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Resumen. Pocos anfibios lograron colonizar los ambientes altoandinos de Patagonia. En este trabajo se analiza la composicion de esta fauna
de alta montafia en la vertiente oriental de los Andes, se describen sus hébitats y se analizan las estrategias reproductivas. A través de busquedas
activas (1993-2016) se registraron las siguientes especies de anuros: Nannophryne variegata, Rhinella papillosa, Pleurodema bufoninum,
Alsodes gargola, Alsodes neuquensis y Atelognathus patagonicus. La distribucién se encontr6 asociada a los cuerpos de agua y sus cercanias.
Muy pocas especies se hallaron en simpatria y un tnico caso de dos especies en sintopia. Todas las especies presentan una reproduccion
estacional y un modo reproductivo generalizado, con larvas de vida libre de habito bentonico. Se registraron distintas estrategias de desarrollo
larval, de corta duracion (estacional), muy larga (plurianual) y una especie con plasticidad fenotipica en el periodo larval. Se discuten otros
aspectos ecologicos de estos anuros en relacion con los ambientes que habitan.
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Abstract. Few amphibians achieved colonize the high Andean environments of Patagonia. In this work the composition of this high mountain
fauna on the eastern slope of the Andes is analyzed, their habitats are described, and their reproductive strategies are analyzed. Through active
searches (1993-2016) the following species of anurans were recorded: Nannophryne variegata, Rhinella papillosa, Pleurodema bufoninum,
Alsodes gargola, Alsodes neuquensis and Atelognathus patagonicus. The distribution was associated with bodies of water and their
surroundings. Very few species were found in sympatry and only a single case of two species in syntopy. All species exhibit seasonal
reproduction and a generalized reproductive mode, with free living tadpoles of benthic habits. Different larval development strategies were
recorded: short duration (seasonal), very long (multi-year) and one species with phenotypic plasticity in the larval period. Other ecological
aspects of these anurans are discussed in relation to the environments they inhabit.

Keywords: Anurans, high mountain environments, Patagonia, reproductive biology, reproductive modes

Introduccion marcada, con inviernos largos y, para ciertas latitudes, varios meses
de cobertura de nieve y hielo. Ademas, estan sometidos a una alta
insolacion, con elevada radiacion UV, y la presion parcial de oxigeno

y la temperatura disminuyen con la altitud (Sommaruga et al. 1999,

Los ecosistemas altoandinos, junto a otros sistemas de alta
montafia del mundo, integran el bioma alpino, que comprende todos
los ecosistemas que se encuentran por encima del limite superior de

los bosques que, en su sentido mas estricto, es la linea superior a la
que llega la ultima especie arbdrea, aunque sea bajo una forma
achaparrada (treeline, en inglés, Korner 1998). Estos ecosistemas,
que se extienden hasta la linea de nieves permanentes, se caracterizan
por condiciones ecoldgicas muy rigurosas y restrictivas para el
desarrollo de la vegetacion y de la fauna y estan dentro de los sistemas
terrestres mas desfavorables del planeta (Kdrner 2001, Mermoz et al.
2009). Tienen un clima frio de tipo alpino, con una estacionalidad

Korner 2001).

En general para los anfibios anuros, el nimero de especies
(riqueza especifica) disminuye con la altitud (Duellman 1979). Esta
generalidad se aplica a los Andes patagonicos donde, por las rigurosas
condiciones ambientales imperantes, pocas especies de anfibios
logran superar el limite superior de la vegetacion boscosa. Entre estos
pueden mencionarse a Nannophryne variegata encontrada a 2.200 m
(Formas y Pugin 1978) y a Alsodes gargola a 1.950 m (Ubeda 1998).
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Por su parte, Pleurodema bufoninum, tipica de ambientes aridos,
asciende por las estepas altoandinas hasta los 2.600 m en la Provincia
de Mendoza, Argentina (Cei y Roig 1974).

Teniendo en cuenta las condiciones rigurosas para el desarrollo
de la vida que impone la altura, y las propias restricciones de los
anfibios, tanto fisiologicas y morfologicas (i.e. ectotermia, piel
delgada y permeable) como las de su ciclo de vida, los objetivos de
este trabajo son: i) analizar la composicion de la batracofauna de
altura en la vertiente oriental de la Cordillera de los Andes
patagonicos, ii) identificar y describir los ambientes y
microambientes que se utilizan para la reproduccion y el desarrollo
larval y iii) analizar los modos reproductivos y las estrategias
reproductivas que presentan estas especies. Adicionalmente se
discuten algunos aspectos ecologicos de estas especies, en relacion a
los ambientes que habitan.

Materiales y métodos
Area de estudio

El 4rea comprende los ambientes altoandinos patagonicos de la
vertiente oriental de la Cordillera de los Andes, en territorio argentino,
entre 36°26’S y 50°33°S, situados en el oeste de las Provincias de
Neuquén, Rio Negro, Chubut y Santa Cruz, en los Parques Nacionales
Lanin, Nahuel Huapi, Lago Puelo, Los Alerces y Los Glaciares y en
las siguientes areas protegidas provinciales: El Tromen y Copahue
(Neuquén), Rio Azul-Lago Escondido (Rio Negro), Arroyo Motoco
(Chubut) y Lago del Desierto (Santa Cruz). En este estudio no se
incluy6 la isla de Tierra del Fuego porque hasta el momento no
existen registros de anfibios (Ubeda 1998, Vaira et al. 2012).

De relieve montafioso, los principales modeladores del paisaje
han sido los procesos tecténicos que dieron lugar a la formacion de la
cordillera, la actividad volcanica, los sucesivos avances y retrocesos
glaciares durante el Pleistoceno, la erosion fluvial y eventos de
remocion en masa y avalanchas (Flint y Fidalgo 1964, Mermoz et al.
2009, Mateucci 2012).

Los sistemas biologicos altoandinos patagdénicos corresponden
a la Provincia Biogeografica Altoandina (Cabrera 1971, Cabrera y
Willink 1973) y se distribuyen de manera discontinua por encima de
otros ecosistemas, principalmente boscosos (Cabrera 1971, Mermoz
et al. 2009). El limite inferior de estos sistemas se encuentra a
diferentes altitudes a lo largo de los Andes patagonicos, dado que
existe una relacion inversa entre la altitud a la que llega el bosque y
la latitud, es decir que hacia el sur este limite desciende en altura. Asi,
en el norte de los Andes patagonicos el limite superior del bosque se
encuentra entre 1800 y 2000 m de elevacion y en el sur, en Tierra del
Fuego, se encuentra entre 500 y 700 m (Cabrera 1971, Mateucci
2012).

