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Resumen: Se estudian las adaptaciones a las condiciones de vida en los ambientes al-
to-andinos de diversas especies de Reptiles y Anfibios. Se estudia sobre todo la evolu-
cion de poblaciones aisladas. En algunos casos el proceso de formacion de nuevas es-
pecies alcanzo las etapas finales de una completa amixia genética. En otros, sucesivas
mezclas de genes entre poblaciones anteriormente aisladas determinan situaciones de
verdadera incertidumbre taxonomica. '

Adaptaciones notables presentan los vertebrados heterotérmos este-
nodicos para subsistir en las condiciones de vida de las altas montaiias. Las
fntimas relaciones entre estos animales y el suelo acentuan las influencias
de los factores ambientales sobre su ciclo biolégico y su pasada y presen-
te distribucion. Su estudio proporciona datos particularmente valiosos
para el analisis de los mecanismos genéticos que llevan a la formacion de
especies por aislamiento geografico. También resulta de mucho interés
para la historia del paisaje y del clima regional, especialmente durante los
estadios glaciales e interglaciales del Pleistoceno. Fn ¢l curso de la orogé-
nesis de los Andes, los nuevos relieves cordilleranos fueron gradualmente
invadidos por elementos de las antiguas dreas de génesis neotropicales de
los macizos en emersiéon desde el Palcozoico: el brasileiio-guianense y el
pampecano-patagonico, al norte y al sur del Tropico de Capricornio actual,
respectivamente. Se estima que arriba de 2.000 m la inmigracién no halla
sido anterior a las Gltimas fases del Pliocene, o al Plesistocene (Simpson,
1979). A partir de los 2.000 m y teniendo en cuenta el factor latitud, po-
.cos fueron los grupos de reptiles y anfibios que lograron integrarse en los
ccosistemas cxcepcionales de las altitudes més elevadas. Siguiendo la di-
visoria atldntico-pacifica la mayor cantidad de formas alto-andinas sc ob-
serva pues en las laderas orientales; es obvio también que hacia el sur los
limites alimétricos de distribucidon vayan progresivamente bajando, por
los aspectos gcomorfologicos de las mis recientes cordilleras australes y
por el impacto local de las muy extendidas glaciaciones Cuaternarias.
tes de los altos ““paramos”, los reptiles se hacen presentes con algunos gé-
ncros de Teiidae (Anadia, Pholidobolus, Proctoporus) ¢ Iguanidae (Ste-
nocercus); los anfibios con algunos Hylidae (Gastrotheca, Hyla), Centro-
lenidae (Centrolenella), Bufonidae (Atelopus, Osornophryne}, Dendroba-
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tidae (Colostethus) y Leptodactylidae (Eleutherodactylus, Phrynopus).
Contadas especies de Bolitoglossa constituyen alli raras filtraciones de los
urodcelos de Centro-América. En ¢l sector andino central suben hasta co-
tas elevadas unicamente Stenocercus v raros Liolaemus entre los igudni-
dos, un teiido (P’roctoporus) y esporddicamente los ofidios (Philodryas,
Tachymenis, Leptotyphlops); Gastrotheca, Pleurodema, Phrynopus, pero
aun mas Bufo, Telmatobius y Batrachophrynus, representan los anfibios.
