alcances de los dos andlisis empleados permiten dilucidar aspectos diferentes
de la historia biogeografica de Pleurodema. Por un lado, la Optimizacion de Fitch
permitio identificar la posible area ancestral de Pleurodema, mientras que el DIVA
sugirio cual fue la serie de eventos, ocurridos en los nodos internos, que generaron la
distribucion actual de las especies que componen el género.

De acuerdo a la Optimizacion de Fitch, Pleurodema se originé en la Patagonia
central. Lynch (1971: 214) sugirié que Pleurodema es un género de zonas templadas
de América del Sur que invadio las zonas tropicales. Los resultados aqui presentados
apoyan esta afirmacion, dado que sélo dos especies habitan zonas tropicales (P.
brachyops y P. diplolister).

Con respecto al origen del género, los resultados presentados difieren respecto a
lo sugerido por Duellman & Veloso (1977), quienes propusieron que el género se
origind en los bosques australes, auque su figura 1 muestra un gran grupo ancestral
distribuido tanto en bosques andino-patag6nicos como en toda la estepa. Recordemos
que en los bosques australes habita actualmente Eupsophus, género que los autores
relacionaron con Pleurodema (véase Introduccion). Una vez ocurrido el origen del

género, Duellman & Veloso (1977) sugirieron que éste da origen a dos linajes, uno
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incluyendo especies con glandulas lumbares y el otro con especies que carecen de
dichas estructuras. La hipdtesis aqui presentada no coincide con la aproximacion
realizada por Duellman & Veloso (1977), por lo cual una discusion de los resultados

obtenidos carece de sentido.

Biogeografia historica de P. bufoninum y P. somuncurensis (Nodo 2, Fig. 49)

De acuerdo a la Optimizacion de Fitch, estas dos especies hermanas se originaron
en la Patagonia Central. De acuerdo a los datos de distribucién de ambas especies, es
posible asumir que P. bufoninum se dispers6 por toda la Estepa patagonica,
incluyendo el ecotono con Bosques de Notophagus en el sur y la regién del Monte
hacia el norte. Por su parte, P. somuncurensis esta restringida la Meseta de
Somuncura (provincia de Rio Negro), un afloramiento basaltico del Terciario que se
extiende por unos 15.000 km? a unos 1.300-1.400 m s.n.m., y cuya historia geoldgica
fue resumida por Cei (1969a; 1969b). No contamos con ninguna informacion para
poder estimar como esta especie colonizé la Meseta, y seria interesante realizar
investigaciones en tal sentido, considerando ademas, que existen otras especies

endémicas (e.g. Atelognathus reverberii, el saurio Phymaturus somuncurensis).

Biogeografia historica de P. cordobae, P. kriegi, P. bibroni y P. aff. bibroni
(Nodo 4, Fig. 49)

Barrio (1977) sugirié una hipétesis sobre el origen del par de especies tetraploides
P. kriegi y P. bibroni (recordemos que para ese entonces eran las Unicas especies
poliploides conocidas para el género). El autor propuso un origen andino-patagénico
de estas dos especies, sugiriendo también que P. thaul (o quizds también P.
bufoninum) podria haber intervenido en el proceso de alopoliploidia que les dio
origen (véase también seccién 5.4 del Capitulo V sobre el origen de la polipliodia).
Barrio sugiere que, del mismo modo que el saurio Pristidactylus achalensis y que el
bufénido Rhinella achalensis (endemismos de Pampa de Achala al igual que P.
kriegi), el par de especies poliploides tuvo su origen en el oeste semidesértico de
Argentina. Luego, este ancestro se habria dispersado hacia el este y habria
colonizado las Pampas hasta la costa atlantica y, finalmente, por eventos del
Pleistoceno, habrian quedado las poblaciones de las Sierras Grandes (P. kriegi) y las
de Uruguay y sur de Brasil (P. bibroni) en alopatria.

Las Sierras Grandes (provincia de Coérdoba) conforman un sistema serrano

originado durante el Precambrico que, a su vez, forma parte del sistema orografico
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de las Sierras Pampeanas. Las Sierras Grandes se distribuyen unos 60 km de este a
oeste y unos 300 km de norte a sur (Cei 1972b; Mir6 1999). A pesar de que estas
Sierras fueron consideradas por varios autores como pertenecientes a la ecoregion
Chaco (Ab'Saber 1977b; Cabrera & Willink 1980; Morrone 2001), sus particularidades
en relacion al habitat y sus particulares fauna y flora endémica inclinaron a algunos
autores a considerarlas una unidad biogeogréafica particular (Ringuelet 1961).

De acuerdo con Kolenc et al. (2009), el posible ancestro pudo haberse dispersado
a través de las planicies del Rio Parand, las cuales se establecieron durante los
altimos 10 Millones de afios (Ma), bajo la influencia de las incursiones marinas del
Océano Atlantico (Camacho 1967; Hubert & Renno 2006). Los autores sugirieron que
las fases &ridas pudieron afectar este proceso (Kolenc et al. 2009). Durante el
Pleistoceno tardio (unos 18.000 afios atras) y hasta el Holoceno temprano (unos 8.500
afos atras) ocurrid un periodo de aridez (van der Hammen 1974; Ab'Saber 1977a), el
cual fue seguido por una fase subtropical humeda (Iriondo & Garcia 1993). Luego, en
el Holoceno tardio, otra fase arida (menos intensa) fue registrada, entre los ultimos
3.500 a 1.000 afios (Iriondo 1990; Iriondo & Garcia 1993). Durante el Holoceno, los
cambios proclives a climas mas humedos pudieron haber causado la retraccion y
fragmentacién de especies neotropicales que habitaban previamente ambientes mas

xeréfilos (Vanzolini 1992).

Biogeografia histérica de P. thaul, P. cinereum, P. borellii, P. brachyops, P.
diplolister, P. marmoratum, P. tucumanum, P. nebulosum y P. guayapae (Nodo 6,
Fig. 49)

La interpretacion de la historia biogeografica de este subclado de Pleurodema es
mucho mas compleja, dado que existe mucha ambigliedad respecto a las areas de
origen de varios de sus nodos.

De la informacion obtenida, podemos mencionar que en este clado se encuentran
las especies del género que han colonizado las regiones mas boreales (i.e. P.
brachyops y P. diplolistris). Por otro lado, podemos destacar que el ancestro que
origina P. tucumanum, P. nebulosum y P. guayapae habitaba el Chaco, area a donde
quedo restringida P. guayapae hasta el presente. Pleurodema nebulosum se dispersé
hacia el Monte y marginalmente hacia la Pampa, Prepuna y la Patagonia Central;
mientras que P. tucumanum conquisté el Monte y marginalmente las Yungas.

Es interesante destacar que practicamente todas las especies de este grupo

habitan ambientes aridos, con la excepcion de P. borellii y marginalmente P.
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tucumanum. Todas las especies originadas a partir del ancestro del nodo 7 (Fig. 49)
se reproducen mediante nidos de espuma, con la excepcién de P. tucumanum y P.
marmoratum. Seria interesante estudiar mas profundamente la historia biogeogréafica
de estas especies, asociada a sus modos de reproduccién como elemento

fundamental en la conquista de nuevo habitats.



CONCLUSIONES
GENERALES

Tomado de Aderssen (1906)
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De acuerdo a la informacion presentada en los capitulos precedentes, podemos

arribar a las siguientes conclusiones generales:

- El género Pleurodema es una unidad monofilética si consideramos a Somuncuria
somuncurensis anidada dentro de él. En consecuencia, esta especie es transferida
de género, siendo Pleurodema somuncurensis nov. comb. su nuevo nombre.