El clima del area es frio, con fuertes vientos del oeste y copiosas
nevadas invernales; una cubierta de nieve de grosor variable persiste
durante varios meses al aflo. En el sector septentrional de la vertiente
oriental de la cordillera existe una marcada estacion seca en verano
(Paruelo et al. 1998, Mateucci 2012). En el sector meridional, los
ambientes altoandinos limitan con glaciares y con el Campo de Hielo
Patagoénico Sur, y el clima se hace mas frio, ventoso y humedo, con
precipitaciones que se distribuyen casi homogéneamente durante el
afio y pueden llegar localmente a los 2.000 mm anuales y en
proximidades del campo de hielo hasta los 5.000 mm, de modo que
no hay déficit hidrico en todo el afio (Mateucci 2012). Ademas del
gradiente climatico latitudinal, el efecto de sombra de lluvia que
ejerce la Cordillera de los Andes frente a los vientos del Océano
Pacifico cargados de humedad determina la existencia de un marcado
gradiente de precipitaciones decrecientes hacia el este, 1o que provoca

que en la franja mas oriental de la cordillera el manto de nieve tenga
menor espesor y duracion anual (Ferreyra et al. 1998b, Paruelo et al.
1998).

Figura 1: Cuerpos de agua Iénticos de gran tamaiio habitados por anfibios, en
sistemas altoandinos patagonicos. A) lago oligotréfico en circo glaciar. B)
lago oligotrofico en circo glaciar, a comienzos del deshielo (diciembre). C)
costa rocosa de lago altoandino. Fotografias de Carmen Ubeda.

Dentro de estos sistemas altoandinos existe una heterogeneidad
ambiental, dada por la interaccion entre la altitud, las precipitaciones,
la orientacion y la pendiente de las laderas (que condicionan la
exposicion al sol y al viento y la acumulacion de nieve) y el tipo de
suelo. Esta heterogeneidad determina la existencia de diversas
condiciones para la vida que permiten el desarrollo de distintas
comunidades vegetales (Ferreyra et al. 1998a, Mermoz et al. 2009,
Mateucci 2012).

Los semidesiertos y las estepas de altura son los tipos de
vegetacion mas extendidos, sobre suelos inexistentes o con poca
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capacidad de retencion de agua, en los que predomina un estrato
arbustivo-herbaceo bajo (menor a 25 cm), de muy baja cobertura,
compuesto por gramineas xerofiticas y dicotiledoneas rastreras o en
cojin (Ferreyra et al. 1998a, Martin y Mermoz 2005, Mermoz et al.
2009, Mateucci 2012). La cobertura vegetal disminuye con la altitud
(Ferreyra et al. 1998a). Los semidesiertos existen, aunque haya
precipitaciones suficientes, debido a la baja retencion del agua por los
suelos (Mermoz et al. 2009). En los Andes meridionales, son
comunes los brezales de murtilla, Empetrum sp. (Cabrera 1971).
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Figura 2: Cuerpos de agua loticos habitados por anfibios, en sistemas
altoandinos patagénicos. A) Arroyo emisario de lago altoandino, de curso
meandroso en valle glaciar. B) arroyo de primer orden en valle fluvial
altoandino. C) naciente de arroyo en mallin altoandino. D) pequefio arroyo
temporario de aguas calmas en estepa altoandina. Fotografias de Carmen
Ubeda.

En sectores con relieve general plano o plano-concavo y
pendiente suave, sobre suelos mal drenados, se desarrollan los
mallines (= vegas) de altura, praderas himedas de baja altura,
siempreverdes, densas, dominadas por briofitas, juncaceas,
ciperaceas, gramineas cespitosas y dicotiledoneas herbaceas
(Gandullo y Schmid 2001, Martin y Mermoz 2005, Mermoz et al.
2009). Estos mallines estan asociados a las cabeceras de cuenca y
actiian como cubetas de acumulacion de pequefios cursos de agua que
dan origen a los arroyos. Existen mallines de pendiente, sobre laderas
alimentadas con agua de deshielo, y mallines de depresion, situados
en concavidades horizontales.

Con respecto a los cuerpos de agua del area de estudio, los mas
conspicuos son los lagos glaciares y los lagos oligotréficos. Los
primeros se encuentran al pie del frente de los glaciares y reciben
aguas con un alto contenido de sedimentos en suspension, que dan a
sus aguas un aspecto lechoso. Los lagos oligotréficos se encuentran
en circos y valles glaciares o en crateres de volcanes inactivos y estan
alimentados por aguas de lluvia y de deshielo (Fig. 1). Estos lagos,
clasificados como ultraoligotroficos, son hiposalinos, levemente
acidos y extremadamente transparentes debido al bajo nivel de
carbono orgénico disuelto y de nutrientes (principalmente por el bajo
aporte de materia organica aloctona desde la cuenca, por los suelos
poco desarrollados y la escasa y dispersa vegetacion del entorno)
(Sommaruga et al.1999, Zagarese et al. 2000). Sometidos a una alta
irradiacion solar, presentan una alta penetracion de la radiacion y una
baja atenuacion de la radiacion UV (Sommaruga et al. 1999, Zagarese
et al. 2000). Estos lagos se congelan superficialmente durante 6 a 8
meses al aflo y pueden presentar estratificacion térmica invertida en
invierno (Zagarese et al. 2000). En cuanto a la biota, carecen
naturalmente de peces y sus cadenas troficas son simples. El plancton
es escaso, el fitoplancton estd dominado principalmente por
nanoplancton y el zooplancton es muy simple, con especies altamente
resistentes a la radiacion UV. El perifiton constituye el principal
aporte a la produccion primaria total (Zagarese et al. 2000).

Estos lagos tipicamente desaguan a través de arroyos emisarios
de fondo rocoso y aguas cristalinas, que descienden por valles
glaciares o fluviales (Fig. 2A). Otros arroyos en estado juvenil,
labrados en la roca de base (Fig. 2C), surcan las laderas del ambiente
altoandino y terminan en mallines o lagos, o siguen su curso hacia su
linea de base.

Dentro de los mallines, el microrelieve determina la existencia
de una variedad de microambientes acuaticos, tanto l6ticos (canales y
arroyos) como Iénticos (charcos, pozas y sectores anegados) (Figuras
2B, 2D y 3). Estos cuerpos de agua pueden ser permanentes o
temporarios, segun el balance entre la recarga y el drenaje del mallin
(Gandullo y Schmid 2001). A diferencia de los lagos oligotroficos,
los cuerpos de agua Iénticos dentro de los mallines son muy someros
y vegetados, desarrollan un perifiton visible a simple vista y
acumulan detritus, siendo tipico el color rojizo de sus sedimentos.

