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Resumen

Se efectua un analisis filogenético de dos especies de Batrachophrynus y ocho de
Telmatobius, utilizando caracteres bucofaringeos larvales. Se incluyo en el grupo intero
a Alsodes barrioi y Caudiverbera caudiverbera, y el grupo externo lo forman
Leptodactylus sp. y Bufo limensis. Un éarbol de consenso estricto muestra un clado
formado por Batrachophrynus 'y Telmatobius, con valores de bootstrap y decaimiento de
100% y 2 respectivamente. En este clado T. marmoratus se encuentra en la base de las
" otras especies de Telmatobius y Batrachophrynus. Las dos especies de
Batrachophrynus no forman un grupo monofilético, estando B. brachydactylus mas
emparentado a T. camllae que a B. macrostomus. Se contrastan las hipétesis
fllogenéticas y biogeograficas de Batrachophrynus y Telmatobius con las propuestas

para otros Telmatobiinae. Se sinonimiza Batrachophrynusy Telmatobius.

Abstract

A phylogenetic analysis of two species of Batrachophrynus and eight of
Telmatobius is performed using bucopharingeal larval characters. Alsodes barrioi and
Caudiverbera caudiverbera are included in the ingroup, and the outgroup is made up of
Leptodactylus sp. and Bufo limensis. A strict consensus tree shows one clade formed by
Batrachophrynus and Telmatobius with 100% and 2 bootstrap and decay vaIAues,
respectively. This clade shows T. marmmoratus as basal to the other speciés of
Telmatobius and Batrachophrynus. The two species of Batrachophrynus do not constitute
a monophyletic group, B. brachydactylus being more related to T. carrillae than B.
macrostomus. Phylogenetic and biogeographical hypotheses for Batrachophrynus and

Telmatobius are contrastedv to those proposed for other Telmatobiinae. Batrachophrynus
and Telmatobius are synonymized.



1. Introduccién
La familia Leptodactylidae se considera compuesta por cinco subfamilias, una de
_las cuales es Telmatobiinae (Frost, 2002). Esta subfamilia incluye los generos Alsodes,
'Atelognathus, Batrachyla, Batrachophrynus, Caudiverbera, Eupsophus, Hylorina,
Insuetophrynus, Somuncuria, Telmatobius y Telmatobufo (Frost, 2002). De éstos,

Batrachophrynus Peters, 1863 y Telmatobius Wiegmann, 1834 son los Unicos

presentes en Peru (Frost, 2002).

Batrachophrynus incluye dos especies y ambas se encuentran sélo en Per,
mientras que Telmatobius comprende 47 especies de Ecuador, Chile, Bolivia, Argentina
y Perti, siendo 20 las especies halladas en este ultimo pais (Frost, 2002). Tanto las
especies peruanas de Telmatobius como las de Batrachophrynus son acuaticas y
semiacudticas, habitando principalmente lagos y riachuelos altoandinos. El que ambos
generos tengan especies que vivan en un mismo tipo de habitat ha originado
caracteres conve;rgentes que han dificultado la taxonomia de ambos géneros (Sinsch
et al, 1995). Incluso, al inicio de los trabajos pioneros de Vellard (1951) sobre las
especies de Telmatobius de Pert, los limites genéricos no estaban claros. Del mismo
modo, se ha propuesto diversas hipdtesis sobre sus relaciones de parentesco, tales.
como: 1) Batrachophrynus 'y Telmatobius son géneros hermanos (Cei, 1986; Sinsch,
2003); 2) Batrachophrynus y Telmatobius pertenecen a la misma tribu, siendo Alsodes
el posible hermano de Telmatobius (Lynch, 1978); 3) Batrachophrynus y Telmatobius -
estan en fribus diferentes, perteneciendo Batrachophrynus, Caudiverbera vy
Telmatobufo a la misma tribu (Burton, 1998); y 4) Telmatobius es parafilético si no se

incluye dentro de él a Batrachophrynus (Cannatella, 2003; Cérdova, 2003).

Las hipdtesis actuales se han basado en caracteres osteolégicos, de los
musculos de los dedos, cariotipicos, y moleculares (Lynch, 1978; Burton, 1998;
- Canatella, 2003; Coérdova, 2003; Sinsch, 2003). Sin embargo, con excepciéon de

trabajos comparativos de la anatomia externa y de la cavidad bucal, no se ha utilizado
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caracteres larvales en un analisis filogenético (Lavilla, 1988: Wassersug & Heyer, 1988:
Aguilar, 2003). Por este motivo, el presente trabajo tiene como objetivos: 1) describir
por primera vez los caracteres larvales bucofaringeos de Batrachophrynus y seis
especies de Telmatobius, y 2) presentar un analisis filogenético preliminar de

Batrachophrynus y Telmatobius en base a la morfologia bucofaringea.