- La especie Pleurodema fuscomaculatum, conocida por la serie tipo y una muestra
de fines del siglo XIX, no ha podido ser codificada mas que para un 20% de la
matriz de datos, excluyendo los caracteres diagnosticos. En consecuencia, su
posicién filogenética no ha podido ser corroborada. Si bien en los analisis bajo
pesos implicados resulta anidad dentro de Physalaemus, no se sugiere ningun
cambio taxonomico debido a la escasa evidencia incluida en el analisis.

El género Pleurodema asi constituido esta sostenido por al menos dos
sinapomorfia en todos los analisis realizados: nasales no superpuestos al

esfenoetmoides (22:0) y cuadradoyugal ausente y cuadrado presente (49:2).

- La osteologia de las especies de Pleurodema es bastante conservada, sin
embargo, la mayoria de las sinapomorfias para el clado surgen de esta fuente de

informacion.

- Si bien la mayoria de los caracteres utilizados en el presente estudio provienen
de los clasicos sets de caracteres de morfologia y osteologia, también se
exploraron otras fuentes de informacion menos frecuentes (musculatura,
coloracién de las génadas, etc). Seria interesante seguir explorando estas fuentes
de informacion en busca de nuevos caracteres.

- Varios pares de especies cripticas del género Pleurodema presentan notables
similitudes morfométricas (P. borellii- P. cinereum, P. guayapae - P. nebulosum;
P. bibroni - P. kriegi, de tal modo que no ha sido posible diferenciarlas con

estudios de Analisis de Componentes Principales.

- Varias modalidades reproductivas han sido descriptas para el género Pleurodema,
siendo los nidos de espuma la Unica compartida con otros Leiupéridos vy

Leptodactilidos.

- Dentro del género Pleurodema se conocen dos especies tetraploides y una
octoploide. Estudios carioldgicos de estas especies son necesarios para una mejor
comprensién de sus relaciones de parentesco y posible origen. Ademas, estudios
moleculares apropiados para la inclusion de especies poliploides en analisis
filogenéticos mediante redes filogenéticas deberian desarrollarse para una

comprensién mas cabal de la evolucion de estas especies.
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Las glandulas lumbares externamente perceptibles, conformadas por acumulos de
glandulas granulosas, son la condicion ancestral dentro del género Pleurodema.
En las especies que carecen de manifestaciones externas de estas estructuras han
sido descriptos acumulos de glandulas granulosas, lo cual esta sustentado por las

relaciones filogenéticas sugeridas del analisis cladistico aqui presentado.

Se reconoce a Pleurodema borellii y Pleurodema cinereum como dos especies

validas en base a los analisis filogenéticos aqui presentados.

La historia biogeografica de Pleurodema es compleja y dificil de reconstruir,
debido a la ambigiiedad en la asignacion de las areas ancestrales a varios nodos.
Los analisis indicarian que el género se origind en la Patagonia de Argentina y
luego se expandié hacia el norte por América del Sur. En el presente, la mayoria
de las especies que constituyen el género se distribuyen en ambientes de relativa

aridez.



APENDICE DE MATERIAL
EXAMINADO

Tomado de Nieden (1923)



Tesis Doctoral Daiana Ferraro Apéndice de material examinado - 166 -

El material estudiado se halla depositado en las siguientes colecciones herpetologicas:

MLP A: Museo de La Plata (Coleccidon de Anfibios) (La Plata, Buenos Aires, Argentina).

MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires,
Argentina)

CENAI: Coleccion Herpetolégica del Centro Nacional de Investigaciones lolégicas, actualmente
depositada en el MACN.

JF: Numeracion de campo de Julian Faivovich, para ser ingresada en MACN.

BB: Numeracion de campo de Boris Blotto, para ser ingresada en MACN.

FML: Fundacién Miguel Lillo (Tucuman, Argentina).

ILPLA: Instituto de Limnologia "Dr. Raul A. Ringuelet" (Buenos Aires, Argentina).

MCM: Museu de Ciencias Naturais, Fundacao Zoobotanica (Rio Grande do Sul, Brasil)

MNHN: Museo Nacional de Historia Natural (Montevideo, Uruguay).

MZUSP: Museo de Zoologia de la Universidad de Sao Paulo (San Pablo, Brasil).

NMW: Naturhistoriches Museum Wien (Viena, Austria)

UIS-A: Escuela de Biologia, Universidad Industrial de Santander (Bucaramanga, Colombia).

Las abreviaciones usadas se explican a continuacion:
(3) macho,
(9) hembra,
(D) ejemplar tefiido y diafanizado para estudios osteoldgicos,
(ES) ejemplar preparado como esqueleto seco para estudios osteoldgicos,
(MM) ejemplar utilizado para estudios de morfometria,
(ME) ejemplar utilizado para estudios de morfologia externa,

(T) ejemplar utilizado para evaluar la pigmentacion de los testiculos.

Todos los especimenes para los cuales no se indica el pais, fueron recolectados en Argentina.

Otras abreviaturas respecto a las localidades son: R.N.= Ruta Nacional; R.P.= Ruta Provincial.

Fam. Leiuperidae

Pleurodema bibroni. CENAI 6155 (ME), CENAI 6163 (ME), CENAI 6173 (ME), CENAI 6175 (ME),
CENAI 6184 (ME), CENAI 6202 (ME), CENAI 6208 (ME), CENAI 6210 (ME), CENAI 6212 (ME),
CENAI 6219 (ME) URUGUAY: Barra de Santa Lucia.

CENAI 4236 (&, MM), CENAI 4968 (2, MM), CENAI 4970 (&, MM) URUGUAY: Canelones; CENAI
4938 (&, MM), CENAI 5052 (&, MM), CENAI 5059 (&, MM), CENAI 5113 (&, MM), CENAI 5118 ({7,
MM), CENAI 5230 (&, MM), CENAI 5239 (&, MM), CENAI 5247 (&, MM), CENAI 5275 (&, MM),
CENAI 5280 (&, MM), CENAI 5284 (&, MM), CENAI 5288-5289 (J'&, MM), CENAI 5298-5299 (J'J,
MM), CENAI 5302 (&, MM), CENAI 5332 (&, MM), CENAI 5338 (&, MM), CENAI 5342 (&, MM),
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CENAI 5353-5354 (&, MM), CENAI 5357 (&, MM), CENAI 6205-6209 (&, MM), CENAI 5048 (2,
MM), CENAI 5203 (2, MM), CENAI 5205 (2, MM), CENAI 5207 (2, MM), CENAI 5211 (2, MM),
CENAI 5215 (2, MM), CENAI 5227-5229 (22, MM), CENAI 5234 (2, MM), CENAI 5333 (2, MM),
CENAI 5335 (2, MM), CENAI 5339 (2, MM), CENAI 5343-5345 (2, MM), CENAI 5349 (2, MM),
CENAI 5358 (2, MM), CENAI 5362-5363 (29, MM) URUGUAY: Barra de Santa Lucia.

CENAI 3491 (?, MM) URUGUAY: Carrasco; CENAI 4934 (%, MM), CENAI 5020 (%, MM), CENAI
5024 (2, MM), CENAI 5026 (2, MM), CENAI 5029-5030 (2%, MM), CENAI (2, MM) 5036 (2, MM)
URUGUAY: Santiago VAzquez; CENAI 4941 (9, MM) URUGUAY: La Pedrera.