Metodologia

Durante diferentes campaiias de muestreo en ambientes
patagonicos altoandinos de la vertiente oriental de la Cordillera de los
Andes patagonicos, entre los afios 1993 y 2016, se realiz6 una
busqueda activa de anfibios, que se concentrd en humedales de
distinto tipo y en los cuerpos de agua y sus costas. Algunos cuerpos
de agua de los cerros Catedral y Challhuaco, en el Parque Nacional
Nahuel Huapi, fueron visitados con frecuencia estacional durante los
afios 2005 a 2010. La presencia de los anfibios se verifico a través del
hallazgo de huevos, larvas e individuos postmetamorficos (juveniles
y adultos).
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Figura 3: Cuerpos de agua Iénticos de pequefio tamafio habitados por anfibios,
en sistemas altoandinos patagonicos. A) mallin de depresion con gran nimero
de pozas someras, en valle glaciar altoandino. B) mallin de pendiente con
pozas encadenadas en las cabeceras de un arroyo altoandino. C) sector
anegado con agua de deshielo en mallin de pendiente. D) poza permanente en
mallin altoandino. Fotografias de Carmen Ubeda.

Se tomaron datos de cada sitio del hallazgo (coordenadas,
altitud, ambiente circundante) y de los habitats reproductivos (tipo de
cuerpo de agua, dimensiones, profundidad, tipo de fondo, presencia
de vegetacion y temperatura del agua (a 20 cm). Se tomaron
fotografias de los ambientes y microambientes donde se registro la
presencia de los anfibios.

Los huevos, las larvas y los estadios postmetamorficos se
identificaron hasta nivel de especie con los caracteres diagnosticos
dados por distintos autores (e.g. Cei 1965, Formas y Pugin, 1978,
Ubeda 1998, Pillado et al. 2000, Weigandt et al. 2004). Se midieron
larvas y metamorfos (estadio 46 de Gosner 1960) de las especies para
obtener el maximo tamafio que éstos alcanzan. Las medidas se
tomaron in sifu utilizando un calibrador digital con error de lectura +

0,05 mm, bajo permisos otorgados por la Administracion de Parques
Nacionales de Argentina.

Adicionalmente a los datos obtenidos en el terreno, se recopild
informacion bibliografica relativa a reproduccion, oviposturas, larvas,
metamorfos y temporalidad del desarrollo larval de las especies
encontradas.

A cada especie se le identifico el modo reproductivo
(combinacion de caracteristicas de huevos, ovipostura, sitio de
oviposicion, larva, desarrollo y tipo de cuidado parental, si existe)
siguiendo el concepto de Salthe (1969) y la clasificacion de Duellman
y Trueb (1986). El concepto de estrategia reproductiva utilizado sigue
el criterio de Wilbur (1977) y Duellman (1989), es decir, el conjunto
de tacticas que fueron seleccionadas como las adaptaciones que han
aportado, en promedio, al mayor niimero de descendientes a las
generaciones recientes. El tipo de larva se asign6 segun la propuesta
de gremios ecomorfologicos de Altig y Johnston (1989).

Resultados

En los ambientes altoandinos patagonicos de la vertiente
oriental de la Cordillera de los Andes se registraron seis especies de
anfibios anuros, pertenecientes a cuatro familias (Tabla 1):
Nannophryne variegata Giinter 1870 y Rhinella papillosa (Philippi
1902)  (Bufonidae), Pleurodema  bufoninum  Bell 1843
(Leptodactylidae), Alsodes gargola Gallardo 1970 y Alsodes
neuquensis Cei 1976 (Alsodidae) y Atelognathus patagonicus
(Gallardo 1962) (Batrachylidae). Estas especies presentan distintos
grados de dependencia con el agua. Las tres primeras tienen habito
terrestre y las tres ultimas tienen habito semiacudtico y una capacidad
de permanecer sumergidas largos periodos, con adaptaciones
morfoldgicas a la vida acuatica, como piel lisa y suelta, membranas
interdigitales en los ortejos y ausencia de timpano.

En la Tabla 1 se indica para cada especie la localidad de maxima
altitud a la que se encontraron larvas o metamorfos. Los diferentes
estadios de la ontogenia (larvas, juveniles y adultos) de estas especies
fueron encontrados en una variedad de ambientes acuéticos y sus
inmediaciones (costas rocosas y mallines). Las caracteristicas de
estos ambientes, 16ticos y 1énticos y la ocurrencia de las especies, se
describen en la Tabla 2 y muestran en las Figuras 1 a 3. No se
registraron anfibios en lagos situados al pie del frente de glaciares ni
en afloramientos rocosos, ni conos de derrubio ni semidesiertos de
altura. Dos especies, Alsodes gargola y A. neuquensis, se encontraron
localmente abundantes, con altas densidades permanentes de larvas
(entre 50 y 300 individuos) en remansos y pozones en el curso de
arroyos, de relativamente pequefio tamaiio (ca. 2x1 m y 0,5 m de
profundidad) (Fig. 2A - C), y de individuos postmetamorficos en
costas rocosas de lagos (4 individuos por m? de costa) (Fig. 1C).

Aparte de las especies mencionadas, otras especies tipicas de
los bosques templados australes se encontraron en el limite superior
de los mismos, representado por lenga (Nothofagus pumilio) de baja
altura, donde ésta se interdigita con el ambiente altoandino:
Pleurodema thaul (Schneider 1799), Alsodes coppingeri (Giinter
1881), Atelognathus nitoi (Barrio 1973) y Chaltenobatrachus
grandisonae (Lynch 1975). Estas especies se registraron en diferentes
tipos de ambientes acuaticos a distintas altitudes dependiendo de la
latitud (Tabla 3).

Los datos puntuales de temperatura del agua de cada hallazgo
mostraron una gran variacion estacional de los habitats acuaticos. Las
minimas temperaturas del agua con presencia de anfibios se
registraron en otofio e invierno (mayo-noviembre), siendo de 0 a 3°C
en lagos y pequefios arroyos habitados por larvas y adultos de Alsodes
gargola, parcial o totalmente congelados superficialmente y en
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Tabla 1: Especies de anfibios anuros registradas en ambientes patagonicos altoandinos y datos de las localidades de maxima altitud en las que se registraron

larvas y/o metamorfos.