t 2 Antecedentes

Batrachophrynus fue descrito por Peters (1873) para dos especies del Peru
¢entral, B. macrostomus y B. brachydactylus, diagnosticado por la carencia de dientes
| maxilares y vomerianos, y por una lengua totaimente adherente. Sin embargo, Vellard (
1951) describe a T. infermedius con dientes en el vémer pero ausentes en la maxila,
con lo cual distinguié a Batrachophrynus de Telmatobius sblo por la adhesién de la
lengua y la ausencia de dientes vomerianos. Gallardo (1962) describié una nueva
especie de Batrachophrynus, B. patagonicus considerandola como la mas austral del
género; sin embargo, Cei & Roig (1968) colocaron a B. patagonicus dentro de
Telmatobius. Heyer (1975) llevd a cabo un analisis preliminar de las relaciones
filogenéticas entre varios géneros de la familia Leptodactylidae, en el que Telmatobius,
si bien esta relacionado con Batrachophrynus, no es su grupo hermano. Lynch (1978)
usando evidencia osteoldgica, realizd un andlisis cladistico de doce géneros
aparentemente relacionados, a los que él denomino "Telmatobiines inferiores", que
incluye a Batrachophrynus 'y Telmatobius; en su cladograma mas parsimonioso
propone la Tribu Telmatobiini con Telmatobius relacionado a Batrachophrynus, pero en
este caso tampoco es su grupo hermano. Duellman (1979) apoyandose en el
cladograma de Lynch (op. cit), hipotetiza que Batrachophrynus aparentemente es un
relicto que tuvo una distribucién mas amplia hacia el sur, antes del levantamiento de
los Andes. Laurent (1983), utilizando datos morfométricos coloca a B. brachydactylus
en el nuevo género monotipico Lynchophrys. Cei (1986) propone que Batrachophrynus
es hermano de Telmatobius; sin embargo, no sustenta su hipétesis con datos. Morales
(1988) describe Telmatobius carrillae y sugiere que ésta es una especie intermedia
entre Telmatobius y Batrachobhrynus. Sinsch et al (1995) mediante un andlisis
multivariado de datos morfométricos de especimenes adultos pertenecientes a
Batrachoprynus, Lynchophrys, y a cinco especies de Telmatobius, reconocieron a
Batrachophrynus como género vdlido con dos especies, y recolocaron a L.
brachydactylus en Batrachophrynus, sinonimizando Lynchophrys y Batrachophrynus.
Posteriormente, Sinsch & Juraske (19§5) confirman sus resultados anteriores, llevando
4



a cabo un analisis filogenético de Batrachoprynus y Telmatobius, utilizando alozimas.
Finalmente, Burton (1998), comparando estados de caracter para un musculo de los
dedoé reconoce a Batrachophrynus y Lynchophrys y los coloca en la Tribu
Calyptocephalellini.

Por lo mencionado anteriormente, se entiende que las relaciones de parentesco

entre Batrachophrynus y Telmatobius son controversiables.



3. Material y Métodos

3.1 Material Bioldgico

Se utilizé 30 especimenes que pertenecen al Departamento de Herpetologia del
Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos (MUSM),
Lima, Perd. En la tabla 1 se muestra las especies examinadas, el numero de
especimenes por especie, los estadios larvales usados por especie (siguiendo la tabla

de Gosner [1960Q]), los numeros de catalogo MUSM, vy sus localidades.

3.2 Material de Laboratorio

Tijera fina de diseccién

Pinzas

Placas Petri tipo pirex

Gotero

Parafina negra

Solucion de Azul de Metileno al 5%
Formol al 10%

Recipientes de plastico

Microscopio estereoscopio con cdmara lucida



3.3 Métodos

3.3.1 Procedimientos de De'sarrollo

Los caracteres bucofaringeos fueron evaluados en larvas, siguiendo a
Wassersug (1976). Todas las disecciones, observaciones, medidas y dibujos se
hicieron con asistencia de un micrdscopio estereoscdpico con dispositivo de camara
licida. Las cavidades orales de los especimenes fueron fotografiadas usando una
camara digital SONY Cyber-shot. La digitalizacion de las imagenes se hizo usando el
programa Photoshop 7.0®. Para la descripcion de los caracteres bucofaringeos se
siguio la terminologia de Wassersug (1976) (figuras 1y 2). )

3.3.2 Procedimientos de Analisis e ’Interpretacién dé

Resultados

La polaridad de los estados de caracter se determiné: por el método del grupo
externo. Se utilizd como grupo externo distante a Bufo limensis Werner, 1901
(Bufonidae) y Leptodactylus sp. (Leptodactylidae, Leptodactylinae) pues no existe
alguna hipétesis que los relacione a Telmatobiinae.

El grupo interno lo forman Batrachophrynus brachydactylus Peters, 1873, B.
macrostomus Peters, 1873, Telmatobius arequipensis Vellard, 1955, T. brevipes
Veli'ard, 1951, T. carrillae Morales, 1988, T. culeus (Garman, 1875), T. jelskii (Peters,
1873), T. marmoratus (Duméril and Bibron, 1841), T. rimac Schmidt, 1954 vy
Telmatobius sp. En este trabajo se sigue a Sinsch et al. (1995) al reconocer a
brachydactylus como especie de Batrachophrynus, y se sigue a Benavides et al. (2002)
al considerar a T. albiventris como sinénimo de culeus. Ade_més, se afiade al grupo
interno Caudiverbera caudiverbera (Linnaeus, 1758) y Alsodes barrioi Veloso, Diaz,
lturra & Penna, 1981. Se incluye a Caudiverbera caudiverbera (Leptodac{ylidae,
Telmatobiinae) porque Burton (1998) propuso incluir Bétrachophrynus en

Calyptocephalellini'junto a Caudiverbera y Telmatobufo con lo cual implicaba que
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Caudiverbera y Batrachophrynus estan mas estrechamente relacionados entre si que
con Telmatobius. Se utiliza una especie de Alsodes (Leptodactylidae, Telmatobiinae)
porque Lynch (1978), Lavilla (1985) y Wiens (1993) sugieren que es el posible grupo
hermano de Telmatobius.