CENAI 6205 (&, D), CENAI 6204 (9, D) URUGUAY: Barra de Santa Lucia.

Pleurodema aff. bibroni. MCN 54 (ME) BRASIL: Estado de Rio Grande do Sul: Sdo Francisco de
Paula, Boca da Serra; MCN 55 (ME) BRASIL: S&o Francisco de Paula, Veraneio Hampe; MCN
1333 (ME) BRASIL: Rio Tainhas, cerca del Rio Cip6; MCN 2428 (ME) BRASIL: Cambara do Sul,
Itaimbezinho; MCN 5533-4 (ME), MCN 55367 (ME) BRASIL: S&o Francisco de Paula, Cazuza
Ferreira; MCN 7401 (ME) BRASIL: Nova Petrépolis, Linha Imperial; MCN 6616 (ME), MCN 6618-
6619 (ME), MCN 6621-6122 (ME) BRASIL: Vacaria; MCN 9847-52 (ME) BRASIL: Bom Jesus,
Fazenda de Ari Velho (34 km de La ciudad); MCN 5574 (ME) BRASIL: Farroupilha.

Fotografias de los ejemplares MCN 6617 (&, D) y MCN 6620 (%, D) cedidas por R. Maneyro.
BRASIL: Vacaria.

Pleurodema borellii. MLP A.3814 (ME, T), MLP A. 3909-3911 (ME) TUCUMAN: Dep. Yerba
Buena: Yerba Buena; CENAI 8849-8856 (ME) TUCUMAN: Floresta; FML 4084-1 (ME), FML 4084-2
(ME) SALTA: Dep. Anta: Parque Nacional El Rey: Sierra El Chafar; MLP A. 2013 (ME, T)
CATAMARCA: Mutquin; MLP A. 4648-4650 (ME), MLP A.4651 (ME) JUJUY: Dep. El Carmen: R.N.
9, entre km 1664-1665, a unos 2 km de El Carmen.

CENAI 1711-1712 (8&, MM) SALTA: Parque Nacional ElI Rey; MACN 4318 (&, MM) SALTA:
Quebrada del Rio Blanco; MACN 32313 (&', MM) SALTA: Dep. Oran: Rio Pescado y Serrania Las
Pavas, en el extremo SO del Parque Nacional BaritG; FML 2709 (&', MM) SALTA: Dep. Oréan:
Angosto del Rio Pescado; FML 2994-1 (2, MM), FML 2994-2 (&, MM), FML 2994-3 (&, MM)
SALTA: Dep. La Vifia: La Hoyada; FML 4084-1 (Q, MM), FML 4084-2 (2, MM), FML 4084-3 ({,
MM) SALTA: Dep. Anta: Parque Nacional El Rey - Sierra El Chafiar; CENAI 1709-1710 (22, MM)
SALTA: Parque Nacional El Rey; FML 7909 (&, MM), FML 7911 (&, MM) SALTA: Dep. Santa
Victoria: Lipéo - Parque Nacional Barit(; MACN 15497 (9, MM) SALTA: General Ballivian; FML
7918 (2, MM) SALTA: Dep. Santa Victoria: Los Toldos. CENAI 1737 (&, MM), CENAI 8831 (d,
MM), CENAI 8833 (&, MM), CENAI 8834 (9, MM), CENAI 8867 (9, MM), FML 1522 (2, MM)
TUCUMAN: Horco Molle; CENAI 8853-8854 (4'd&', MM) TUCUMAN: Floresta; CENAI 8869 (9,
MM), CENAI 8870 (&', MM) TUCUMAN: Estacion Bioldgica Schreiter - San Javier; CENAI 8892 (&,
MM), CENAI 8893 (2, MM), TUCUMAN: Raco; MACN 13785 (&, MM) TUCUMAN: Burruyacu, Valle
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del Medio; MACN 25840 (&, MM) TUCUMAN: Tafi del Valle, Infiernillo; FML 1434-3 (2, MM),
FML 1434-5 (9, MM), FML 1434-6 (&, MM), FML 1434-10 (&, MM) TUCUMAN: Dep. Yerba
Buena: San Javier; FML 1432 (@, MM) TUCUMAN: Dep. Capital: Rio Sali; FML 1763 (9, MM)
TUCUMAN: Dep. Yerba Buena: Yerba Buena - Marcos Paz. CENAI 2665 (9, MM), CENAI 2267
(&, MM) JUJUY: Arroyo 1000 m. Camino Calilegua a Valle Grande; CENAI 2506 (&, MM)
JUJUY: Préximo a Huacanqui camino a Valle Grande; CENAI 3251-3256 (&, MM) JUJUY:
Ledesma; CENAI 3348 (&, MM) JUJUY: Santa Barbara; MACN 32431 (&, MM) JUJUY: Calilegua;
CENAI 3346-3347 (99, MM) JUJUY: Santa Barbara; FML 2693-1 (2, MM), FML 2693-2 (2, MM),
FML 2693-3 (&, MM), FML 2693-4 (&, MM) JUJUY: Dep. Santa Barbara: Cerro Pereira, Sierra
De Santa Barbara; FML 9009-9010 (4'&', MM) JUJUY: Dep. Ledesma: Aguada Del Tigre - Parque
Nacional Calilegua; CENAI 8871 (%, MM) JUJUY: Rio de las Piedras, Yuto. MACN 12120 (&,
MM), MACN 12121-12127 (4'J', MM) CATAMARCA: Estancia “El Charro” - Sinquil; MLP A. 2010-
2011 (33, MM), MLP A. 2012 (2, MM), MLP A. 2013-2014 (3J, MM), MLP A. 2015 (2, MM), MLP
A. 2016 (&, MM), MLP A. 2017 (2, MM), MLP A. 2018-2019 (&, MM), MLP A. 2020 (2, MM),
CENAI 380 (&, MM), CENAI 1359-1360 (2%, MM) CATAMARCA: Mutquin; FML 633-1 (&, MM),
FML 633-2 (&, MM), FML 2198 (&, MM), FML 3730-2 (&, MM) CATAMARCA: Dep. Belén:
Hualfin; FML 320-1 (&, MM), FML 320-2 (&', MM) CATAMARCA: Dep. Andalgala: Campo Pucara;
FML 3287-1 (&, MM), FML 3287-2 (&, MM) CATAMARCA: Dep. Belén: Quebrada La Toma -
Puerta De San José; FML 6654-6655 (3'J, MM), FML 6656 (9, MM), FML 6657 (%, MM), FML
6843 (&, MM) CATAMARCA: Dep. Andalgala: La Toma - Rio Andalgala; FML 1596-1 (&, MM),
FML 1596-2 (&, MM) CATAMARCA: Dep. Ambato: Cerro Manchao; MLP A. 3759 (@, MM)
CATAMARCA; FML 2635 (2, MM) CATAMARCA: Dep. El Alto: Paso De Alumbre; FML 2763-1 (9,
MM) CATAMARCA: Dep. Ambato: Campamento Las Juntas - Finca del Dr. Figueroa; MACN 9987
(%, MM), MACN 25000-25001 (? 9, MM) LA RIOJA: Aimogasta, “Ascha”. CENAI 3283 (&, MM)
BOLIVIA: Sucre.

MLP A. 2013 (&, D) TUCUMAN: Dep. Yerba Buena: Yerba Buena; FML 4125 (sin dato de sexo,
D) TUCUMAN: Dep. Trancas: El Cadillal; MLP A. 4651 (&, D, T) JUJUY: Dep. El Carmen: R.N.