Familia Especie Localidad de maxima altitud de hallazgo de larvas o metamorfos  Coordenadas / Altitud
Nannophryne variegata Ladera oriental del cerro Catedral, Parque Nacional Nahuel Huapi 41°10°58”S; 71°27°5570. 1.955 m
Bufonidae
Rhinella papillosa Mallines en cercanias de laguna Varvarco Campos, Neuquén 36°23°56”S; 70°38°0870. 2.027 m
Leptodactylidae  Pleurodema bufoninum Bafiado Los Barros, Parque Provincial Laguna Tromen, Neuquén 37°06°41”’S; 70°08°2070. 2.020 m
Alsodes gargola Laguna Schmoll, cerro Catedral, Parque Nacional Nahuel Huapi 41°11°36S; 71°29°5870. 1.940 m
Alsodidae
Alsodes neuquensis Portillo La Atravesada, cerro La Atravesada, Neuquén 38°53729S; 70°39°2770. 1.860 m
Batrachylidae Atelognathus patagonicus ~ Lago Batea Mahuida, en crater volcan Batea Mahuida, Neuquén 38°49°10”S; 71°11°3170. 1.753 m

Tabla 2: Ocurrencia de larvas y metamorfos de anuros en ambientes acuaticos altoandinos patagonicos de la vertiente oriental de la Codillera de los Andes. Nv

= Nannophryne variegata, Rp = Rhinella papillosa, Pb = Pleurodema bufoninum, Ag = Alsodes gargola, An = Alsodes neuquensis, Ap = Atelognathus

patagonicus, X = ocurrencia.

Ambientes acuaticos en ecosistemas altoandinos

Nv Rp Pb Ag An Ap

altoandinos, con costas rocosas.

Lagos oligotroficos de altura situados en circos glaciares, crateres de volcanes inactivos y valles X X X

de arroyos.

Pozas permanentes en mallines de altura, aisladas con cierto recambio de agua o en el curso superior X X

LENTICOS

superficial en mallines de pendiente.

Sectores anegados someros en mallines de depresion y sectores anegados por escurrimiento X

Lagunas temporarias y permanentes en ambientes desérticos.

Charcos temporarios en mallines y estepas altoandinas.

Nacientes y curso superior de arroyos permanentes en mallines de altura.

fluviales.

Sectores de poca corriente en arroyos permanentes de fondo rocoso en laderas y valles glaciares o

LOTICOS

y calmos en pequefios arroyos permanentes.

Canaliculos de drenaje y arroyos someros de poco caudal en mallines de altura. Sectores marginales X X

Arroyos temporarios de poco caudal en estepas altoandinas.

Tabla 3: Especies de anuros que se distribuyen hasta las proximidades del limite altitudinal del bosque de lenga en la vertiente oriental de los Andes y datos de

los ambientes y localidades de maxima altitud en las que se registraron larvas y/o metamorfos. PN = Parque Nacional.

Familia Especie Ambiente Localidad de maxima altitud

Leptodactylidae Pleurodema thaul Pozas someras en mallines en bosque bajo de lenga Cerro Challhuaco, PN Nahuel Huapi, 1.595 m

Alsodidae Alsodes coppingeri  Arroyos de primer orden en bosque bajo de lenga Cordon Vespigani, Santa Cruz, 750 m

Batrachylidae Atelognthus nitoi Lagunas permanentes y temporarias en bosque bajo de lenga ~ Cerro Challhuaco, PN Nahuel Huapi, 1.540 m

Batrachylidae Chaltenobatrachus ~ Lagunas someras y pozas vegetadas en bosque bajo de lenga 8 km O del extremo norte de Lago del Desierto,
grandisonae Santa Cruz, 830 m

ocasiones cubiertos por una capa de nieve. Las temperaturas del agua
de los hallazgos del verano mostraron una gran variacion térmica a lo
largo del dia, e incluso heladas nocturnas. Los ambientes acuaticos
someros y de menor tamafio mostraron una mayor amplitud térmica
diaria, con minimas al amanecer (3-6°C) y maximas durante la tarde
en dias soleados. La méaxima temperatura del agua encontrada con
presencia de anfibios fue de 26°C en dos casos: sectores anegados por
escurrimiento superficial en mallines con larvas de Nannophryne
variegata y pozas permanentes con larvas y adultos de Alsodes
gargola. La fenologia reproductiva y las caracteristicas de huevos,
larvas y metamorfos de las especies encontradas en ambientes
altoandinos patagonicos se describen en la Tabla 4.

Todas las especies presentan un patréon de reproduccion
estacional (Tabla 4), comenzando tempranamente en Nannophryne
variegata, Rhinella papillosa y Pleurodema bufoninum y mas
tardiamente, en el verano, en Alsodes gargola.

Asimismo, todas las especies presentan un modo reproductivo
generalizado, por tener huevos y larvas acuaticos, y larvas de
alimentacion activa. Nannophryne variegata, R. papillosa y P.
bufoninum oviponen en aguas someras expuestas a la radiacion solar
y tienen huevos pigmentados. Alsodes gargola coloca sus huevos bajo
rocas, protegidos de la radiacion solar y tiene huevos sin pigmentar.
No se conoce la ovipostura de Alsodes neuquensis ni de
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Tabla 4: Datos de oviposturas, larvas, periodo larval y metamorfos de las especies de anuros que habitan ambientes altoandinos de la vertiente oriental de los

Andes patagonicos. El gremio ecomorfolégico de las larvas fue asignado segtin Altig y Johnston (1989).