Se utilizo las descripciones y figuras de los caracteres crales internos de
Alsodes barrioi (descrito como Alsodes sp.) (Wassersug & Heyer, 1988) para la
codificacién.

Se utilizo sélo caracteres compartidos y variables dentro del grupo interno. Todos
los caracteres estan ordenados y con el mismo peso. En la Tabla 2 se presenta la matriz
con sus taxones. Los caracteres ausentes se codificaron con “?”. Del mismo modo, los
caracteres de Alsodes barrioi que no estan descritos en la literatura estan codificados
con “?".

El analisis filogenético fue realizado usando PAUP* versiéon 4.0b6 (Swofford,
2001) en una Macintosh PowerBook G4. La opcién de busqueda heuristica de PAUP
fue usada para identificar todos los arboles igual de parsimoniosos con el menor
nimero de pasos y calcular las estadisticas de los arboles; debido a que resultaron
varios arboles en el analisis, se construyd un arbol de consenso estricte. Para realizar
el andlisis de decaimiento o indices de soporte (Bremer, 1988) se utilizé el programa
TreeRot (Sorenson, 1996). Fueron realizados analisis heuristicos de Bootstrap, con
1000 réplicas y cada uno con 10 iteraciones, para evaluar el soporte de los clados

resultantes.
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4, Resultados

4.1 Descripcion de Caracteres

Carécter 1. Tamafo y forma de las papilas infralabiales (0) Al menos un par de
papilas mas anchas y en forma de mano; (1) todas las papilas en forma de cono e
igual de anchas. Bufo limensis, Leptodactylus sp., Batrachophrynus y Telmatobius
presentan un par de papilas infralabiales en forma de mano y mas anchas que el resto
de papilas infralabiales (Figuras 3, 5). Caudiverbera caudiverbera y Alsodes barrioi

presentan todas las papilas infralabiales laterales en forma de cono e igual de anchas
(Figuras 4, 5).

Caracter 2. Nimero de papilas linguales. (0) Cuatro o mas papilas; (1) una a tres
papilas. Leptodactylus sp., Batrachophrynus y Telmatobius presentan de 1 a 3 papilas

linguales (Figuras 3, 5). Bufo limensis, Caudiverbera caudiverbera y Alsodes barrioi
presentan cuatro o mas papilas linguales (Figuras 4, 5).

Caracter 3. Papilas alrededor de la arena del piso bucal. (0) Las papilas de ambos
lados convergen en la parte posterior de la arena del piso bucal; (1) las papilas de
ambos lados no convergen en la parte posterior de la arena del piso bucal. En
Leptodactylus sp., y Caudiverbera caudiverbera las papilas no convergen (Figuras 6, 8).

En Bufo limensis, Alsodes barrioi, Batrachophrynus y Telmatobius las papilas convergen
(Figuras 7, 8).

Caracter 4. Papilas dentro de la arena del piso bucal. (0) Presencia; (1) ausencia.
Caudiverbera caudiverbera no presenta papilas (Figuras 6, 8). Bufo limensis,
Leptodactylus sp. Alsodes barrioi, Batrachophrynus y Telmatobius presentan papilas
dentro de la arena del piso bucal (Figuras 7, 8).

Carécter 5. Proyecciones del velum ventral laterales a la muesca media. (0) Poco

desarrollada; (1) -desarrollada. Bufo limensis y Leptodactylus sp., presentan las
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N borde libre de la segunda placa esta fuertemente doblada (Figuras 11, 14). Alsodes
perrioi se codifica con "?"

‘Carécter 10. Orientacion de la cuarta placa filtradora. (0) La orientacion es
horizontal; (1) la orientacion es vertical y hacia abajo. En Bufo limensis,
Leptodactylus sp., Batrachophrynus y Telmatobius la orientacién es horizontal (Figuras 9,

10, 14, 15). En Caudiverbera caudiverbera la orientacion es vertical y hacia abajo
(Figuras 7). Alsodes barrioi se codifica con "?"

Carécter 11. Exposicion de la glotis por el velum ventral. (0) Glotis expuesta, o
glotis expuesta y no expuesta; (1) glotis no expuesta. La glotis no esta expuesta en
B. brachydactylus y T. carrillae (Figuras 12). La glotis esta expuesta (no cubierta por el
velum ventral), o-—expuesta y no expuesta en Bufo limensis, Leptodactylus sp.,
Caudiverbera caudiverbera, Alsodes barrioi, Batrachophrynus macrostomus, Telmatobius
arequipensis, T. brevipes, T. culeus, T. jelskii, T. marmoratus, T. rimacy Telmatobius sp
(Figuras 13, 14, 15).