9, entre km 1664-1665, a unos 2 km de El Carmen; ILPLA 400 (&, D) SALTA: Parque Nacional
El Rey; CATAMARCA: Mutquin; MLP A. 3814 (&, D).

Pleurodema brachyops. CENAI 2630-2631 (ME) VENEZUELA: Estado de Sucre: Hacienda La
Rinconada: a 5 km de Cumanacoa; CENAI 3158 (ME, T), CENAI 3159 (ME) VENEZUELA: Isla
Margarita: Polamar; CENAI 8780-8785 (ME) PANAMA: Nueva Gorgona.

UIS-A-1543 (&, D) COLOMBIA: Dep. Magdalena: Municipio de Botilleros: El Banco; UIS-A- 0098
(%, D) COLOMBIA: Dep. Cesar: Municipio de Valledupar: Finca La Dorada.

Pleurodema bufoninum. MACN 17620 (T), MACN 17631 (T), MACN 17633 (T) NEUQUEN:
Laguna Blanca; MACN 38304 (ME) NEUQUEN: Dep. Aluminé: Pampa de Lonco Luan sobre Ruta
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13; MLP A. 4054 (ME), MACN 38287 (ME), MACN 38290 (T), MACN 38306 (ME) RiO NEGRO: Dep.
Norquinco: Cruce de la R.N. 40 y Arroyo Las Bayas; MACN 38293 (ME) MACN 38273 (ME) RIiO
NEGRO: Dep. Pilcaniyeu: Ruta 318 y Rio Pichi Leuf; MACN 38294 (T) RiO NEGRO: Dep.
Pilcaniyeu: R.N. 40 y Arroyo El Portefio; MLP A. 4021 (ME) CHUBUT: Arroyo que cruza la R.N.
40 entre los km 1450 y 1451; MLP A. 1467 (ME) SANTA CRUZ: Puerto Deseado; MLP A. 1598-
1599 (ME) SANTA CRUZ: Lago Viedma.

MACN 38320-38321 (&4'J, MM), MACN 38322 (9, MM), MACN 38328 (&, MM), MACN 38330 (&,
MM) MENDOZA: Dep. Malarguie: Préximo (Norte) de Calmuco, Ruta 221; MACN 38331 (@, MM),
MACN 38332 (&, MM), MACN 38333 (2, MM), MACN 38334 (&, MM) MENDOZA: Dep. Malargiie:
Proximo (Oeste) Cajon Grande; MACN 38264-38265 (4, MM) NEUQUEN: Dep. Los Lagos: Rio
Traful, préximo a Confluencia; MACN 38292 (&, MM) NEUQUEN: Dep. Alumine: Arroyo 10 km
aprox. Primeros Pinos; MACN 38299 (&, MM), MACN 38300-38301 (29, MM), MACN 38304-
MACN 38305 (22, MM), MACN 38343 (&', MM) NEUQUEN: Dep. Aluminé: Pampa de Lonco Luéan
sobre Ruta 13; CENAI 278-1 (9, MM) NEUQUEN: San Martin de los Andes; MACN 38313 (%, MM)
NEUQUEN: Alumine: Arroyo del Cerro La Atravezada; MACN 38335 (9, MM) NEUQUEN: Dep.
Minas: Camalon; MACN 38337 (2, MM) NEUQUEN: Dep. Minas: Proximo Varvarco; MACN 38273
(&, MM), MACN 38278 (&, MM) RIO NEGRO: Dep. Pilcaniyeu: Ruta 318 y Rio Pichi Leufi; MACN
38285 (3, MM), MACN 38286 (9, MM), MACN 38287-38288 (2%, MM), MACN 38290 (&4, MM) RIiO
NEGRO: Dep. Pilcaniyeu: Ruta 80 y Arroyo Las Bayas; MACN 38294 (&, MM) RiO NEGRO: Dep.
Pilcaniyeu: R.N. 40 y Arroyo El Portefio; MACN 38306 (9, MM), MACN 38312 (&, MM) RIiO
NEGRO: Dep. Norquinco: Cruce de la R.N. 40 y Arroyo Las Bayas; MACN 28392-28393 (9%,
MM) RIO NEGRO: Meseta Somuncura: Aguada, Pilquiman, Cafiadon Corral Curé, Casco Cecchi;
MACN 38293 (9, MM) RIO NEGRO: Dep. Bariloche: Proximo al Aeropuero Bariloche: Rio
Nirihuau; CENAI 3409-3411 (9%, MM), CENAI 3412 (&, MM) CHUBUT: Tehuelches; CENAI 8936
(&, MM) CHUBUT: Esquel; CENAI 8938 (2, MM), CENAI 8940 (3, MM), CENAI 8942 (&, MM)
CHUBUT: Dep. Paso de indio: Rinconada de Lopez (SE de la Meseta Cauquel); CENAI 8971-
8972 (9%, MM), CENAI 8977 (@, MM) CHUBUT: Colonia Sarmiento; MACN 30300 (9, MM)
CHUBUT: Cushamén; CENAI 2776-2777 (3, MM), CENAI 3286 (@, MM), CENAI 3377 (2, MM),
CENAI 3482 (&', MM) SANTA CRUZ: Puerto Deseado; CENAI 4597 (&, MM) SANTA CRUZ: Puerto
Deseado: Mariscanos; CENAI 8980-8981 (4, MM), CENAI 8986 (&, MM) SANTA CRUZ: Dep.
Magallanes: Est. Roca Blanca (250 km al S Colonia Las Heras); MACN 31483-31484 (&'J, MM)
SANTA CRUZ: Rio Bote; CENAI 4596 (%, MM) SANTA CRUZ.

MLP A. 2240 (9, D) NEUQUEN: Cerro Policia; MLP A. 3991 (& joven no utilizado en la
codificacion) RIO NEGRO: Dep. Pilcaniyeu: Cruce de la R.N. 23 y Rio Pichi Leufa; MLP A. 4054
(&, D), MLP A. 4061 (2, D) RIO NEGRO: Dep. Norquinco: Cruce de la R.N. 40 y Arroyo Las
Bayas; MLP A. 2065 (@, D), MLP A. 2077 (&, D) CHUBUT: Dep. Paso de los Indios: Aguada de
Batistin; MLP A. 1458 (&, D), MLP A. 1459 (3, D) SANTA CRUZ: Puerto Deseado.
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Pleurodema cinereum. FML 14975-14980 (ME) PERU: Dep. Puno: Alrededores de Puno; FML
14981-14988 (ME) PERU: Provincia de Chucuito: Curmi; FML 14989-14992 (ME) PERU: Provincia
de Chucuito: Desaguadero; CENAI 3240-3242 (ME), CENAI 3272-3275 (ME); CENAI 3282-3283
(ME) BOLIVIA: Sucre; MLP A. 4095-4098 (ME) JUJUY: Dep. Yavi: La Intermedia; MLP A. 4693-
4696 (ME) JUJUY: Dep. Cochinoca: R.N. 11, camino a Casabindo; MLP A. 4699-4704 (ME)
JUJUY: Dep. Cochinoca: Casabindo; MLP A. 4707 (ME) JUJUY: Dep. Santa Catalina:
Cieneguillas.