Especie Reproduccién, ovipostura y huevos Larvas, desarrollo larval y metamorfos Fuentes
Reproduccion estacional, después del Larva pequefia (hasta 41 mm), asignable al gremio Gallardo (1962)
deshielo. ecomorfologico léntico bentonico. Hock (1967)
Nannophryne Ovipostura numerosa (hasta 400 Periodo larval corto, en la estacion de crecimiento. Donoso- Barros (1975)
. huevos). Huevos pigmentados, en Metamorfo relativamente pequefio (7-10 mm). Formas y Pugin (1978)
variegata cordon gelatinoso de diametro regular. Ubeda (1998)
Cisternas et al. (2019)
Este estudio
Reproduccion estacional, sincronica o Larva pequefia (hasta 35 mm), asignable al gremio Ubeda (1998)
prolongada. ecomorfologico léntico bentonico. Jara et al. (2006, 2007)
Rhinella Ovipostura numerosa (hasta 7100 Periodo larval corto (7 a 10 semanas), en la estacion de Donoso- Barros (1975)
papillosa huevos). Huevos pigmentados, en crecimiento. Sympson et al. (2006)
cordon gelatinoso de diametro regular. ~ Metamorfo relativamente pequefio (11-15 mm). Sympson (2010)
Este estudio
Reproduccion estacional. Larva de tamafio intermedio (hasta 64 mm), asignable al gremio Ubeda (1998)
Ovipostura numerosa (hasta 2913 ecomorfologico léntico con caracteristicas de los gremios Weigandt et al. (2004)
Pleuroldema huevos). Huevos pigmentados, en bentonico y nectdnico. Jara et al. (2007)
bufoninum cordon gelatinoso de didmetro Periodo larval corto (30-45 dias), en la estacion de crecimiento. Jara et al. (2006)
irregular. Metamorfo de tamano intermedio (13-17 mm). Este estudio
Reproduccion estacional. Larva grande (hasta 95 mm), asignable al gremio Gallardo (1970)
Ovipostura de 30-40 huevos. Huevos ecomorfologico l6tico bentonico. Ubeda (1998)
independientes, no pigmentados, se Periodo larval muy prolongado (4 afos). Pillado et al. (2000)
Alsodes gargola  ocultan bajo piedras o en oquedades Metamorfo relativamente grande (20-26 mm). Logares y Ubeda (2006)
profundas en bordes de arroyos y Ubeda y Casanovas
pozas permanentes. (2012)
Este estudio
Reproduccion, ovipostura, y huevos Larva grande (hasta 80 mm), asignable al gremio Cei 1980
Alsodes sin datos. ecomorfologico l6tico bentonico. Ubeda (1998)
. Periodo larval muy prolongado (mayor a un afo). Pillado et al. (2000)
neuquensis Metamorfo relativamente grande (22-26 mm). Barrasso et al. (2016)
Este estudio
Reproduccion estacional. Larva grande (hasta 77 mm), asignable al gremio Cei (1965)
Ovipostura y huevos sin datos. ecomorfologico léntico bentonico. Cuello et al. (2014)
Atelognathus Periodo larval presenta plasticidad fenotipica dependiendo del Este estudio
patagonicus hidroperiodo, con larvas estacionales y larvas que atraviesan el

invierno.

Metamorfo relativamente grande (21-24 mm).

Atelognathus patagonicus.

Nannophryne variegata, R. papillosa y P. bufoninum
concentran el desarrollo larval en la corta estacion de crecimiento; en
N. variegata se encontraron oviposturas junto a larvas de 25 mm de
longitud en el mes de noviembre, indicando mas de un evento
reproductivo en la misma estacion. Las otras especies tienen un largo
periodo larval, con larvas que atraviesan uno o mds inviernos en los
cuerpos de agua (Tabla 4); por ejemplo, en el caso de las dos especies
de Alsodes siempre se encontraron cohabitando varias cohortes de
larvas correspondientes a oviposturas de diferentes ailos.

Todas las especies de los ambientes altoandinos tienen larvas
pigmentadas, siendo maxima la pigmentacion en larvas de
Nannophryne variegata y Rhinella papillosa que tienen un color
uniforme pardo oscuro, casi negro, y sin guanéforos. Todas las larvas
tienen una morfologia adaptada al habito bentonico y ninguna de ellas
presenta adaptaciones extremas a un tipo determinado de ambiente
acuatico (Tabla 4, Fig. 4).

Algunas especies pudieron encontrarse en simpatria en los
ambientes altoandinos (N. variegata - A. gargola, R. papillosa - P.
bufoninum, P. bufoninum - A. gargola, P. bufoninum - A. neuquensis,
P. bufoninum - A. patagonicus, A. neuquensis - A. patagonicus), pero
solo en muy pocos casos se encontraron cohabitando en el mismo
ambiente. So6lo en una localidad se encontraron dos especies

compartiendo el mismo habitat: Alsodes neuquensis y Atelognathus
patagonicus en el lago Batea Mahuida y sus costas rocosas (Tabla 1).
En los otros casos en que dos especies compartieron el mismo
ambiente acuatico, se encontraron segregadas en el espacio utilizando
distintos microambientes. Por ejemplo, en un pequefio arroyo en el
limite entre el matorral de lenga y la estepa altoandina (1.400 m,
Parque Nacional Nahuel Huapi) se encontraron larvas de Alsodes
gargola habitando el sector central de fondo rocoso y larvas de P.
bufoninum en sectores marginales planos y someros, con fondo de
sedimento fino y sin corriente. Otro caso de segregacion en el espacio
se registro en mallines de pendiente sobre la ladera oriental del cerro
Catedral (1800-1950 m, Parque Nacional Nahuel Huapi), en los que
larvas y adultos de A. gargola se encontraron en pequefios arroyos y
canaliculos de drenaje, mientras que larvas de N. variegata se
encontraron en sectores de 1-2 cm de profundidad, anegados con agua
de deshielo, y los adultos en refugios bajo piedras muy cercanas al
sitio reproductivo (Fig. 3C).

Discusion

Los ambientes de alta montafia imponen condiciones muy
rigurosas para el desarrollo de la vida. Entre las caracteristicas que
hacen extremos a los ambientes estudiados para los anfibios

patagonicos, estan el clima de tipo “alpino”, con inviernos largos con
una profunda cobertura nivea y un congelamiento superficial de los
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cuerpos de agua de hasta 6-8 meses y una breve estacion de
crecimiento, con gran amplitud térmica diaria y extremos térmicos
ocasionales (Zagarese et al. 2000, Mermoz et al. 2009). Ademas, se
suman los fuertes vientos y una intensa radiaciéon solar, con alta
proporcion de radiacion UV. En la vertiente oriental de la cordillera
patagonica y en particular en el sector septentrional, el descenso de
las precipitaciones hacia el este agrava el déficit hidrico del verano
(Mateucci 2012) y los cuerpos de agua pueden secarse, constituyendo
otro factor limitante para los anfibios y su reproduccion. Aun bajo
estas condiciones generales, existe una variedad de microambientes y
microclimas que pueden ser utilizados por los anfibios, como fue
encontrado en este estudio. La distribucion espacial de los anuros
altoandinos patagonicos se encontr6 asociada a los cuerpos de agua y
sus inmediaciones (costas rocosas y mallines). Este patron de
distribucioén “agrupada”, segiin la distribucion de los recursos, se
asemeja a lo sefialado para los anfibios de los altos Andes de Peru por
Vellard (1951), quien lo interpretd6 como un mecanismo de defensa
ante la sequedad ambiental imperante. Las especies encontradas en el
presente estudio utilizan para su reproduccion y desarrollo larval una
variedad de ambientes, someros y profundos, 16ticos y lénticos, y
temporarios y permanentes, que ofrecen distintas condiciones
microambientales.