Caracter 12, Cresta, papilas o pustulas en arena prenarial. (0) Cresta presente, o
cresta presente y ausente; (1) papilas ylo pustulas presentes; (2) pustulas
presentes y ausentes, o ausentes. Bufo limensis, Leptodactylus sp., y Caudiverbera
caudiverbera presentan una cresta en la arena prenarial, 0 la cresta esta presente o
ausente (Figuras 16, 19). En B. brachydactylus y Telmatobius las papilas y/o pustulas
estan presentes y ausentes, o ausentes (Figuras 17, 18). Alsodes barrioi y
Batrachophrynus macrostomus presentan papilas y/o pustulas (Figura 19).

Carécter 13. Parte anteromedial de narinas. (0) No papilada; (1) papilada y no
papilada, o papilada. La parte anteromedial de las narinas no se encuentra papilada en
Bufo limensis, Leptodactylus sp., Caudiverbera caudiverbera, Batrachophrynus
brachydactylus, Telmatobius brevipes, T. camillae, T. culeus, T. marmoratus y T. rimac
(Figuras 16, 19). En B. macrostomus, T. arequipensis, T. jelskii y Telmatobius sp., la
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parte anteromedial de las narinas se encuentra no papilada y papilada, o papilada
[Figuras 17, 18, 19, 20). Alsodes barrioi se codifica con "?"

Caracter 14. Papilas y/o pustulas en la pared anterior narial. (0) Una o mas papilas
anchas estan presentes; (1) papilas delgadas y pustulas presentes, o papilas
delgadas y pistulas presentes o ausentes; (2) pustulas ausentes o presentes. Una
papila ancha esta presente en Caudiverbera caudiverbera (Figura 16). En Bufo limensis,
Leptodactylus sp., Batrachophrynus, T. arequipensis, T. brevipes, T. culeus, T. jelskii, T.
marmoratus, T. rimac y Telmatobius sp., las papilas y plstulas estan ausentes o

presentes (Figuras 17, 18, 19, 20). En T. carillae sélo las pastulas estan presentes o
ausentes. Alsodes barrioi se codifica con "?"

Caracter 15. Numero de filas de papilas postnariales. (0) 2 filas de papilas
postnariales; i1) 1 fila de papilas postnariales. Caudiverbera caudiverbera presenta
8dlo una fila de papilas postnariales (Figura 16). Bufo flimensis, Leptodactylus sp.,
Batrachophrynus y Telmatobius presentan dos filas de papilas (Figuras 17, 18, 19).
Alsodes barrioi se codifica con "?"

Caracter 16. Numero de papilas ylo pustulas entre papilas postnariales y la cresta
media. (0) Igual a, o menos de 2 papilas ylo pustulas; (1) mas de 2 papilas y/o
pistulas. Bufo limensis, Leptodactylus sp., Caudiverbera caudiverbera, Telmatobius
arequipensis, T. carillae, T. jelskiiy T. marmoratus presentan no mas de dos papilas y/o
pustulas (Figuras 19, 21). Batrachophrynus, T. brevipes, T. culeus, T. rimac y

Telmatobius sp., presentan mas de dos papilas y/o pustulas. Alsodes barrioi se codifica
con *?"

Baricter 17. Ancho de la cresta media en relacion a la distancia internarial. (0)
ineho de la cresta media iguéi que la distancia internarial; (1) ancho de la cresta
medla mayor que la distancia internarial. En Caudiverbera caudiverbera el ancho de la
cresta media es mayor que la distancia internarial (Figura 16). En Bufo limensis,
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Leptodactylus sp., Batrachophrynus y Telmatobius el ancho de la cresta media es igual
que la distancia internarial (Figura 17, 18, 19), Alsodes barrioi se codifica con "?"

Caracter 18. Identadacion de la cresta media. (0) No identada o poco identada; (1)
poco identada o fuertemente identada; (2) fuertemente identada. En Bufo limensis,
Leplodactylus sp., Caudiverbera caudiverbera y Telmatobius marmoratus la cresta media
estd poco o nada identada (Figuras 16, 19). Telmatobius brevipes, T. culeus, T. jelskii y
Telmatobius sp. presentan ambos estados (Figura 21). En Batrachophrynus, Telmatobius
arequipensis, T. carrillae y Telmatobius rimac la cresta media esta fuertemente identada
(Figuras 17, 18, 19). Alsodes barrioi se codifica con "?"

Carécter 19. Forma de las papilas laterales a la cresta media. (0) En forma de hoja
lateralmente comprimida con proyecciones en forma de dedo; (1) cénica. En
Caudiverbera caudiverbera las papilas laterales a la cresta media tienen forma conica
(Figura 16). Bufo limensis, Leptodactylus sp., Alsodes barrioi, Batrachophrynus y
Telmatobius presentan las papilas laterales a la cresta media como hojas lateralmente
comprimidas con proyecciones en forma de dedo (Figuras 17, 19).

Caracter 20. Papilas y/o pustulas dentro de la arena del techo bucal. (0) Papilas y/o
pustulas presentes; (1) papilas y/o pustulas ausentes. En Bufo limensis,
Leptodactylus sp., Alsodes barrioi, Batrachophrynus y Telmatobius las papilas y/o
pusiulas estan presentes (Figuras 21, 25). En Caudiverbera caudiverbera las papilas y/o
pustulas estan ausentes (Figura 22).