MACN 16745 (Q, MM) PERU: Puno; FML 14975 (&, MM), FML 14976-14977 (29, MM), FML
14978 (&, M), FML 14979 (2, MM) FML 14980 (&, MM) PERU: Dep. Puno: Alrededores de Puno;
FML 14981 (&, MM), FML 14982 (2, MM); FML 14988 (&, MM) PERU: Provincia de Chucuito:
Curmi; FML 14989-14991 (3&, MM), FML 14992 (2, MM) PERU: Provincia de Chucuito:
Desaguadero; CENAI 3240-3241 (33, MM), CENAI 3272 (&, MM), CENAI 3273 (9, MM), CENAI
3274-3275 (44, MM), CENAI 3282 (&, MM), CENAI 3297 (¢, MM) BOLIVIA: Sucre; FML 2677-1
(&, MM) BOLIVIA: Dep. Cochabamba: Cochabamba; FML 2772-1 (, MM), FML 2772-2 (2, MM)
BOLIVIA: Ruinas de Tiahuanaco; CENAI 2313 (&, MM), CENAI 2379 (&, MM) JUJUY: Abra
Pampa; CENAI 3348 (&, MM) JUJUY: Santa Barbara; CENAI 3847 (&, MM) JUJUY: Abralaite;
CENAI 8758 (&, MM), CENAI 8760 (&, MM) JUJUY: Tilcara; MACN 32439 (&, MM), MACN 32441
(&, MM) JUJUY: Laguna de Yala; MACN 7773-7780 (3, MM), MACN 7782-7793 (3d&, MM),
MACN 7795 (&', MM), MACN 7797-7800 (33, MM), MACN 7801-7802 (9, MM), MACN 7804-7805
(9, MM) JUJUY: La Quiaca; FML 2868 (&, MM) JUJUY: Dep. Santa Catalina: Rio Santa
Catalina - Cerca De Piscuno; FML 4519-1 (@, MM), FML 4519-2 (&, MM), FML 4519-3 (2, MM)
JUJUY: Laguna Pozuelos; FML 5559 (&, MM) JUJUY: Dep. Rinconada: Pampa Sur de Laguna
Pozuelos; CENAI 2150 (@, MM) JUJUY: Humahuaca; FML 2731 (9, MM) JUJUY: Dep.
Humahuaca: 3 Km al Norte de entrada a Purmamarca; FML 2821-1 (9, MM) JUJUY: Dep. Yavi:
en vega al Este (Camino de Quebrada al Pie del Totay) - Pozuelo.

FML 14975 (&, D, T), FML 14976 (9, D) PERU: Dep. Puno: Alrededores de Puno; MLP A. 4689
(&, D, T) JUJUY: Dep. Tilcara: Juella; MLP A. 4751 (&, D, T) JUJUY: Dep. Cochinoca: R.N. 9,
camino a Abra Pampa; MLP A. 4753 (@, D) JUJUY: Dep. Cochinoca: R.N. 11, camino a

Casabindo.

Pleurodema cordobae. MACN 39911-39912 (ME) CORDOBA: Dep. Calamuchita, aprox. 35 al

este de Merlo (san Luis), Estancia Los Tabquillos.

Pleurodema diplolister. CENAI 8774-8775 (ME), CENAI 10003-1004 (ME) BRASIL: Ceara:
Fortaleza.
MZUSP 38280 (@, D), MZUSP 38291 (@, D) BRASIL: Cocorob6, Bahia.
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Pleurodema fuscomaculatum. Fotografias del holotipo NMW 4316 cedidas por F. Tiedemann.
BRASIL: Caicara.

Pleurodema guayapae. CENAI 475-476 (ME) CENAI 477 (ME, T), CENAI 478 (ME), CENAI 493
(T), CENAI 495 (T) LA RIOJA: Guayapa: proximo a Patquia: Establecimiento Santa Rosa; CENAI
4028-4040 (ME) LA RIOJA: Patquia.

CENAI 574 (&, MM) LA RIOJA: Guayapa: proximo a Patquia: Establecimiento Santa Rosa;
CENAI 4029 (9, MM) LA RIOJA: Patquia; CENAI 2591-1 (&, MM), CENAI 2591-3 (2, MM), CENAI
2591-4 (9, MM), CENAI 2591-14 (Q, MM), CENAI 2591-21 (&, MM), CENAI 2591-24(%, MM),
CENAI 2591-32 (&, MM), CENAI 2591-41 (9, MM), CENAI 2591-44 (2, MM), CENAI 2689 (2, MM),
CENAI 2690 (&, MM), CENAI 2691 (2, MM), CENAI 2692 (&, MM), CENAI 2693 (9, MM), CENAI
2694 (&, MM), CENAI 2695 (Q, MM) SANTIAGO ESTERO: Los Telares; FML 4368-2 (2, MM), FML
4368-3 (&, MM), FML 4368-4 (&, MM), FML 4368-5 (&', MM) SANTIAGO ESTERO: Dep. Figueroa:
Caspi Corral; CENAI 2565 (2, MM) SANTIAGO ESTERO: Saladillo. CENAI 2637 (&, MM)
CORDOBA: Totoralejos; FML 4898 (9, MM) CORDOBA: Dep. Tulumba: Lucio V.Mansilla.

CENAI 574 (&, D) LA RIOJA: Guayapa: proximo a Patquia: Establecimiento Santa Rosa; CENAI
2591-20 (&, D) SANTIAGO ESTERO: Los Telares.

Pleurodema kriegi. MACN 38738 (ME), MACN 38740 (ME), CENAI 5079-510 (ME), CENAI 3278-8
M.

CENAI 4931 (&, MM), CENAI 4971 (&, MM), CENAI 4975 (&, MM), CENAI 4976 (, MM), CENAI
4979-4981 (33, MM), CENAI 4983 ($, MM), CENAI 4987 (&, MM), CENAI 4991 (2, MM), CENAI
4993 (&, MM), CENAI 5163-5165 (£, MM), CENAI 5167 (&, MM), CENAI 5168-5169 (29, MM),
CENAI 5174 (&, MM), CENAI 5180-5181 (4, MM), CENAI 5188 (3, MM), CENAI 5202 (&, MM),
CENAI 5312 (&, MM), CENAI 5313-5314 (29, MM), CENAI 5316 (&, MM), CENAI 5318 (2, MM),
CENAI 5320 (2, MM), CENAI 5324 (3, MM),CENAI 5327 (&, MM), CENAI 6224-6226 (25, MM),
CENAI 6233 (2, MM), CENAI 6275-6276 (93, MM), CENAI 6278-6279 (3, MM), CENAI 6280 (&,
MM), CENAI 6281 (Q, MM), CENAI 6283 (2, MM), CENAI 6285 (2, MM), CENAI 6287 (3, MM),
CENAI 6383 (', MM), CENAI 7858 (', MM), CENAI 8019 (', MM), MACN 33441-33444 (4&', MM),
CENAI 6311 (Q, MM), CENAI 6401 (2, MM), CENAI 6407 (3, MM), CENAI 6418 (3, MM), CENAI
8926 (9, MM), MACN 32407 (2, MM), MACN 32410 (3, MM) CORDOBA: Pampa de Achala;

CENAI 4948-4950 (43, MM) CORDOBA: Pampa de Achala, La Posta.

CENAI 5169 (2, D), CENAI 5170 (<, D) CORDOBA: Pampa de Achala; MLP A. 4728 (9, D)

CORDOBA: Parque Nacional Quebrada del Condorito,sendero peatonal entre postas 4 y 5.

Pleurodema marmoratum. CENAI 9007-9008 (ME), CENAI 9014 (ME), CENAI 9019 (ME), CENAI
9025-9026 (ME), CENAI 9030 (ME); CENAI 10751-10752 (ME), CENAI 10755 (ME), CENAI 10761
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(ME), CENAI 10763 (ME), CENAI 10766-10767 (ME) BOLIVIA: Tiahuanacu, 65 km al Norte de La
Paz; FML 3757-2 (ME) JUJUY: Dep. Tumbaya: El Quemado - Abra de Pives.
CENAI 10769 (9, D) BOLIVIA: Tiahuanacu, 65 km al Norte de La Paz.

