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1 INTRODUCCIÓN   

 

La Biogeografía es una ciencia que tiene como principio identificar los patrones de 

distribución de los organismos y analizar los procesos y eventos que condujeron y conducen a la 

formación de dichos patrones (Brown & Lomolino 2006; Crisci et al. 2006). Tradicionalmente, la 

biogeografía se estudia desde un enfoque histórico (biogeografía histórica) o ecológico (biogeografía 

ecológica), siendo actualmente necesario integrar ambas disciplinas para abordar estudios 

biogeográficos (Crisci et al. 2006). Un importante método para detectar patrones en biogeografía es 

el análisis de las áreas de endemismos, las que además permiten inferir la historia evolutiva de la 

región a través del estudio de las relaciones entre ellas (De Carvalho & Almeida 2011). Las áreas de 

endemismos se emplean muchas veces para definir áreas biogeográficas, y pueden variar según los 

taxones que se empleen y la metodología que se use para delimitar las áreas de endemismos (De 

Carvalho & Almeida 2011). 

En Latinoamérica se han propuesto diversas clasificaciones biogeográficas (Cabrera & 

Willink 1973; Ringuelet 1975; Rivas-Martinez & Navarro 1994; Morrone 2002, entre otros) en las 

cuales se emplean distintas denominaciones para precisar grandes áreas y/o biomas, como ser 

“provincias”, “ecorregiones”, “regiones”, “dominios”, “distritos”, etc. Esto puede llevar a 

confusiones tanto por denominar de manera distinta a una misma área  (Distrito Chaqueño Oriental 

para Cabrera (1976) y Ecorregión del Chaco Húmedo para Burkart et al. (1999)), como por utilizar 

los mismos nombres para categorías jerárquicas distintas (en Morrone (2002) las “subregiones” 

agrupan a las “provincias” biogeográficas, mientras que en Naumann (2006) las “subregiones” 

representan divisiones dentro de la “Provincia Chaqueña”). A pesar de estos inconvenientes, 

unidades biogeográficas como la Provincia Chaqueña (llamada comúnmente “Gran Chaco”), 

presentan coincidencias en cuanto a sus límites y los taxa que las definen en la mayoría de los 

trabajos que la analizan (Cabrera 1976; Burkart et al. 1999; Naumann 2006). En este trabajo 

adoptaremos la clasificación biogeográfica propuesta por Cabrera (1976), refiriéndonos al  “Chaco” 

como equivalente  a la “Provincia Chaqueña”.   
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La Provincia Chaqueña se extiende por el sur de Bolivia, oeste de Paraguay, sur de Brasil y 

centro norte de Argentina (Fig. 1) (Cabrera 1976; Morrone 2002). Esta Provincia conforma una 

planicie de aproximadamente 1.000.000 km
2
, constituyendo la segunda unidad biogeográfica 

boscosa más grande de Sudamérica después del Amazonas (Provincia Amazónica sensu Cabrera & 

Willink 1973) (Bucher 1982). Dentro de la Argentina, la Provincia Chaqueña abarca poco más de 

600.000 km
2
, lo que corresponde al 60% de la superficie total de la misma, (Bucher 1982; Bucher & 

Huszar 1999, Dirección de Bosques. Secretaría de Ambiente y Desarrollo Sustentable 2004), 

mientras que 25 % se encuentra en Paraguay, 14 % en Bolivia y el 1% en Brasil (Ginzburg et al. 

2005). 

La variaciones en el nivel de precipitación y en la temperatura ambiental, existentes a lo largo 

de la toda la extensión de la Provincia Chaqueña, ha llevado a su división en cuatro Distritos: el 

Distrito Chaqueño Oriental, Distrito Chaqueño Occidental, Distrito Chaqueño de las Sabanas y 

Distrito Chaqueño Serrano, principalmente en base a las características de la vegetación, suelos y 

clima (Cabrera 1976). Otros autores han propuesto divisiones distintas para la Provincia Chaqueña: 

en cuatro “subregiones” (Chaco Húmedo, Chaco Árido, Chaco Semiárido y Chaco Serrano; 