Caracter 21. Papilas alrededor de la arena del techo bucal. (0) Ausentes; (1) las
papilas de ambos lados no convergen en la parte posterior de la arena del techo
bucal; (2) las papilas de ambos lados convergen en la parte posterior de la arena
del techo bucal. En Batrachophrynus y Telmatobius las papilas convergen (Figura 21).
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En Leptodactylus sp., las papilas estan ausentes. En Bufo limensis y Caudiverbera

caudiverbera las papilas no convergen (Figura 22). Alsodes barrioi se codifica con "?"

Caracter 22. Proyecciones del velum dorsal. (0) Proyecciones desarrolladas; (1)
proyecciones poco desarrolladas o ausentes. Leptodactylus sp., Caudiverbera
caudiverbera, Alsodes barrioi, B. brachydactylus, T. jelskii, T. marmoratus, Telmatobius
sp., presentan las proyecciones poco desarrolladas o ausentes (Figuras 22, 23). Bufo
limensis, Batrachophrynus macrostomus, Telmatobius arequipensis, T. brevipes, T.

carrillae, T. culeus y T. rimac presenta las proyecciones bien desarrolladas (Figuras 24,
25).

Caréctgr 23. Continuidad del velum dorsal. (0) Velum casi continuo; (1) velum
separado medialmente. En Leptodactylus sp., Caudiverbera caudiverbera, Alsodes
barrici, Batrachophrynus y Telmatobius el velum esta separado (Figuras 22, 23, 25). El
velum dorsal es casi continuo en Bufo limensis (Figuras 24, 25).
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Figura 3. Vista anterior del piso de la cavidad bucal de
Batrachophrynus macrostomus. Estadio 36. Barra= 1 mm.
1. Papilainfrdabid
2. Papilalingud



Figura4. Vigtaanterior del piso de la cavidad bucal de
Caudiverbera caudiverbera. Estadio 37. Barral= mm.
1. Pepilainfraabia
2. Papilalingud
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Figura 6. Vista posterior del piso dela
cavidad bucal de Caudiverbera
caudiverbera. Estadio 36. Barra= 1 mm.
1. Arenadd piso bucal
2. Papilaarededor de laarena



Figura7. Vista posterior del piso de la cavidad bucal de
Telmatobius carrillae. Estadio 35. Barra= 1 mm.
1. Arenadd piso bucal

2. Papilaarededor delaarena
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Figura9.Vigadd velum ventra y la cavidad
faringeade Bufo limensis. Estadio 39. Bara=1
mm.

1. Vedum ventra

2. Muescamediade velum ventral

3. Cuarta placafiltradora

4. Terceraplacafiltradora



Figura 10. Vistadd velum ventral y la cavidad
faringea de Terlmatobius culeus. Estadio 35.
Barra=1 mm.

1.
2.

o bk w

Muesca media del velum ventral
Proyeccion del velum ventral cercaala
muesca

Eséfago

Cuarta placafiltradora

Tercera placafiltradora

Segunda placa filtradora



Figura1l. Visadd velum ventra y la cavidad
faringeade Caudiverbera caudiverbera.
Estadio 37. Barra= 1 mm.

1.

agbkrwbd

Proyeccion velum ventral cercaala
muesca

Muesca media del velum ventral
Cuarta placafiltradora

Tercera placafiltradora
Segundaplaca filtradora



Figura 12. Vista posterior del piso de la cavidad bucal
de Telmatobius carrillae. Estadio 35. Barra= 1 mm.
1. Veum ventrd
2. Muesca media cubriendo laglotis



Figura 13. Vista posterior del piso dela
cavidad bucal de Telmatobius culeus.
Estadio 35. Barra= 1 mm.

1. Vdum ventra

2. Glotis
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Figura 16. Vista anterior del techo bucal de
Caudiverbera caudiverbera. Estadio 35. Barra=1
mm.

Cresta en arena prenarial

Pared anteromedia de narina

Papila en pared anterior de narina

Papila postnaria

Crestamedia

Papilalateral alacresta media

oSOk wdE



Figura 17. Vista anterior del techo bucal de
Telmatobius arequipensis. Estadio 35. Barra=1
mm.

1. Arenaprenarid sin cresta o plstula

2. Pared anteromedial de narina papilado

3. Papila postharial

4. Cresta mediaidentada

5. Papilalaterd alacrestamedia



Figura 18. Vista anterior del techo bucal de
Telmatobius arequipensis. Estadio 35. Barra=1
mm.

1. Pastulaen arena prenarial
2. Pared anteromedia de narina

3. Crestamedia identada



Figura 20. Naria de Batrachophrynus macrostomus.