In el sector meridional andino sc irradia con una cnorme varicdad de for-
mas el géncro Liolaemus, en evidente cxpansion cvolutiva, junto con
otros iguanidos especializados (Phymaturus, Pristidactylus): a menores al-
titudes legan unos pequeiios gekkonidos (Homonota), accidentalmente
ofidios (Bothrops, Pseudotomodon, Philodryas). Intre los anfibios la ex-
trema dispersion austral de Telmatobius no pasa de los 35° de latitud; de
los 30° la de Hiyla y de Gastrotheca, predominando doquicra Bufo spinu-
losus, hasta mds de 4.000 m. Fn las regiones patagonicas remontan la
cordillera algunos leptodactilidos con caracteres primitivos, como Atelog-
nathus y Alsodes. 1.os reptiles alto-andinos son gencralmente inquilinos
de los roquedales, como Phymaturus, Stenocercus, Pristidactylus y cier-
tos Liolaemus, o pucblan las asociaciones de matas herbaceas o arbustos,
como otros Liolaemus y Stenocercus. Gekkonidos y ofidios viven de pre-
ferencia bajo las picdras. Los anfibios presentan grandes formas acuéticas
propias de las cuencas lacustres, como la del Titicaca o de Junin en Perti
(Telmatobius. Batrachophrynus): formas de arroyos correntosos y pedre-
gosos (Telmatobius): y finalmente formas de “vegas™ o lagunas de deshie-
lo o surgentes montanos (Castrotheca, Hyla, Pleurodema. Telmalobius,
Alsodes, cte.).

Necesidades adaptativas ccolégicas fundamentales son para los repti-
les andinos: el resguardo contra la enorme variacién térmica —estacional
v diaria— o la accion de las radiaciones y de la excesiva sequedad atmos-
férica; un adecuado cquilibrio del régimen alimenticio, conforme a los re-
cursos ¥ componntes troficas del ccosistema: una mejor proteccion de
los procesos reproductivos anuales. Aun cn el verano las variaciones tér-
micas diarias en las altas cumbres pucden alcanzar cn efecto limites im-
presionantes. En las sierras de la Rioja, Argentina, a 4.000 m he medido
—10°C a las 7 horas de¢ la mafiana, con 54 de HR.: a las 13 horas la tem-
peratura llegaba a 26°C ¢n la sombra y a 43°C al sol, con 40 de HR.;
Una diferencia de 53° en el espacio de 8 horas es pues la que experimen-
taria un organismo dircctamente expuesto alli a las modificaciones caléri-
cas de la superficie del suelo... El abrigo ofrecido por las grictas de las ro-
cas orientadas hacia cl norte y habitadas por Phymaturus y Stenocercus
permite soslayar las consccuencias de los rigores ambientales. Particular-
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mente las hendiduras de los basaltos, tan frecuentes cn las cordilleras,
manticnen a una profundidad aproximada de 1,50-2,00 m. una tempera-
tura constante alrededor de 2°C, a partir de una zona de cquililirio (tem-
peratura media anual) que sc establece frente a la propagacion de la onda
fria desde la superficic, mdxima en las primeras horas de la maniana. Qtro
rasgo adaptativo morfologico de los igudnidos de roquedal cs la cola de
espinas crizadas, que permiten una efectiva adhesion a la superficic inter-
na de las grictas. Pucde asimismo citarse la intensa pigmentacion meldni-
ca de las membranas intcrnas que revisten los érganos uro-genitales, ac-
tuando probablemente como filtros de radiaciones cnergéticas; la acumu-
lacion de grasas de reserva; la homocromia en la coloracion, ete.. Un rég-
men alimenticio casi completamente herbivoro, de semillas y botones
florales, y sofisticados procesos de viviparidad, también predominan en
los reptiles andinos de gran altura, a la vez saxicolas o de pajonal. Flicien-
te defensa contra la excesivas variaciones térmicas diarias consigucen cstos
altimos hundiéndose en los periodos mds frios adentro las bases de las
matas herbiceas, frecuentemente Stipa o Festuca, donde mas denso se
hace el aparato radicular, que por su estado higroscopico determina una
zona de “seguridad” relativamente profunda, nunca congelada.