Naumann 2006); o en dos “subregiones”, donde por un lado se agrupan al Chaco Árido y Semiárido 

propuesto por Naumann (2006) como una subregión única conocida como el Chaco Seco  y por otro 

se mantiene la denominación y los límites para el Chaco Húmedo propuesto por este mismo autor 

(Burkart et al. 1999). En este estudio se emplea la clasificación Chaco Seco y Chaco Húmedo. Para 

esto se obviará al Chaco Árido, Chaco Serrano y Chaco Semiárido como entidades separadas, y se 

las considerará como parte de la unidad biogeográfica Chaco Seco, mientras que el Chaco Húmedo 

conserva los límites propuestos por la mayoría de los autores (Cabrera 1976; Burkart et al. 1999; 

Naumann 2006).  

La provincia Chaqueña se encuentra dentro de la Diagonal de Formaciones Abiertas (DFA) 

(Vanzolini 1963, Prado & Gibbs 1993), también llamada “Subregión Chaqueña” (Morrone 2002), la 

cual incluye, además de la provincia Chaqueña, a otras cuatro unidades biogeográficas: el Cerrado, la 

Caatinga, el Monte y la Pampa (Morrone 2002). La DFA se define principalmente en base a sus 

características fitofisionómicas y a patrones de endemismos de taxones de plantas, vertebrados e 

invertebrados (Vieira Zanella 2011).  Sin embargo, Vieira Zanella (2011) plantea que las unidades 

que componen la DFA, principalmente la Caatinga, el Cerrado y el Chaco, podrían tener una historia 

evolutiva independiente, apoyándose en el hecho de que estas tres provincias biogeográficas 

muestran endemismos propios (Morrone 2000). También existen diferencias en cuanto a las 

condiciones climáticas y a la composición general de los suelos entre estas tres áreas, ya que el 
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Cerrado posee los mayores valores de precipitaciones y suelos con menor cantidad de nutrientes y 

mayor acidez que la Caatinga y el Chaco (Vieira Zanella 2011).  

 

 

Fig. 1. Mapa de Sudamérica mostrando las provincias fitogeográficas según Cabrera & Willink (1973). A: 

Provincia Amazónica; B: Provincia de Caatinga; C: Provincia del Cerrado; D: Provincia Paranaense; E: 

Provincia Chaqueña; F: Provincia de la Pampa; G: Provincia del Espinal; H: Provincia del Monte; I: Otras 

Provincias fitogeográficas no empleadas en este estudio; J: Provincia de las Yungas; K: Provincia Atlántica. 

 

La identidad de la provincia biogeográfica Chaqueña se ha puesto en duda debido a que la 

composición florística del Chaco Seco estaría más relacionada con la del Monte y las formaciones 

andinas de pre-Puna que con la del Chaco Húmedo (Pennington et al. 2000). A estos resultados se 

suman estudios recientes que revelan patrones de distribución de especies de plantas que permiten 

reconocer una unidad biogeográfica distinta, los “Bosques tropicales estacionalmente secos” (Prado 

& Gibbs 1993; Pennington et al. 2000), propuesto como Dominio por Prado (2000) bajo la 

denominación de “Bosques Secos Estacionales Neotropicales” (BSEN). Los BSENs presentan una 

distribución disyunta a lo largo de gran parte de la región Neotropical, con enclaves dentro de la 
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Diagonal de Formaciones Abiertas y de otras unidades biogeográficas del Neotrópico (Pennington et 

al. 2000).  