Estadio 36. Barra= 1 mm.
1. Pared anteromedia de narina papilado

2. Pared anterior con papilasy pustulas



Figura2l. Vista posterior del techo bucal de
Telmatobius jelskii. Estadio 35. Barra=1 mm.
1. Papilaanteromedia alacresta media

2. Crestamedia
3. Arenadd techo bucal
4. Papila adrededor ddl techo bucal



Figura22. Vista posterior del techo bucal de
Caudiverbera caudiverbera. Estadio 35. Barra=1

mm.
1. Arenade techo buca
2. Papila arededor de la arena del techo bucal
3. Velum dorsa sin proyecciones
4. Zonade velum dorsal interrumpido



Figura 23. Vista posterior del techo bucal de
Telmatobius marmoratus. Estadio 36. Barra=1 mm.
1. Velum dorsal con proyecciones poco
desarrolladas
2. Zonadd velum dorsal interrumpido



Figura 24. Vista posterior del techo de Bufo
limensis. Estadio 39. Barra= 1 mm.
1. Velum dorsal con proyecciones
desarrolladas
2. Zonade velum dorsa poco
interrumpido
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4.2 Analisis Filogenético

La busqueda heuristica usando 23 caracteres ordenados resulté en 18 arboles
parsimoniosos de 37 pasos cada uno (Cl = 0.72, Rl = 0.72). El consenso estricto de
estos arboles con los valores de bootstrap y decaimiento se muestra en la figura 18,
donde resulta un clado formado por las especies de Batrachophrynus y Telmatobius
(con valores de bootstrap y decaimeinto de 100% y 2 respectivamente). Las
sinapomorfias que soportan este clado son la presencia de un par de papilas
infralabiales anchas y en forma de mano, presencia de una a tres papilas linguales, la
posicion encima del esofago de la proyeccion del velum lateral a la muesca media, y
presencia y ausencia de papilas y/o pustulas, o su ausencia en la arena prenarial (ver
Apéndice).

El clado Ba;achophrynus-Telmatobius esta formado por T. marmoratus que se
encuentra en la base, y el clado formado por las especies restantes (figura 18). Este
clado estd apoyado por valores de bootstrap y decaimiento de 43% y 1
respectivamente (figura 18). Las sinapomorfias que soportan este clado son la
presencia de papilas, 0 su ausencia y presencia, en la parte anteromedial de las
narinas, presencia de mas de dos papilas y/o pUstulas entre las papilas postnariales y
la cresta media, y la presencia de una cresta media poco y fuertemente identada (ver
Apéndice).

Este altimo clado muestra a Telmatobius jelskii y Telmatobius sp. sin resolver y
un clado también no resuelto y formado por las restantes especies, excepto por el
subclado constituido por Batrachophrynus brachydactylus y T. carrillae. El clado
formado por Batrachophrynus brachydactylus-T. carrillae, B. macrostomus, T.
arequipensis, T. brevipes, T. culeus y T. rimac presenta valores de bootstrap y
decaimiento de 23% y 1 respectivamente. Los estados de caracter que soportan este
clado son la ausencia de papilas en la parte anteromedial de las narinas, la presencia
de una cresta fuertemente dentada, y la presencia de proyecciones desarrolladas en el
velum dorsal (ver Apéndice).

En el consenso estricto, Batrachophrynus brachydactylus esta mas
estrechamente relacionado con T. carrillae que con B. macrostomus (figura 18). El
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clado formado por B. brachydactylus y T. carrillae estad sustentado por una
sinapormorfia; la presencia de una glotis cubierta por el velum ventral (ver Apéndice);

asimismo, este clado presenta valores de bootstrap y decaimiento de 40% y 1
respectivamente.
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5. Discusion

5.1. Analisis Filogenético.

El andlisis filogenético preliminar basado en caracteres bucofaringeos larvales
soporta la hipdtesis que Telmatobius es parafilético con respecto a Batrachophrynus
(Cannatella, 2003; Cérdova, 2003), y de que este ltimo no es monofilético (Cordova,
2003) (figura 18). Los resultados de este analisis coinciden con otros analisis
filogenéticos basados en diferentes sistemas de caracteres como el de secuencias de
ADN mitocondrial y cromosémico, y en los que se sugiere que las dos especies de
Batrachophrynus deberian agruparse con Telmatobius (Cannatella, 2003; Cérdova,
2003). Por lo ta_,nto', se sinonimiza Batrachophrynus y Telmatobius. 5

Los resultados de este trabajo no sostienen la hipétesis de Lynch (1978) de
considerar a Batrachophrynus como un género separado de Telmatobius, y de
considerar a Alsodes como el posible grupo hermano de Telmatobius (figura 18). Si bien
en nuestro analisis solo se representé a Alsodes con una especie (A. bérrior), ésta no
formé un clado con las especies de Teimatobius, y las dos especies de Batrachaphrynus
no se separaron como grupo monofilético de las especies de Telmatobius (figura 18).
Ademas, en el analisis de Lynch (1978) ciertos criterios como su eleécién del grupo

_externo, codificacion de las convergencias como estados de caracter, y formacion de los
clados por simplesiomorfias (por mencionar sélo algunos) sugieren que las relaciones
por &l propuestas para los Telmatobiinae necesitan revision.