Los anfibios dcl géncro Telmatobius exhiben quizas uno de los cjem-
plos mas sugestivos de “explosion” evolutiva, lucgo de la colonizacion de
nuevos territorios. entoncees abiertos y virgenes en todos sus nichos cco-
logicos. En la herpetofauna neotropical solumente la excepceional diversi-
ficacion filética de Anolis v Liolaemus entre los reptiles, de Eleuthero-
dactylus, lyla o Bufo entre los anfibios, pucde parangonarse a la multi-
plicacién de especies y a la extremada variacion de los sistemas genéticos
que caracterizan, y caracterizaron, la proliferacion y dispersion de las po-
Llacioncs de Telmatobius, desde la penetracion de sus precursores ances-
trales en valles y cuencas de las cordilleras, siguiendo el empuje orogené-
tico andino. Las entidades taxondmicas hasta ahora reconocidas parccen
ser mas de sesenta, desde Ecuador a la Argentina, pero la sistematica del
grupo todavia esta en pafales, v es razonable prever un rapido aumento
de dicho nimero, o drasticas modificaciones de los criterios actualmente
utilizados para una reparticion intragenérica de sus lincas filéticas. Estos
anuros representan un significativo elemento de la herpetofauna alto-an-
dina, si bien su gran potencial adaptativo —a la par del origen probable
de sus precursores— aparece singularmente evidenciado por la presencia
de varias especies (Telmatobius barrioi, T. ceiorum. T. stephani. etc.) en
habitats de selva himeda subtropical subandina, en las laderas orientales
del relieve de Tucumén y Catamarca, en cl norocste argentino (Laurent,
1970, 1973). Fl paisaje tan accidentado de las Cordilleras, los nevados,
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los rios, los lagos y lagunas del altiplano, los desiertos frios, establecieron
continuas y variadas barreras topograficas y climaticas durante las migra-
ciones pretéritas de aquellos anfibios. Estas se extendieron o represaron,
alternativamente, de acuerdo con las vicisitudes geologicas de las diferen-
tes fases glaciales, los desplazamientos de los limites de las nieves perpe-
tuas, los indices de precipitacion, el aumento o disminucién de las tempe-
raturas anuales, etc.. Un namero descomunal de poblaciones aisladas fue
¢l resultado de la superposicion de los mencionados factores naturales; la
interrupcion prolongada de intercambios génicos provocd sin embargo
fenémenos repetidos de “especiaciéon’ inicial, por ausencia de intercruza-
mientos. En algunos casos el proceso de formacion de nuevas y bien iden-
tificadas especies alcanzé las etapas finales de una completa amixia gené-
tica, tal como en los Telmatobius de la Puna de Antofagasta y Atacama
(T. halli, T. atacamensis), circunscritos en limitados ecosistemas de ria-
chuelos, rodeados por barreras infranqueables de desiertos salobres. En
otros, como en las dmplias cuencas lacustres del altiplano, en Pera y en
Bolivia, o en los valles profundos de las cabeceras amazonicas, fenbmenos
frecuentes de “introgresion™ y sucesivas mezclas de genes entre poblacio-
nes intermedias, etc., determinan situaciones de verdadera incertidumbre
taxondmica. Son auténticos rompecabezas para los sistematicos, ante la
imposibilidad de combinaciones satisfactorias de caracteres morfologicos
para diagnosis o descripciones aceptables.

Ejemplos significativos de aislamiento topogréfico y sucesivas intro-
gresiones, regulacion epigenética de caracteres fenotipicos, etc., han sido
expuestos recién por Laurent (1977) para las subespecies del conjunto
Telmatobius hauthali en la region de los Valles Calchaquies, en el noroes-
te argentino. Una poblacion macrocéfala de gran tamafio (hauthali lati-
ceps) sc hubiera alli aislado en el Pleistocene en la antigua cuenca lacus-
trc de Tafi, ahora desaparecida. Actualmente sc encuentra en regresion,
por reitcrada contaminacion génica, frente a las poblaciones de talla me-
nor (hauthali pisanoi), un tiempo localizadas en las vecinas montaiias.