Se pueden reconocer tres grandes áreas de BSENs en América del Sur: el núcleo de Caatinga, 

el núcleo de Misiones y el núcleo de Piedemonte (Fig. 2). Además de estos núcleos principales, 

existen áreas más pequeñas de BSENs que se distribuyen en Perú, Bolivia, Ecuador, Colombia y 

Brasil, y llegan inclusive hasta el estado Mejicano de Sonora en América del Norte (Prado & Gibbs 

1993; Pennington et al.2000). La Teoría del Arco Plesitocénico plantea que la distribución disyunta 

actual fue parte de un continuo boscoso durante las épocas más frías y secas del Pleistoceno, en 

especial los núcleos principales, produciéndose posteriormente especiación alopátrica por la 

retracción de estas áreas durante el período interglacial húmedo actual (Prado & Gibbs 1993; 

Penington et al. 2000). El núcleo de Caatinga es el de mayor extensión y se ubica en el noreste de 

Brasil, en la región tradicionalmente conocida con el mismo nombre (Fig. 2). Tanto el núcleo de 

Misiones como el de Piedemonte se encuentran más al sur. El primero ocupa un área que se extiende 

desde el norte en Puerto Suárez-Corumbá (Brasil), hacia el sur, en un recorrido paralelo al río 

Paraguay, hasta Resistencia-Corrientes. Desde allí, por el borde del río Uruguay, hasta Santa Catarina 

en Brasil, uniéndose este último punto con Puerto Suárez-Corumbá (Fig. 2). El núcleo de 

Piedemonte abarca desde Santa Cruz de la Sierra hacia el sur de Tucumán y las sierras del este de 

Catamarca en Argentina, situándose en un área coincidente con las zonas de transición entre el Chaco 

Seco y las Yungas en sentido estricto (Prado & Gibbs 1993) (Fig. 2). 

El núcleo de Misiones abarca áreas pertenecientes al Dominio Amazónico, como la Selva 

Paranaense y el Cerrado, y elementos propios del Dominio Chaqueño, más precisamente, el Chaco 

Húmedo (Praddo & Gibbs 1993, Cabrera & Willink 1973). El área de transición entre el núcleo de 

Misiones y el Chaco Húmedo posee  una composición florística muy heterogénea que va desde 

especies de linaje amazónico hasta especies típicamente chaqueñas (Biani et al. 2005, Prado 1993a), 

en las que se mezclan elementos propios de los BSEN (Oakley & Prado 2011, Prado 1993a). 

Estudios llevados a cabo en la Reserva el Bagual, al este de Formosa, muestran esta heterogeneidad 

en la composición florística, reflejando el carácter transicional de la región (Maturo et al. 2005). 

Otros trabajos realizados tanto en el este de Formosa (Placci 1995, Placci & Holz 2005) como en el 

Chaco Húmedo y Chaco Seco de Paraguay (Oakley & Prado 2011) han llegado a conclusiones 

similares. En base a estas evidencias, resulta difícil categorizar y otorgarle una identidad 

fitogeográfica a esta región, lo que dificulta entre otras cosas la definición de una fauna propia. 
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Fig 2. Distribución de los Bosques Secos  Estacionales Neotropicales (BSEN) (modificado de Pennigton 

et al. 2000). 

 

Otra dificultad relacionada a los BSENs consiste en que la mayoría de las especies utilizadas 

en los análisis de distribución histórica y actual de los mismos han sido vegetales, siendo escasos los 

datos acerca de la fauna de los BSENs (Vieira Zanella 2011). Una de estas investigaciones identificó 

a Lygodactylus klugei (Squamata, Geckkota) como endémica de los Bosques Secos Estacionales 

Neotropicales al comparar los lagartos de un enclave de BSENs del Cerrado con los de otras 

unidades biogeográficas de América del Sur  (Werneck & Colli 2006). Otros trabajos mencionan 

unas pocas especies de abejas, dos especies de aves y una de mamífero como endémicos de un 

enclave de BSEN de Caatinga (Vieira Zanella 2011).   

En relación a los anfibios, si bien son muy escasos los trabajos que abordan este grupo, 

algunas especies (Crossodactylus schmidti, Boana curupi y Proceratophrys avelinoi) fueron 

identificadas como endémicas del núcleo de Misiones (Iop et al. 2011). Sin embargo, las 

comunidades de anfibios chaqueños no han sido considerados en este trabajo. Los únicos trabajos 
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que han realizado análisis zoogeográficos de la batracofauna chaqueña son los estudios de Cei (1980) 

y Bridarolli & Di Tada (1994). Sin embargo, aún cuando en estos trabajos se incluyen anfibios 

chaqueños, presentan problemas al utilizar información desactualizada, especialmente en cuanto a 

distribución, identidad taxonómica y descripción de taxa nuevos. Cei (1980) define regiones 

zoogeográficas para Argentina basadas en la composición de anfibios, y que coinciden de manera 

parcial con las regiones fitogeográficas. Un ejemplo de esto es la región batracofaunística Chaqueña, 

la cual excluye en parte a la subregión del Chaco Húmedo, quedando esta última incluida también 

dentro de la región batracofaunística Litoral-Mesopotámica (Cei 1980).  