Este analisis preliminar tampoco sugiere una estrecha relacion entre
Batrachophrynus y Caudiverbera como fue hipotetizada por Burton (1998) (figura 18).
Burton sostiene que al incluir el caracter “presencia del musculo lumbricalis longus digiti
III" en el andlisis de Lynch (1978), aumentaria la superioridad del cladograma en el que
Batrachophrynus se agrupa con Caudiverbera y Telmatobufo sobre el cladograma mas
parsimonioso y “preferido” en el que Lynch se baso para clasificar a los Telmatobiinae.
Como se menciond anteriormente, el arreglo taxonémico de Lynch (1978) necesita ser
reevaluado y la inclusién del caracter propuesto por Burton también deberia ser evaluada
dentro de un enfoque de parsimonia global.
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En una serie de trabajos, Sinsch & Juraske (1995), Sinsch et a/ (1995) y Sinsch
(2003) confirman la validez del estado genérico de Batrachophrynus. Ademas, Sinsch &
Juraske (1995) y Sinsch (2003) apoyan la hipétesis de Cei (1986) de que
Batrachophrynus es una rama ancestral especializada del linaje principal de los
Telmatobius. En su reconstruccion de las relaciones filogenéticas de los Telmatobiinae
del Per central, Sinsch & Juraske (1995) basan su hipétesis evaluando alelos fijos y la
presencia o ausencia de alelos. En este trabajo, utilizan otra especie de Te/matobius (T.
culeus) como grupo externo cuando éste debe ser un taxon no relacionado con el grupo
de estudio. Ademds, no muestran una matriz de taxones y caracteres.
Consecuentemente, no habrian sinapomorfias que soporten la monofilia de
Batrachophrynus formando un clado separado de Telmatobius. Nuestros resultados
indican, por el contrario, que las dos especies de Batrachophrynus no forman un grupo
monofilético separado de las especies de Telmatobius (B. brachydactylus esta mas
relacionado con T. carillae que con B. macrostomus). Por lo tanto, no se apoya la
hipétesis de que Batrachophrynus se separd del stock de Telmatobius antes de su
diferenciacion en las especies recientes.
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5.2 Consideraciones Biogeograficas.

Apoyandose en el cladograma de Lynch (1978), Dueliman (1979) propone que
aparentemente Batrachophrynus es un relicto de un grupo que tuvo una distribucion
mas amplia hacia el sur antes del levantamiento de los Andes. Sinsch & Juraske
(1995), a su vez, proponen que las especies de Bafrachophrynus pueden representar
los remanentes de una invasiéon temprana hacia los Andes en el Perd central, mientras
que las especies de Telmatobius alcanzaron esta regién durante una segunda y ultima
invasion. Ambas afirmaciones asumen que Batrachophrynus es un grupo monofilético
y que sus dos especies estan separadas de Telmafobius. Los resultados de este
trabaijo y los de otros no apoyan ni la monofilia de Batrachophrynus ni su separacion de
las especies de Telmatobius (Canatella, 2003; Cordova, 2003). Por lo tanto, las
hipotesis de Duellman (1979) y de Sinsch & Juraske (1995) sobre la distribucion de
Batrachophrynus deberian ser reevaluadas.

Lavilla (1985) en base a un caracter larval propone el reconocimiento de dos
grupos de especies dentro de Telmatobius. El grupo meridional incluye a las especies
de Argentina y se caracteriza por la presencia de papilas orales intramarginales
mentales, y el septentrional, caracterizado por la ausencia de la mencionada fila de
papilas intramarginales, incluye a las larvas hasta ahora conacidas de Chile, Bolivia,
Pert y Ecuador. En base a la distribucion geografica de este caracter larval, Lavilla
(1985) propone que luego de su origen Telmatobius avanzé hacia el norte por la

vertiente oriental de los Andes, invadiendo desde alii la vertiente occidental (en el norte
' de Chile) y el altiplano, donde tuvo un centro de radiacién secundario, para proseguir
por los Andes cenfrales hasta superar la depresion de Huancabamba y colonizar los
Andes del Norte en Ecuador. El presente andlisis incluye sélo a especies de
Telmatobius presentes en Peru y, por lo tanto, no podemos soportar la separacion de
dos grupos de especies en Telmatobius. Sin embargo, la ubicacion de T. marmoratus
como el taxon mas basal y separado del resto de especies del clado Batrachophrynus-
Telmatobius (figura 18) y su amplia distribucion (desde, al menos, los Andes de Bolivia,
el altiplano de Per( y Bolivia, hasta los Andes centrales al sur de Per() en comparacion
con el resto de especies del clado Batrachophrynus-Telmatobius (cuya distribucion
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abarca los Andes centrales al norte de Peri hasta el altiplano de Peru y Bolivia),
sugieren una radiacién de Telmatobius desde los Andes del sur hacia los Andes
centrales, apoyando la hipétesis de Lavilla.