Estos anuros, junto a muy pocas especies de lagartos y de
roedores hipogeos, son los tinicos vertebrados residentes de los
ambientes altoandinos patagonicos (Ferreyra et al 2005). En ausencia
de peces en los cuerpos de agua, las especies de anuros que tienen
larvas de larga vida y que pueden presentar juveniles y adultos de
habito acuatico, son los Unicos vertebrados residentes en estos
ambientes y, como tales, cumplen un importante rol ecologico en
estos ecosistemas. Por ejemplo, las larvas de gran tamafio de A/sodes,
que alcanzan localmente altas densidades y por lo tanto altas
biomasas, son importantes en el reciclado de nutrientes y en el
transporte de energia del ambiente acuatico al terrestre (Baffico y
Ubeda 2006). Los distintos estadios de la ontogenia ocupan todos los
niveles troficos en los cuerpos de agua permanentes, desde larvas
herbivoras y detritivoras, importantes consumidoras de perifiton,
hasta adultos predadores tope.

Se han planteado varias caracteristicas inherentes a los anfibios
que limitan su distribucion en sentido altitudinal, como el caracter de
ectotérmicos, el ciclo de vida y la propia biologia termal y el
comportamiento termorregulatorio de cada especie (Hutchinson y
Dupré 1992). Los resultados de este estudio muestran que las
estrategias reproductivas, incluyendo el modo reproductivo, el tipo de
larva y de desarrollo larval, también constituyen otro aspecto
importante para que una especie pueda colonizar exitosamente los
ambientes altoandinos patagoénicos.

Los ambientes altoandinos patagénicos no poseen una fauna
exclusiva de anfibios, sino que estan habitados por algunas de las
especies que se encuentran en los ambientes situados a menor altitud.
Algunas especies de los bosques templados australes logran superar
el limite superior del bosque, mientras que otras especies propias de
ambientes aridos patagénicos extienden altitudinalmente su
distribucion, siguiendo los humedales, hacia las estepas altoandinas.
Estas comunidades de anfibios altoandinos son comparativamente
simples, como ocurre en otros sistemas de altura de Sudamérica
(Péfaur y Duellman 1980, Veloso et al. 1982), habiéndose registrado
solo seis especies de anuros, Nannophryne variegata, Rhinella
papillosa, Pleurodema bufoninum, Alsodes gargola, Alsodes
neuquensis 'y Atelognathus patagonicus. De estas seis especies, s6lo
P. bufoninum y en menor medida R. papillosa, se distribuyen al norte
de Patagonia, siendo las restantes exclusivamente patagoénicas. Si
bien en los ambientes estudiados la riqueza especifica es baja, se

encontré que dos especies alcanzaron localmente altas densidades,
Alsodes gargola y A. neuquensis, en concordancia con lo sefialado
por Duellman y Trueb (1986): la baja riqueza de anfibios en altura
puede ser balanceada por la mayor densidad poblacional de las
especies, resultando en una menor equitatividad a mayor altura.

10 mm

Figura 4: Larvas de las especies de anuros encontradas en los ambientes
B) Rhinella papillosa, C)
Pleurodema bufoninum, D) Alsodes gargola, E) Alsodes neuquensis, F)

altoandinos. A) Nannophryne variegata,

Atelognathus patagonicus. Fotografias de Carmen Ubeda.

Es muy probable que otras especies también se encuentren en
los ambientes altoandinos del sector septentrional de la vertiente
oriental de la cordillera, como Pleurodema thaul, que fue registrada
en la vertiente occidental por encima del limite superior del bosque
(crater Raituén del Volcan Antillanca, Parque Nacional Puyehue,
Chile; Ubeda, datos no publicados). En el sector meridional de los
Andes, donde hay abundantes precipitaciones en el verano y cuerpos
de agua permanentes, otras dos especies también podrian superar el
limite superior del bosque, Alsodes coppingeri en el curso superior de
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arroyos y Chaltenobatrachus grandisonae en pequefias lagunas
vegetadas dentro de turberas en la tundra magallanica.

Con respecto a la maxima altitud alcanzada por las especies, es
imprescindible tener en cuenta la latitud del registro, dado que hacia
el sur el bioma altoandino comienza a menor altura (Cabrera 1971).
Si bien las especies que se registraron a mayor altura absoluta fueron
R. papillosa (2.027 m) y P. bufoninum (2.020 m), otras especies
pueden soportar condiciones tanto o mas rigurosas, dado que se sitiian
a mayor latitud, como N. variegata y A. gargola encontradas hasta
1.950 m (Tabla 1), donde la cobertura nivea persiste durante ocho
meses al aflo.

Todas las especies encontradas en los ambientes altoandinos
patagonicos presentan un patrén estacional de reproduccion, como la
mayoria de las especies de anuros del mundo de climas que presentan
una estacionalidad marcada (Duellman y Trueb 1986, Duellman 1989,
Stebbins y Cohen 1995). Asimismo, todas estas especies presentan un
ciclo bifasico, con huevos y larvas acuaticos, y las larvas tienen una
alimentacion activa, por lo que pertenecen al modo reproductivo
generalizado. Este modo reproductivo, considerado el modo ancestral
de los anfibios, esta presente en los principales ambientes del planeta
y se caracteriza por tener una mayor fecundidad y oviposturas mas
numerosas que aquellas que tienen modos reproductivos
especializados (sensu Duellman y Trueb 1986, Duellman 1989,
Haddad y Prado 2005). Dentro de este modo generalizado, todas las
especies quedan comprendidas en el “modo 17, el mas primitivo, por
tener huevos y larvas en aguas Iénticas, y las dos especies de Alsodes,
por reproducirse y desarrollarse también en aguas corrientes, quedan
igualmente comprendidas en el “modo 2” de la mencionada
clasificacion. Ninguna especie con modo reproductivo especializado,
como los que presentan algunas especies de anuros de los bosques
humedos de Patagonia, fue encontrada en los ambientes altoandinos
de la vertiente oriental de la cordillera. No se encontraron especies
con oviposturas terrestres como las de los géneros Batrachyla y
Rhinoderma, ni larvas acuaticas en condiciones de semiterrestrialidad
como las de las especies de Eupsophus, ni incubacion intracorporal
como en Rhinoderma. Las cuatro especies que se encontraron cerca
del limite superior del bosque (Tabla 3) también presentan un modo
reproductivo generalizado. De manera similar, aunque con una
composicion taxonomica diferente, todos los anuros de los altos
Andes del norte de Chile presentan este modo reproductivo, propio
de ambientes acuaticos que naturalmente carecen de peces (Veloso et
al. 1982).