El análisis de los patrones de diversidad y distribución de las especies de anfibios y su 

relación con las variables ambientales resulta de fundamental importancia no sólo de manera 

descriptiva, si no también, para entender la dinámica, los procesos ecológicos y evolutivos de las 

comunidades, y la manera en que los fenómenos de escala global pueden afectarlos (Oliveira Pereira 

2012). Las variables ambientales y los procesos ecológicos (competición, predación, nicho espacial, 

etc.) suelen ser considerados como uno de los principales modeladores de la composición de las 

comunidades (Pianka 1973; Wiens 1977). Sin embargo, aún cuando los factores ecológicos son 

importantes en la estrucutra de las comunidades, estos pueden estar influenciados por la filogenia, 

reflejando las interacciones pasadas entre las especies y su historia evolutiva (Losos 1994; Webb et 

al. 2002). En este sentido, diversos investigadores han evaluado la influencia de la filogenia en la 

composición de las comunidades de distintos taxa (Mesquita et al. 2006; Werneck et al. 2009; 

Colston et al. 2010; Bellini et al. 2015), sugiriendo la necesidad de considerar tanto la influencia de 

la ecología como de la historia en los análisis de comunidades. 

La escasez de trabajos ecológicos y biogeográficos sobre la anurofauna de los BSENs y del 

Chaco Húmedo, se acentúa si consideramos la destrucción de estos bosques debido a la actividad 

agrícola y a las cercanías de los mismos a zonas urbanizadas (Pennington et al. 2000, 2006; Gasparri 

& Grau 2005). Así, las estrategias de conservación diseñadas para otras áreas, podrían no funcionar 

para organismos de ensambles pertenecientes a los BSENs y/o al Chaco Húmedo, aumentando la 

necesidad de definir con precisión los límites de estas unidades biogeográficas y conocer la 

diversidad de las mismas (Colli & Werneck 2006). Estudios sobre patrones de distribución de 

especies de anfibios en áreas de ocupadas por los BSENs no sólo podría revelar patrones de 

endemismos y aportar información sobre el origen de esta unidad biogeográfica, si no que permitiría 

realizar un mejor manejo de estas áreas, más aún si consideramos que la pérdida y degradación del 

hábitat son las principales amenazas para los anfibios en la actualidad (Stuart et al. 2004, 2006; 

Becker et al. 2007; Wells 2007). Sumado a esto, la situación de los anfibios es preocupante a nivel 
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mundial. El número de especies amenazadas es aproximadamente un tercio del total, a lo que se 

suma que un 43 % de los anfibios muestran tendencias poblacionales decrecientes (Stuart et al. 

2006). En Argentina, de 175 taxones conocidos 51 se encuentran en la Lista Roja (8 En Peligro, 11 

Amenazadas, 32 Vulnerables) y 21 taxones entrarían la categoría de Insuficientemente Conocidas 

(Vaira et al. 2012). 

Con base en la problemática planteada sobre la identidad del Chaco Húmedo, surge la 

pregunta: ¿Tiene el Chaco Húmedo una composición de anfibios típicamente chaqueña o puede ser 

considerada más representativa del núcleo de Misiones (BSENs) o de alguna de las otras unidades 

biogeográficas limítrofes?  

En busca de responder esta pregunta, en este trabajo comparamos comunidades de anfibios de  

localidades pertenecientes a distintas unidades biogeográficas de Sudamérica, poniendo a prueba la 

hipótesis de que el Chaco Húmedo no pertenece a la provincia Chaqueña si no al Dominio de los 

BSENs.  