Rasgos genéticos similares, todavia escasamente estudiados pero también
con gigantismo cn las formas propias de grandes cuerpos de agua, pueden
ser indicados para los numerosos taxa del altiplano y de los valles coste-
ros del Perti, objeto de los trabajos preliminares de Vellard (1951, 1955,
1960). Son estos los grupos culeus, albiventris, marmoratus, crawfordi,
brevipes, jelskii arequipensis, rimac, cuya exacta definicion sistemética
ofrecc obstdculos a veces casi insuperables, por la escasa significacion de
los muchos caracteres métricos fenotipicos utilizados, la integradacion de
poblaciones limitrofes, la variacion adaptativa segin los bidtopos ocupa-
dos, etc.. Por otra parte indudables condiciones de aislamiento interespe-
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cifico aparecen sustentadas por la simpatria existente en el lago Titicaca
entre poblaciones riberenas de los grupos culeus y Albiventris, en otras
areas entre formas de los grupos culeus y marmoratus, culeus y crawfor-
di, culeus y arequipensis, etc.. Al estado actual de nuestros conocimien-
tos dudosa es asi la sugerencia de Vellard que unicamente puede recono-
cerse unas lineas filéticas basicas de Telmatobius, dotadas de suma plasti-
cidad genética, las que darian lugar a formas ecologicas locales apenas co-
rrespondientes a distintas adaptaciones a diferentes biétopos. Una deno-
minaci6én trinonial de dichas formas ecologicas. como las denominacio-
nes corrientes, no tendria pues otro valor que ¢l de una nomenclatura
“operativa’ o pragmitica: opinién ya manifestada por Parker (1940) es-
tudiando el material de la Percy Sladen Expedition al Lago Titicaca.

La problematica capa evolutiva de los Telmatobius fue hasta ahora
investigada analizando caracteres morfologicos externos, ocasionalmente
osteologicos, como en las escasas especies ecuadorianas cuidadosamente
revisadas por Trueb (1979). No se aplico otra metodologia, quizas de ma-
yor significacién biologica, tal como la comparacion de las caracteristicas
bioquimicas o inmunologicas de las proteinas, la compatibilidad genética,
oun mas detallado examen de las estructuras cromonémicas del cariotipo.
Hay que poner énfasis en las reacciones fenotipicas a menudo convergen-
tes de estos organismos en presencia de los rigurosos factores ambientales
de las altas montafias. Su tolerancia al frio es generalmente excepcional.
En Telmatobius hauthali, por ejemplo, las células germinales, tan sensi-
bles en los heterotérmos, pueden realizar su ciclo gametdgeno hasta con
temperaturas cercanas a 0°C (Cei, 1949). Observamos ejemplares de espe-
cies alto-andinas afines (Batrachophrynus macrostomus de la laguna de
Junin) permanecer horas incluidos en bloques de hielo, restableciendo en
breve tiempo una normal actividad vital. Hay modificaciones de la piel
—pliegues vasculosos, discos cutineos— que se repiten en especies de dife-
rentes grupos como respuesta adaptativa a las variaciones del contenido
de oxigeno de las aguas, a baja presién atmosférica. Costumbres mas
acudticas o mds terrestres acondicionan el desarrollo de las extremidades,
la morfologia de la cabeza, narices, ojos, las membranas interdigitales,
etc.. Por su estricto control endocrino y constitucional, sblo los caracte-
res sexuales secundarios resultan relativamente independientes del medio,
y adquieren trascendente importancia de caracteres de grupo o filéticos.

En sintesis, debido a sus peculiaridades biologicas, estos anuros som-
brios, lucifugos y poco llamativos, ocupan un lugar sobresaliente en los
bidtopos mas diversos de los ecosistemas alto-andinos. Es evidente la im-
portancia de su futura mejor elucidacion, puesto que los complicados
contactos y disyunciones y los rasgos adaptativos y genéticos de sus poli-
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maorfas poblaciones involucran de una manera tan singular la tematica de
la ““especiacion™ por aislamicnto geografico y al mismo ticmpo los funda-
mentos teoréticos de la taxonomia.
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