Pleurodema nebulosum. MACN 38748-38754 (ME) MENDOZA: Dep. Santa Rosa: 50 km de
Nacufian, Arroyo en Ruta 153; MACN 38993-38996 (ME) MENDOZA: Dep. Lavalle: Reserva
Provincial Telteca, préximo a Estacién de Guardaparque; 39800-39801 (ME) CATAMARCA:
Tinogasta; FML 5560 (ME) CATAMARCA: Dep. Tinogasta: R.P. 45 préximo a Guanchin.

CENAI 1486 (Q, MM) LA RIOJA: Guayapa: proximo a Patquia; CENAI 188 (&', MM), CENAI 228-3
(%, MM), CENAI 228-4 (9, MM), CENAI 228-5 (&, MM), CENAI 228-6 (9, MM), CENAI 228-8 (d,
MM), CENAI 228-9 (9, MM), CENAI 228-10 (9, MM), CENAI 228-11 (3, MM), CENAI 228-14 (2,
MM), CENAI 228-16 (&, MM), CENAI 228-17 (&, MM), LA RIOJA: Patquia; CENAI 7203 (&3, MM),
CENAI 7208 (&, MM), CENAI 7217 (&, MM), CENAI 7222 (&, MM), CENAI 7224 (&, MM) LA
RIOJA: alrededores de La Rioja; MACN 38766 (3, MM) LA RIOJA: General Lavalle: Ruta 40, 5
km al Sur de Chilca, 20 km del limite con San Juan; MACN 38769 (&, MM), MACN 38770 (2,
MM), MACN 38771 (&, MM), MACN 38773-38774 (29, MM) LA RIOJA: General Lavalle: Ruta 40,
entre 5y 25 km del limite con San Juan; FML 3689-1 (&, MM), FML 3689-2 (&, MM), FML 4704-
1 (3, MM), FML 4704-2 (&, MM) LA RIOJA: Dep. Famatina: Antinaco; FML 9092 (&, MM), FML
9093 (¥, MM) LA RIOJA: Dep. Castro Barros: Anillaco; MLP A. 2420 (%, MM) LA RIOJA; CENAI
428 (2, MM) LA RIOJA: Chamical; FML 5560 (2, MM) CATAMARCA: Dep. Tinogasta: R.P. 45
préximo a Guanchin; FML 5232-1 (&, MM), FML 5232-2 (2, MM), FML 5232-3 (&, MM) SALTA:
Dep. Cafayate: Los Médanos - Cafayate; FML 5245 (&, MM) SALTA: Dep. Cafayate: Cafayate;
CENAI 6546-6548 (3, MM) SAN LUIS: Justo Daract; CENAI 6700 (3, MM) CORDOBA: Torres;
CENAI 7081 (&', MM) NEUQUEN: Dep. Catan-Lil: Charahuilla;MACN 38993 (%, MM), MACN 38995
(2, MM), MACN 38996 (&', MM) MENDOZA: Dep. Lavalle: Reserva Provincial Telteca, proximo a
Estacion de Guardaparque; MLP A. 3440 (9, MM) MENDOZA: Dep. Valle Grande, San Rafael;
CENAI 9037 (2, MM), CENAI 9038 (&, MM) LA PAMPA: Dep. Chalileo: Rio Salado o Chapileufu,
sobre Ruta 143; MACN 22042 (&, MM) LA PAMPA: Dep. Utracan: 26 km al Este de
Chacharramendi; MACN 36678 (&, MM) LA PAMPA: Las Vertientes, 35 km al Sudoeste de Carro
Quemado; MACN 6914 (&, MM) LA PAMPA: Conhello; MACN 7102 (&, MM), MACN 7103 (J,
MM), MACN 7104-7105 (%, MM), MACN 20996 (9, MM) LA PAMPA: General Pico; MACN 26002
(2, MM) LA PAMPA: Sierras de Lihuel Calel;MACN 11798 (&, MM), MACN 11800 (&, MM), MACN
11801-11802 (2%, MM), RIO NEGRO: Dep. Avellaneda: Lamarque; MACN 14032 (9, MM) RiO
NEGRO: General Roca; MACN 38752-38754 (43, MM), MACN 38755 (2, MM) SAN JUAN: Dep.
25 de Mayo: Ruta 20, km 450; CENAI 9045 (9, MM) SAN JUAN: Baldecitos; FML 2428 (&, MM)
CATAMARCA: Dep. Santa Maria: 5 Km De Santa Maria - Ruta Santa Maria -Amaicha Del Valle;
FML 3268 (&', MM) MENDOZA: Dep. Santa Rosa: Santa Rosa - Reserva Nacufian.
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CENAI 228-5 (&, D) LA RIOJA: Patquia; CENAI 6546 (&, D) SAN LUIS: Justo Daract; MLP A.
5061 (4, D, T) MLP A. 5062 (2, D) RIO NEGRO: 25 de Mayo.

Pleurodema thaul. BB 2189 (ME) NEUQUEN: RN 231 y Rio Totoral; MACN 28701-28702 (T)
NEUQUEN: Junin de los Andes; MACN 38028 (ME) NEUQUEN: Los Lagos: Laguna Pire; BB 2210
(T), BB 2212 (ME) RiO NEGRO: préximo a Pampa Linda; BB 2203 (ME), BB 2206 (ME), BB 2217
(T, BB 2229-2230 (ME), BB 2234 (ME) CHUBUT: préximo a Desemboque.

MLP A. 1416-1417 (22, MM), MLP A. 1421 (&, MM), MLP A. 1423 (2, MM), MLP A. 1427 (&,
MM), MLP A. 1428 (9, MM), MLP A. 1431 (&, MM), MLP A. 1441 (&, MM), MLP A. 1443 (&, MM),
MLP A. 1449-1450 (33, MM) NEUQUEN: Nahuel Huapi, Isla Victoria; CENAI 2170-2171 (34,
MM) NEUQUEN: Lago Curruhé; MACN 11739 (9, MM), MACN 11867 (&, MM), MACN 11869-11870
(83, MM) NEUQUEN: Lago Lacar - Pucara; MACN 36072 (2, MM) NEUQUEN: San Martin de los
Andes, Lago Lacar; MACN 28705 (9, MM), MACN 28706 (&, MM) NEUQUEN: Junin de los Andes;
MLP A. 1589-1590 (2%, MM), MLP A. 1592 (2, MM) NEUQUEN: Dep. Aluminé: Laguna Cari-
Lauquen, La Angostura; MACN 11650 (2, MM); MLP A. 1168 (&, MM) NEUQUEN: Lago Aluminé,
La Angostura; NEUQUEN: Aluminé; MACN 38028-38030 (2%, MM) NEUQUEN: Los Lagos:
Laguna Pire; FML 3663-11 (@, MM) NEUQUEN: Dep. Lacar: Lago Quefii - Parque Nacional
Lanin; FML 3695-3 (2, MM) NEUQUEN: Dep. Los Lagos: Laguna Piré - Cerca De Paso Puyehue -
Parque Nacional Nahuel Huapi; MLP A. 1276 (&, MM), MLP A. 1277 (&, MM) RIO NEGRO:
Tronador, Nahuel Huapi; MLP A. 2754 (&, MM), MACN 14816-14818 (29, MM) RiO NEGRO: El
Bolsén; CENAI 7154 (&, MM), CENAI 7156 (&, MM) RIO NEGRO: San Carlos de Bariloche, Laguna
Frias; MACN 28209 (&, MM), MACN 28210 (&, MM), MACN 31552 (%, MM) RIiO NEGRO:
Bariloche; MACN 11180 (9, MM) RIO NEGRO: Cerro Otto; MLP A. 2654 (&, MM), MACN 15320
(&, MM), MACN 23147-23148 (29, MM), MACN 26150 (&, MM) CHUBUT: Lago Puelo; MLP A.
2275 (9, MM) CHUBUT: Dep. Rio Senguer: Turberas entre Lagos La Plata y La Plata chico;
CENAI 4428-4430 (33, MM) CHILE: Concepcion; MACN 4640-4641 (33, MM), MACN 4642-4644
(29, MM), MACN 4645 (&, MM), MACN 4646 (9, MM), MACN 4648 (9, MM), CHILE: Valdivia,
Selvas de Toltein; FML 3309 (&, MM) CHILE: Los Andes; FML 3761-1 (&, MM), FML 3761-2 (&,
MM) CHILE: Pirehueico; MLP A. 1170 (?, MM) CHILE: Mallin de Icalma; MLP A. 3530 (9, MM)
CHILE: Lago Todos los Santos; FML 3310 (9, MM) CHILE: Quebrada El Teniente.