 

1.1 OBJETIVOS: 

 Determinar las relaciones entre las diferentes unidades biogeográficas en función de la 

similitud en la composición de especies de anfibios en un contexto filogenético. 

 Analizar la influencia de la filogenia en la composición de las comunidades de los 

anfibios Sudamericanos. 

 

1.2 PREDICCIONES: 

En base a esto se formulan las siguientes predicciones: 

 Los ensambles de anfibios del Chaco Húmedo mostrarán una identidad propia, 

diferenciándose significativamente de otros ensambles de la Provincia Chaqueña.  

 La batracofauna del Chaco Húmedo mostrará relaciones más cercanas con 

comunidades del Bosque Atlántico, en especial las situadas dentro del Núcleo de Misiones. 

 

2 MATERIALES Y MÉTODOS 

 

2.1 Área de estudio 

El área de estudio en este trabajo abarca una gran porción de Sudamérica, extendiéndose a lo 

largo de la Región Neotropical (Cabrera 1976) entre los 0° y  40° de Latitud y los 35° y 70° de 

Longitud. Este estudio incluye datos de provenientes de Provincias Fitogeográficas del Dominio 



9 

 

 
 

Amazónico (Provincia del Cerrado, Provincia Atlántica, Provincia Paranaense) y del Domino 

Chaqueño (Provincia Chaqueña, Provincia del Espinal, Provincia de la Pampa, Provincia de 

Caatinga, Provincia del Monte) (Cabrera & Willink 1973), así como de localidades asociadas a los 

BSENs (Prado 2000; Pennington et al. 2000). En este estudio la Provincia Paranaense y la Provincia 

Atlántica se consideran como una única unidad bajo de la denominación de “Bosque Atlántico”. Las 

condiciones ambientales varían ampliamente dentro del área de estudio, desde climas tropicales y 

subtropicales en latitudes menores hasta climas templados en latitudes mayores. El área de estudio 

presenta también una gran variabilidad en la fisonomía de la vegetación, pudiendo encontrarse zonas 

con una vegetación densa y de dosel cerrado como la Selva Amazónica, áreas de bosque abierto 

como la provincia Chaqueña, Caatinga y los BSENs, y zonas de pastizales como la provincia 

Pampeana (Cabrera & Willink 1973; Cabrera 1973; Viera Zanella 2011). 

El Chaco Húmedo (Fig. 1) comprende el sector noreste de la Provincia Chaqueña, ocupando 

áreas del noreste de Argentina, centro de Paraguay y una pequeña área en el Sudoeste de Brasil 

(Cabrera 1976; Prado et al. 1992; Souza et al. 2010; Oakley et al. 2011; Mereles et al. 2013). El 

paisaje del Chaco Húmedo es una gran planicie con una suave pendiente hacia el este, donde se 

alternan tierras altas boscosas con zonas bajas de esteros y cañadas (Naumann 2006). El clima es 

subtropical húmedo, con ciclos de intensas precipitaciones y períodos de déficits hídricos no siempre 

previsibles, que siguen un marcado gradiente longitudinal y que oscilan entre los 750 mm en el oeste 

y 1300 mm (con máximas de hasta 2200 mm) al este (Biani et al. 2005, Ginzburg & Adámoli 2005). 

Los Bosques Secos Estacionales Neotropicales poseen una distribución disyunta en 

Sudamérica, formado islas de vegetación desde el norte de Venezuela hasta el norte de Brasil, 

distribuidas a lo largo de un arco que incluye a Colombia, Ecuador, Perú, Bolivia, Argentina y 

Paraguay (Fig. 2). Los suelos de los BSENs son fértiles, con pH moderado a alto (Pennington et al. 

2000). Estos bosques crecen en zonas con un clima marcadamente estacional con precipitaciones 

anuales cercanas a los 1600 mm y con 5 a 6 meses con precipitaciones menos a 100 mm. Los BSENs 

están representados en general por bosques que tienen una menor altura, área basal y productividad 

que los bosques tropicales. La vegetación es predominantemente decidua (dominados por 

Leguminosae y Bignoniaceae) y de dosel cerrado en las zonas más húmedas, pudiendo variar hasta 

presentar formaciones arbustivas con abundancia de cactus en las zonas más secas (Vieira Zanella 

2011). 