Los huevos intensamente pigmentados de N. variegata, R.
papillosa y P. bufoninum, camplen con la generalidad para huevos
colocados en ambientes acuaticos soleados (Altig y McDiarmid 2007).
Esta estudiado que la melanina ayuda a aumentar la temperatura del
huevo a través de una mayor absorcion del calor (Savage 1961,
Hassinger 1970), contribuyendo a elevar el metabolismo y a acelerar
el desarrollo. La melanina también actia como proteccion contra la
radiacion ultravioleta. Particularmente, en huevos, embriones y larvas
de P. bufoninum, Perotti y Diéguez (2006) demostraron las
propiedades fotoprotectoras de la melanina. Por el contrario, en
Alsodes gargola, y presumiblemente en A. neuquensis, los huevos
blancos, sin melanina (Gallardo 1970), estan en correspondencia con
su oviposicion en microhabitats protegidos de la radiacion solar, bajo
rocas u oquedades y grietas en las bardas de cuerpos de aguas
permanentes, desde donde los machos emiten su canto nupcial
durante el verano (Ubeda, datos no publicados).

De manera similar, todas las especies tienen larvas pigmentadas,
en asociacion con su habitat expuesto al sol, ya sea tanto en aguas
someras como profundas y de alta transparencia y penetracion de
radiacion UV. En particular, en Rhinella papillosa, cuyas larvas son

muy oscuras, se ha reportado la formacion de agregaciones durante
dias soleados, en aguas someras con mayor temperatura, habiéndose
comprobado que la temperatura dentro de estas agregaciones era
mayor que la del agua del entorno (Jara et al. 2006).

Con respecto al tamafio de las larvas, las distintas especies
alcanzan tamafios comparativamente diferentes, guardando cierta
relacion con la longitud de su periodo larval (ver Tabla 4): N.
variegata y R. papillosa tienen larvas pequefias, P. bufoninum tiene
larvas de tamafio intermedio y A. patagonicus y las dos especies de
Alsodes tienen larvas relativamente grandes.

Las larvas de todas las especies presentan una morfologia
externa que corresponde al tipo “central generalizado”, de la
clasificacion propuesta por Orton (1953). Segun las caracteristicas de
las larvas, utilizadas por Altig y Johnston (1989) para definir gremios
ecomorfologicos, todas las especies tienen larvas exotroficas y
ninguna presenta adaptaciones extremas a un determinado tipo de
ambiente. Tres especies, N. variegata, R. papillosa y A. patagonicus,
tienen caracteristicas que permiten clasificarlas como larvas
bentdnicas dentro del gremio de larvas de sistemas lénticos.
Pleurodema bufoninum también presenta caracteres que la ubican en
el gremio de sistemas Iénticos, con algunos caracteres de larvas
bentodnicas y otros de larvas nectdnicas, con variabilidad en la altura
de las aletas (Weigandt et al. 2004). Las dos especies de Alsodes
también tienen larvas de habito bentonico y, al habitar tanto sistemas
Iénticos como sectores de poca corriente en arroyos, presentan
algunas caracteristicas morfologicas que les permiten enfrentar una
corriente moderada y las ubican dentro del gremio de sistemas 16ticos,
como la cola musculosa, las aletas bajas y subparalelas entre si, y el
disco oral grande y con una cierta capacidad de adherencia al sustrato
(Pillado et al. 2000), aunque esta estructuralmente poco modificado,
conservando la configuracion basica de los denticulos corneos
labiales (FD = 2/3) y un amplio claro rostral en las papilas marginales
(Echeverria et al. 2001, Barrasso et al. 2016). El habito bentdnico y
la alimentacion de fondo de las larvas de todas las especies guarda
relacion con la pobreza del fitoplancton en lagos y arroyos de altura
(Zagaresse et al. 2000) y la importancia del recurso trofico constituido
por el perifiton y el detritus, este ultimo tipico de ambientes someros,
calmos y vegetados (Zagarese et al. 2000, Baffico y Ubeda 2006).

Mas alld de las similitudes sefialadas entre las especies que
lograron colonizar los ambientes altoandinos de Patagonia, existen
diferencias en la estrategia reproductiva y de desarrollo larval. Por un
lado, las especies del grupo integrado por los bufonidos N. variegata
y R. papillosa y el leptodactilido P. bufoninum, presentan oviposturas
en cordon, con numerosos huevos pequefos, pigmentados y sin
cuidado parental (tipica estrategia “r”, sensu Duellman 1989), que se
disponen en microambientes someros de aguas quietas y soleadas,
sometidos a una gran amplitud térmica diaria, como charcas y
sectores calmos dentro de canales de drenaje y pequefios arroyos en
mallines de altura. En estas especies el desarrollo larval y la
metamorfosis ocurren dentro de la misma estacion de crecimiento, es
decir durante la estaciébn mas productiva del ambiente acuatico, y
concluye con el reclutamiento de un gran numero de metamorfos de
pequefio tamafio. La reproduccion temprana en la primavera y el
periodo larval corto, permiten a estas especies utilizar ambientes
acuaticos, tanto permanentes como temporarios, con un hidroperiodo
de al menos 3-4 meses después del deshielo, que resulte suficiente
para permitir al menos un evento reproductivo y garantizar que la
metamorfosis concluya exitosamente. Bajo condiciones favorables y
abundantes lluvias de primavera, la reproduccion de R. papillosa
también podria extenderse, teniendo en cuenta que Sympson et al.
(2006) reportaron que ésta podia ser de tipo explosiva (= sincronica)
o prolongada, segin lacantidad de precipitaciones caidas en las
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localidades comparadas, situadas a menor altitud que las del presente