MACN 28701 (sin dato de sexo, D), MACN 28702 (sin dato de sexo, D), MACN 28703 (%, D),
MACN 29214 (sin dato de sexo, D), MACN 32114 (sin dato de sexo, D), MACN 32118 (%, D),
NEUQUEN: Junin de los Andes; MACN 11648 (2, D), MACN 11649 (9, D) NEUQUEN: Aluminé;
MACN 9092 (4, D) NEUQUEN: Isla Victoria, Pto. Radal, Nahuel Huapi; CENAI 1527-5 (&, D),
CENAI 1527-8 (9, D) RiO NEGRO: Alrededores de Puerto Blest, Costa del Lago; CENAI 3617 (&,
D), CENAI 3619 (2, D) RiO NEGRO: El Bolsén; CENAI 4107 (&, D) NEGRO: Isla Victoria, Piedras
Blancas; CENAI 8826 (&, D) CHUBUT: Esquel - Orillas del Lago Verde - Mermut, Parque
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Nacional Los Alerces; CENAI 1952 (&, D) CHILE: El Correntoso (Chamiza) préximo a Puerto
Montt.

Pleurodema tucumanum. MLP A. 3852-3856 (ME), MLP A. 3858 (ME), 3862-3863 (ME), MLP A.
3897-3906 (ME), MLP A. 4721-4724 (ME), MLP A. 4726 (ME), MLP A. 4727 (ME) LA RIOJA: Dep.
Independencia: Establecimiento Santa Rosa, RN 150, km 11, préximo a Patquia.

FML 11156-11157 (&, MM) SALTA: Dep. Anta: Joaquin V. Gonzalez; FML 2734-1 (&, MM), FML
2734-2 (&, MM) SALTA: Dep. Rosario de la Frontera: 7 Km al Este de Rosario De La Frontera;
FML 3541-1 (&, MM), FML 3541-2 (&, MM), FML 3541-3 (&, MM) SANTIAGO DEL ESTERO:
Choya, Villa De La Punta; FML 5484-1 (9, MM), FML 5484-2 (2, MM), FML 5484-3 (&, MM), FML
5484-4 (3, MM), FML 5484-8 (&, MM), FML 5484-10 (&, MM), FML 5493 (9, MM) SANTIAGO DEL
ESTERO: Dep. Figueroa: 2 Km al oeste del cruce entre R.P. 2 y 5, sobre R.P. 5; FML 4746-1
(2, MM), FML 4746-2 (2, MM), FML 4746-3 (3, MM), FML 4746-4 (@, MM), FML 4746-7 (S, MM)
SANTIAGO DEL ESTERO: Dep. Figueroa: Caspi Corral; FML 3549-1 (@, MM), FML 3549-2 (9,
MM) SANTIAGO DEL ESTERO: Dep. Choya: Villa De La Punta; FML 7687 (&, MM), FML 7688 (&,
MM), FML 7689 (&', MM), FML 7690-7694 (3'<', MM) TUCUMAN: Dep. Lules: El Ceibal - Cerca De
San Pablo; FML 7725 (&, MM) TUCUMAN: Dep. Cruz Alta: Ranchillos - Cerca De Canal Dp2;
FML 9747-9750 (4 &, MM) TUCUMAN: Dep. Burruyacu: Rio Loro - Frente A La Usina; FML 8479
(&, MM) CORDOBA: Dep. Rio Cuarto: R.N. 36 - Km 624 - Rio Cuarto.

MLP A. 1960 (Q, D), MLP A. 1961 (&, D, T) SANTIAGO DEL ESTERO: Beltran; MLP A. 4727 (&,
D, T) LA RIOJA: Dep. Independencia: Establecimiento Santa Rosa, RN 150, km 11, préximo a

Patquia;

Engystomops pustulosus. FML 12080 (@, D), FML 12083 (&, D) PANAMA: 2,6 km al W de

Gamboa.

Eupemphix nattereri. CENAI 11006-10007 (ME) BRASIL: Mato Grosso: Miranda; MACN 31959-
31960 (ME), MACN 32721 (ME) BOLIVIA: Santa Cruz de la Sierra.
FML 1450 (¢, D), FML 1819 (9, D) PARAGUAY: Dep. San Pedro, Carumbé.

Physalaemus albonotatus. MLP A. 2809-2810 (ME), MLP A. 2811 (ME, T), MLPA. 2812-2822
(ME) CORRIENTES: Bella Vista; MLP A. 3421 (ME), MLP A. 3764-3765 (ME) BUENOS AIRES:
Ramallo; MLP A. 3802 (ME) BUENOS AIRES: Pergamino. MLP A. 4972 (ME) BUENOS AIRES:
Arrecifes; MLP A. 4742 (ME) BUENOS AIRES: San Nicolas: Parque Rafael Aguilar.

FML 4837 (dos 4d&, D) SANTA Fé: Dep. Gral. Obligado: Entre Reconquista y Puerto
Reconquista; FML 3598 (dos ¢, D) CHACO: Dep. Gral. Giemes, Juan José Castelli.
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Physalaemus biligonigerus. MLP A. 4645-3647 (ME) JUJUY: Dep. El Carmen: R.N. 9, proximo
al Dique La Ciénaga; MLP A. 4282-4310 (ME) FORMOSA: Ingeniero Juarez; MLP A. 4311-4313
(ME) FORMOSA: Comunidad Maria Cristina; CENAI 2491 (ME): SALTA: Embarcacion.

MLP A. 4331 (&, D, T) FORMOSA: Ing. Faure.

Physalaemus cuqui. MLP A. 4939 (ME), MLP A. 4640 (ME, T), MLP A.4641 (ME) JUJUY: Dep. El
Carmen: R.N. 9, préximo al Dique La Ciénaga; MACN 32316 a 32320 (ME) SALTA: Dep. Oran:
Rio Pescado y Serrania Las Pavas, extremo SO del Parque Nacional Baritd; MACN 34031 (ME),
MACN 34709 (ME) SALTA: Rio Pescado: Finca Jakuika, “Bafiado 1”.

FML 1281 (un & y una @, D). JUJUY: Dep. Ledesma: Yuto.