En este estudio se utilizó información bibliográfica sobre registros de distribución de taxa de 

anfibios, haciendo foco en el Chaco Húmedo. Además se empleó registros correspondientes a las 

unidades biogeográficas limítrofes de esta área, como el Monte, Espinal, Pampa (según Cabrera & 
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Willink 1973; Cabrera 1976), Bosque Atlántico, Cerrado, Chiquitania y Pantanal (según Olson et al. 

2001). Además se consideraron en algunos análisis registros de unidades no limítrofes como la Selva 

Amazónica, Selva Pedemontana y la Caatinga (según Olson et al. 2001). 

 

2.2 Análisis de Datos 

La comparación entre las distintas unidades biogeográficas se realizó empleando tres análisis: 

UPGMA (Unweighted Pair Group Average Method; Manly 1994) o análisis de clusters; PAE 

(Parsimony Analysis Endemicity; Rosen 1988) y BPA (Brooks Parsimony Analysis; Brooks 1990). 

El uso de varios métodos (UPGMA, PAE, BPA, NMDS, Biogeografía cladística, etc.) para realizar 

análisis de endemismos y de relaciones de área, es una estrategia habitualmente empleada en muchos 

estudios (Morrone & Carpenter 1994; Szumik & Goloboff  2004; Contreras-Medina 2006; Díaz 

Gómez 2007; Nori et al. 2012; Gomes de Carvalho et al. 2013; Rivero & Lopez Rojas 2013). Los 

tres métodos empleados en este estudio tienen diferencias, principalmente en relación al número de 

áreas que se identifican y a los taxa que soportan cada una de las áreas (Morrone 2014). Además, 

cada uno de ellos emplea un set de datos diferente:  

1) Comunidades de anfibios: se emplearon los listados de anfibios disponibles en 

bibliografía que cumplían con los siguientes criterios:  

 El muestreo debía ser hecho en anfibios adultos.  

 Los puntos de colecta debían estar separados por 50 km o más. 

 La metodología de colecta tenía que contemplar preferentemente tanto captura activa 

como pasiva (trampas), pudiendo incluirse comunidades muestreadas con una sola de estas 

técnicas siempre y cuando el tiempo de muestreo se incluya el período reproductivo. 

2) Registros de anfibios por unidad biogeográfica: se utilizaron listados y registros puntuales 

de especies de anuros para elaborar una matriz de presencia/ausencia para las unidades 

biogeográficas antes mencionadas. 

Las especies de taxonomía dudosa, clasificadas como “aff.”, “cf.”, “sp.” y “gr.” Fueron 

excluidas del análisis, empleándose sólo las especies confirmadas en los trabajos. En caso de  

trabajos publicados en una misma área, pero en años diferentes, el listado del lugar resulta de la suma 

del total de las publicaciones. 

Además se utilizó un CPO (Canonical Phylogenetic Ordenation; Giannini 2003) para evaluar 

si la filogenia tiene influencia en la composición de las comunidades de anfibios bajo estudio. 
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UPGMA: Se realizó un UPGMA para revelar las relaciones entre las diferentes unidades 

biogeográficas en función de la similitud en la composición de anfibios. El  análisis de clusters 

agrupa las comunidades más similares en su composición de especies, empleando una matriz 

(119x299) de presencia/ausencia, donde las filas corresponden a las comunidades y las columnas a 

las especies. Para la confección de esta matriz se utilizaron listados de comunidades de anfibios 

dentro de las áreas bajo estudio obtenidos en bibliografía (Fig. 3). Las unidades empleadas en este 

análisis y el número de comunidades correspondientes a cada una de ellas (entre paréntesis) son: 

Chaco Húmedo (15), Chaco Seco (12), Pampa (9), Espinal (2), Bosque Atlántico (35), Cerrado (21) y 