estudio. Por el contrario, Alsodes gargola tiene oviposturas menos
numerosas (Gallardo 1970), huevos no pigmentados que se ocultan
bajo rocas o en oquedades sumergidas, y larvas de vida libre, de
desarrollo lento, que atraviesan varios inviernos en los cuerpos de
agua permanentes. Las larvas alcanzan un tamafio grande y dan
origen a metamorfos de tamafio comparativamente mayor que los del
grupo anterior, y con las reservas necesarias (cuerpos grasos
desarrollados, Ubeda, datos no publicados), para afrontar su primer
invierno como juveniles. Esta estrategia de desarrollo larval también
esta presente en otras especies del género Alsodes distribuidas en los
altos Andes centrales de Chile y Argentina, como A. montanus
(Lataste in Philippi, 1902) y 4. tumultuosus Veloso, Iturra-Constant
y Galleguillos, 1979 y A. pehuenche Cei, 1976 (Diazy Valencia 1985,
Diaz 1986, Corbalan et al. 2014). Estas dos estrategias opuestas de
desarrollo larval resultan ser igualmente exitosas, ya sea utilizando
aceleradamente durante la corta estacion de crecimiento los recursos
que brindan los ambientes someros, soleados y con gran amplitud
térmica diaria, frecuentemente temporarios o, por el contrario,
utilizando de manera sostenida los recursos de los ambientes
permanentes, como arroyos, pozas con recambio de agua y lagos.
Para este segundo grupo, se hace necesario resaltar que en estos
cuerpos de agua permanentes la produccion primaria continua en
invierno aun bajo una capa de hielo y nieve, y que el perifiton es
responsable de una parte sustancial de la produccion primaria total
(Zagarese et al. 2000), siendo un recurso alimentario disponible
durante el invierno (Baffico y Ubeda 2006). La amplia distribucién
de las especies que exhiben alguna de estas dos estrategias, tanto en
sentido altitudinal como geografico, seria un indicador del éxito
ecologico de las mismas. Finalmente, con otra estrategia igualmente
exitosa, Atelognathus patagonicus presenta una plasticidad fenotipica
en la duracion del periodo larval, que le permite habitar tanto
ambientes permanentes como temporarios con al menos 4 meses de
hidroperiodo en la estacion de crecimiento (Cuello et al. 2014), y tiene
un metamorfo de tamafio relativamente grande.

Ademas de la baja riqueza de los anfibios altoandinos, pocas
especies se encuentran en simpatria, y ain menos se encuentran en
sintopia. Un caso arquetipico de dos especies simpatricas que,
sometidas a los mismos desafios ambientales, se segregan en el
espacio y despliegan estrategias distintas en microhabitats diferentes,
esta representado por N. variegata y A. gargola en mallines de
pendiente situados a 1.800-1.950 m en la ladera este del cerro
Catedral (Parque Nacional Nahuel Huapi). Mientras N. variegata se
reproduce tempranamente durante el deshielo a medida que la nieve
retrocede en los mallines, en aguas muy someras, 4. gargola se
reproduce en el verano, en arroyos y canaliculos de drenaje que
surcan estos mallines. De esta manera, aunque estas dos especies se
encuentren en simpatria, al presentar diferentes estrategias en el uso
del habitat, no cohabitan en sintopia, y por lo tanto no habria
competencia interespecifica. Una segregacion en el espacio similar
también fue sefialada para los anfibios de los altos Andes del norte de
Chile (Veloso et al.1982).

Los anfibios pueden atravesar el invierno en microambientes
(hibernaculos) terrestres o acuaticos, cada uno con sus ventajas y
desventajas (Pinder 1992). En los ambientes altoandinos las especies
que concentran su reproduccion y desarrollo larvario en la corta
estacion de crecimiento (N. variegata, R. papillosa y P. bufoninum),
toda la poblacion atraviesa el invierno en hibernaculos en el medio
terrestre, donde supuestamente pasan un largo periodo de ayuno. Por
el contrario, en las especies que tienen desarrollos larvarios largos (4.
gargola, A. neuquensis y A. patagonicus), toda la poblacion larvaria
y una parte importante de la poblacion de juveniles y adultos (de
habito acuatico) atraviesan el invierno en lagos permanentes,

congelados superficialmente, en los que puede haber una
estratificacion térmica invertida (Zagarese et al., 2000) y donde los
individuos pueden encontrar condiciones mas favorables que en el
medio terrestre e incluso pueden alimentarse. Por ejemplo, en las
larvas de Alsodes gargola se comprobd que la alimentacion
continuaba durante el invierno (Baffico y Ubeda 2006), y en
individuos postmetamorficos de Atelognathus patagonicus se
comprobo que continuaba el consumo de presas acuaticas en lagunas
congeladas superficialmente (Cuello et al. 2009).

Independientemente del sitio donde los individuos atraviesan el
invierno, todas las especies manifiestan una gran resistencia al frio,
que les permite sobrellevar esta larga estacion desfavorable en el
ambiente altoandino. Por otro lado, durante el corto verano hay una
gran amplitud térmica diaria, con heladas nocturnas y maximos
excepcionales, siendo los cuerpos de agua mas pequefios y someros
los que mas pueden sobrecalentarse (Navas et al. 2010, Bonino et al.
2020, este estudio). La informacion existente sobre la fisiologia
termal, si bien es fragmentaria, resulta suficiente para advertir el
amplio rango de temperaturas de actividad que presentan algunas de
estas especies. Se ha reportado que distintos estadios de estos anuros
responden a estimulos mecanicos, estan activos, y ain entran en
actividad reproductiva a muy bajas temperaturas (Hock 1967,
Logares y Ubeda 2006, Navas et al. 2010, Bonino et al. 2020). En
relacion con la gran amplitud térmica diaria del verano, en larvas de
R. papillosa, P. bufoninum 'y A. gargola, se comprobd una euritermia
fisiolégica con un amplio rango de tolerancia termal, con
temperaturas criticas minimas cercanas a 0° C y temperaturas criticas
maximas elevadas, siendo estas ltimas mayores en R. papillosa 'y P.
bufoninum, que habitan ambientes someros y de menor tamafio que
los que habita 4. gargola, con una mayor estabilidad térmica (Navas
et al. 2010, Bonino et al. 2020). Otra caracteristica fisiologica
remarcable reportada para Alsodes gargola, es la capacidad de sus
larvas y adultos de tolerar meses sumergidos en aguas hiposmoticas
y, en laboratorio, en agua destilada (Logares y Ubeda 2006),
capacidad necesaria para enfrentar el desafio que impone el largo
periodo de hibernacion subacuética en aguas de deshielo.

Con esta contribucion sobre los anfibios patagonicos de alta
montafia, se espera brindar un punto de partida orientador para futuros
estudios que provean nueva informacioén sobre esta fauna tan poco
conocida y sobre sus relaciones ecoldgicas dentro de estos ambientes
particulares. Resultaria interesante comparar los resultados de este
trabajo con la situacion en la vertiente occidental de la Cordillera de
Los Andes patagoénicos, en territorio chileno, donde existen diferentes
condiciones ambientales. La mayor cantidad de precipitaciones en la
vertiente occidental podria traer dos tipos de consecuencias. Por un
lado, el periodo mas prolongado de cobertura nivea y la estacion de
crecimiento mas corta serian un aspecto negativo para los anfibios
pero, por otro lado, la mayor humedad ambiental y la mayor
persistencia de los cuerpos de agua de pequefio tamafio durante el
verano podrian beneficiar la reproduccion y el desarrollo larval, y
favorecer asi una distribucion mas amplia de las especies en los
ambientes altoandinos y, eventualmente, una mayor abundancia.
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