Physalaemus cuvieri. MLP A. 1301-1307 (ME), MLP A. 1308 (ME, T), MLP A. 1309-1313 (ME)
MISIONES : Aristébulo del Valle: Cufia PirG; JF 161 (ME), JF 200 (ME), JF 202 (ME), JF 235
(ME), JF 236 (ME), JF 238 (ME), JF 601 (ME), JF 734 (ME) MISIONES: Cuartel Rio Victoria.

FML 2353 (un & y una @, D). MISIONES: Dep. Cainguas: Dos de Mayo; JF 1134 (&, D)
MISIONES: Cuartel Rio Victoria: km 1272.

Physalaemus fernandezae. MLP A. 1809-1812 (ME) BUENOS AIRES: Punta Indio; MLP 2264-
2266 (ME) BUENOS AIRES: Pila: Estancia La Postrera; MACN 11004-11010 (ME) BUENOS AIRES:
Libres del Sur; MACN 29780 (ME) BUENOS AIRES: Escobar.

BB 2025 (&, T, D) BUENOS AIRES: proximo Balneario La Balandra.

Physalaemus henselii. MLP A. 1095 (ME) ENTRE RIOS: Salto Grande; MLP A. 3009-3010 (ME)
ENTRE RIOS: Dep. Colén: Parque Nacional El Palmar: La Glorieta; CENAI 147 (ME) BUENOS
AIRES: La Brava; CENAI 3261-3262 (ME) URUGUAY: Barra de Santa Lucia; CENAI 3486 (ME)
URUGUAY ; CENAI 9553 (ME) : BUENOS AIRES: Parque Pereyra Iraola; MACN 34743 (ME) ENTRE
RIOS: Palmar de Colén, MACN 14101 (ME) Corrientes: San Cosme.

MLP A. 3010 (&, D). ENTRE RIOS: Dep. Colén: Parque Nacional El Palmar: La Glorieta.

Physalaemus santafecinus. CENAI 1044-1046 (ME), CENAI 1243 (ME), CENAI 1336-1337 (ME)
SANTA FE: Helvecia.
FML 937 (dos 43 y dos 22, D). CORRIENTES: Dep. Manantiales: Mburucuya.

Pseudopaludicola boliviana. MLP A. 2953-2954 (ME) CORRIENTES: Bella Vista. MLP A. 4386-
4387 (ME) FORMOSA: Clorinda. MLP A. 4372-3378 (ME), MLP A. 4379 (%, ME, D), MLP A. 4380
(&, ME, T, D), MLP A. 4381 (ME) CHACO: Resistencia: Peaje General Belgrano. MACN 38522
(ME).

CENAI 9354 (sin dato de sexo, D), CENAI 9356 (sin dato de sexo, D) BOLIVIA: Santa Cruz de la
Sierra: Nueva Moka. MACN 31453 (sin dato de sexo, D) SANTA FE: Ruta 11, norte de

Reconquista.
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Pseudopaludicola falcipes. MACN 36611-36615: URUGUAY Artigas : San Gregorio, A. Conti.
CENAI 806-807 (sin dato de sexo, D). URUGUAY, Pueblo Santiago Vazquez.

Pseudopaludicola mystacalis. MLP A. 1550 (ME) SANTA FE: Guadalupe. MLP A. 3003-3004
(ME) ENTRE RIOS: Dep. Colon: Parque Nacional El Palmar: La Glorieta. MLP A. 3032 (ME), MLP
A. 3047 (ME) ENTRE RIOS: Villa Elisa : Arroyo San Pascual.

MACN 10934-10935 (dos 4J', D) CORRIENTES: Ituzaingd.

Somuncuria somuncurensis. CENAI 7399 (ME) : RIO NEGRO: préximo a Valcheta, MACN 33928-
33929 (ME) RIO NEGRO: Meseta de Somuncura: Valcheta: Estancia El Rincon.

MLP A. 5109 (sin dato de sexo, D) RIO NEGRO: Meseta de Somuncura: Estancia El Rincon.

Fam. Leptodactylidae

Leptodactylus latinasus. MLP A. 5043-5044 (ME) BUENOS AIRES : Ramallo: San Miguel,
Campo de Mayo ; MLP A. 3768 (ME, T), MLP A. 3769-3779 (ME) BUENOS AIRES: La Plata ; MLP
A. 3968-3972 (ME) BUENOS AIRES: Partido Magdalena: aprox. 20 km al Sur de Magdalena.

MLP A. 3968 (&, D). BUENOS AIRES: Partido de Magdalena, aprox. 20 km al sur de Magdalena.

Leptodactylus ocellatus. MLP A. 3959-3965 (ME), MLP A. 3967 (&, D, T), MLP A. 3966 (2, D)
BUENOS AIRES: Partido Magdalena: aprox. 20 km al Sur de Magdalena. MLP A. 4949 (&, ES)

BUENOS AIRES: La Plata.

Fam. Cycloramphidae

Alsodes gargola. MLP A. 2872-2873 (ME), MLP A. 2875-2890 (ME), MLP A. 2892-2894 (ME)
NEUQUEN: Primeros Pinos: Lag. Atravesada; MACN 37848-37852 (ME); MACN 37854(ME); MACN
37856 (ME) NEUQUEN: Dep. Picunches: Lag. Cerro La Atravesada; MACN 37860 (ME)
NEUQUEN: Dep. Picunches: arroyo en Cerro La Atravesada.

MLP A. 2874 (&, D), MLP A. 2891 (%, D) : NEUQUEN: Primeros Pinos: Lag. Atravesada.

Eupsophus calcaratus. MLP A. 4012-4013 (ME) MLP A. 4015 (ME) : CHUBUT: Dep. Cushamén:
Parque Nacional Lago Puelo : proximo a Los Hitos.
MLP A. 4011 (&, D), MLP A. 4014 (&, D) CHUBUT: Parque Nacional Lago Puelo: Dep.

Cushamén: préximo a Los Hitos.

Odontophrynus americanus. MLP A. 3980 (ME) BUENOS AIRES: Partido Magdalena: aprox. 20
km al Sur de Magdalena; CENAI 1636-1637 (ME) BUENOS AIRES: Monte.
CENAI 3939 (&, D) BUENOS AIRES: Ezpeleta.
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Fam. Ceratophryidae

Batrachyla leptopus. MLP A. 3999 (ME) CHUBUT: Dep. Cushamén: Parque Nacional Lago
Puelo: alrededores del sendero Pitranto Grande; MLP A. 4016-4017 (ME) CHUBUT: Dep.
Cushamén: Parque Nacional Lago Puelo, préximo a Los Hitos; MACN 38006-38008 (ME)
CHUBUT: Dep. Cushamén: Lago Puelo; BB 2202 (T), BB 2236 (T) CHUBUT: Desemboque: Lago
Puelo CENAI 1807 (ME) CHILE: El Correntoso (Chamiza), proximo a Puerto Montt ; CENAI 3848-
3849 (ME) CHILE: Puyehué; CENAI 4682-4685(ME), CENAI 470 (ME) RiO NEGRO: Puerto Blest;
BB 2224 (T), BB 2228 (T) RiO NEGRO: proximo a Pampa Linda; BB 2242 (T) CHUBUT: préximo a
Desemboque.

CENAI 1309 (sin dato de sexo, D) RiO NEGRO: Parque Nacional Nahuel Huapi: Lago Felipe;
CENAI 1828 (sin dato de sexo, D), CENAI 1830 (%, D) : RiO NEGRO: Puerto Blest.
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