Posteriormente, Lavilla & Scrocchi (1986) al explicar los patrones de distribucion
de los Telmatobiinae, proponen que Telmatobius habria tenido un centro de radiacién
secundario en la cuenca del Lago Titicaca (Bolivia-Pert), y una diversificacién genérica
discreta (Batrachophrynus) en el centro de Peru, alcanzando como limite meridional la
region de Imbabura (Ecuador). Es interesante resaltar que en estas afirmaciones ya se
sugiere que Telmatobius es parafilético con respecto a Batrachophrynus. Sin embargo,
también implican que las dos especies de Batrachophrynus forman un clado separado
de las especies de la cuenca del Lago Titicaca. En este trabajo, el consenso estricto
muestra un clado que incluye a Batrachophrynus macrostomus, T. arequipensis, T.
brevipes, T. culeus y T. rimac sin resolver, y un subclado formado por B.
brachydactylus-T. carrillae. Estos resultados no apoyan la separacién de las especies
de Batrachophrynus de T. culeus. Sin embargo, estos resultados tampoco permiten
hacer inferencias biogeograficas confiables. Hasta que no se afiadan mas taxones y
otros sistemas de caracteres (incluyendo los larvales) en un andlisis filogenético, no se
podra reconstruir la biogeografia histérica de Telmatobius en forma confiable.
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7. Apéndice

Lista de apomorfias. Los nodos corresponden a los de la figura 18. El primer numero
entre paréntesis pertenece al caracter y el segundo al indice de consistencia para el
mismo caracter.

Nodo 20: (22; 0.333) Proyecciones del velum dorsal desarrolladas, 0 ==> 1; (23; 1.000)
velum dorsal continuo, 0 ==> 1.

Leptodactylus sp.: (2; 0.500) De 1 a 3 papilas linguales, 0 ==> 1; (3; 0.500) Papilas
alrededor de la arena del piso bucal no convergen en la parte posterior, 0 ==> 1; (21;
1.000) Ausencia de papilas alrededor de ia arena del techo bucal, 1 ==> 0.

Nodo 19: (1; 0.500) Todas las papilas infralabiales igual de anchas y en forma de
cono, ==> 1; (5; 1.000) Proyeccién del velum ventral lateral a la muesca media
desarrollada, 0 ==> 1; (8; 1.000) La tercera placa cubre la cuarta placa filtradora hasta
la mitad 0 mas de la mitad, 0 ==> 1; (12; 0.500) Papilas y/o pustulas presentes en
arena prenarial, 0 ==>1.

Caudiverbera caudiverbera: (3; 0.500) Las papilas alrededor de la arena del piso
bucal no convergen en la parte posterior, 0 ==> 1; (4; 1.000) Papilas dentro de la arena
del piso bucal ausentes, 0 ==> 1; (7; 1.000) Ancho de la muesca del velum ventral igual
que la distancia entre las cuartas placas filtradoras, 0 ==> 1; (9; 1.000) Borde libre de la
segunda placa filtradora fuertemente doblado ventralmente, 0 ==> 1; (10; 1.000)
Orientacion de la cuarta placa filtradora es vertical y hacia abajo, 0 ==> 1; (12; 0.500)
Cresta presente, 0 ausente y presente en arena prenarial, 1 ==> 0; (14; 1.000) Una o
mas papilas anchas estan presentes en la pared anterior narial, 1 ==> 0; (15; 1.000)
Una fila de papilas postnariales, 0 ==> 1; (17; 1.000) Ancho de la cresta media mayor
que distancia internarial, 0 ==> 1; (19; 1.000) Las papilas laterales a la cresta media en

forma cénica, 0 ==> 1; (20; 1.000) Papilas y/o pustulas dentro la arena del techo
bucal ausentes, 0==>1.
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! Nodo 18: (1; 0.500) Un par de papilas infralabiales anchas y en forma de mano,1 ==>

' 0; (2; 0.500) De una a tres papilas linguales, 0 ==> 1; (6; 1.000) Proyeccién del velum
ventral lateral a la muesca arriba del eséfago, 0 ==> 1; (12; 0.500) Las papilas y/o
pustulas estan presentes y ausentes, o ausentes en arena prenarial, 1 ==> 2; (21;
1.000) Las papilas alrededor de la arena del techo bucal convergen en la parte
posterior, 1 ==> 2.

Nodo 17: (13; 0.250) Parte anteromedial de narinas papilado y no papilado, o papitado,
==> 1; (16; 0.250) Mas de 2 papilas y/o pustulas entre papilas postnariales y la

cresta media, 0 ==> 1; (18; 0.500) Cresta media poco identada o fuertemente identado,
0==>1,

Nodo 16: (13; 0.250) Parte anteromedial de narinas no papilado, 1 ==> 0; (18; 0.500)
Cresta media fuertemente identado, 1 ==> 2; (22; 0.333) Proyecciones del velum
dorsal desarrolladas, 1 ==> 0.

Nodo 15: (11; 1.000) Glotis no cubierta por el velum ventral, 0 ==> 1.
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FE DE ERRATAS

Pagina 43 (Resultados), donde dice figura 18; deberia decir figura 26
Pagina 45 (Discusién), donde dice figura 18; deberia decir figura 26

Pagina 47 (Discusitn), donde dice figura 18; deberia decir figura 26

Pagina 49 (Referencias Bibliograficas), deberia incluirse la siguiente referencia:
CEl, J. M. & V. G. ROIG. 1968. Telmatobiinos de las lagunas basélticas de Neuquén
(Anura: Leptodactylidae). Physis, 27 (75): 265-284.

Pdagina 51 (Referencias Bibiiog'réﬁcéé), deberia incluirse la siguiente referencia:
VELLARD, J. 1951. Estudios sobre batracios andinos. 1. E! grupo Telmatobius y
formas afines. Memorias del Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional
Mayor de San Marcos, 1: 3-89