Pantanal (12). También se incluyeron comunidades de la Caatinga (11) y la Chiquitanía (2) por 

formar parte de los BSENs, mientras que las comunidades de la Selva Pedemontana y núcleos más 

pequeños de los BSENs no fueron tenidos en cuenta en este estudio debido a la falta de registros a 

nivel de comunidad para estas áreas. Teniendo en cuenta  todas las comunidades utilizadas, se 

incluyeron en el análisis 299 especies repartidas en 17 familias (Anexo 1). Para este test se empleó el 

coeficiente de similitud de Bray Curtis, mediante el cual se generó una matriz de distancias y un 

árbol enraizado (dendrograma) (Fig. 6). 

Las comunidades empleadas en este análisis, las unidades biogeográficas a las que 

pertenecen, sus coordenadas geográficas y la fuente bibliográfica de cada una de las listas empleadas 

se detallan en el Anexo 1. 

 

   



12 

 

 
 

 

Fig 3. Mapa de América del Sur mostrando las comunidades empleadas en el UPGMA y el CPO. 

 

A pesar de que el UPGMA ha sido un método ampliamente empleado para evaluar la 

similitud en la composición de anfibios entre localidades y áreas (Vasconcelos & Rossa-Feres 2005; 

Bertoluci et al. 2007; Zina et al. 2007; Lucas & Fortes 2008; Serafim et al. 2008; Oliveira Araujo et 

al. 2009; De Bastiani & Lucas 2013), es considerado como el método menos efectivo para 

representar las relaciones entre áreas (Nori et al. 2012; Morrone 2014). Esto se debe a que el 

UPGMA impone una estructura jerárquica sobre el conjunto de datos (De Queiroz & Good 1997) e 

identifica áreas sin especies exclusivas y con pocos registros, otorgándole a las agrupaciones un 

escaso soporte (Nori et al. 2012). En relación a este problema, Morrone (2014) propone que el PAE y 

el BPA son más efectivos que los análisis de clusters (UPGMA) para detectar áreas de endemismos y 
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mostrar las relaciones de áreas, pero de menor efectividad si se los compara con  los análisis de 

endemicidad (Szumik et al. 2002; Szumik & Goloboff 2004).  

 

PAE (Parsimony Analysis of Endemicity) y BPA (Brooks Parsimony Analysis): Al igual 

que el  UPGMA, estos análisis buscan evaluar las relaciones de área de las unidades biogeográficas 

empleando datos de presencia/ausencia de especies de anfibios. Sin embargo, a diferencia del 

UPGMA, el PAE y el BPA presentan  relaciones de áreas definidas por especies compartidas 

(sinapomorfias) (Watanabe 1998) y por el uso de análisis de parsimonia para definir las agrupaciones 

(Morrone 2014).  

El PAE construye cladogramas mediante análisis de parsimonia sobre la distribución de los 

taxa, empleando matrices de presencia-ausencia de especies, ubicándose en filas las áreas (unidades 

biogegráficas) y en columnas los taxa (Morrone 2009). Las áreas se agrupan en función de los taxa 

compartidos, donde la ausencia de un taxón es considerada como un carácter “primitivo” y la 

presencia del mismo como un carácter “derivado”, actuando estos como sinapomorfías (Rosen 1988, 

1992; Crisci et al. 2000). De esta forma, el cladograma resultante de un PAE permite inferir 

diferentes procesos biogeográficos, considerando las sinapomorfias como eventos vicariantes, los 

paralelismos como eventos de dispersión y las reversiones como eventos de extinción (Morrone 

2014). Las inferencias que se hacen sobre el cladograma dependen también de las unidades 

biogeográficas que se emplean en el test, pudiendo ser localidades, cuadrantes y áreas de 

endemismos predefinidas (Crisci et al. 2000). En este estudio se emplearon áreas de endemismos 

predefinidas (Chaco Húmedo, Chaco Seco, Monte, Espinal, Pampa, Selva Pedemontana, Bosque 

Atlántico, Cerrado, Chiquitanía, Pantanal, Selva Amazónica y Caatinga), ya que son las 

recomendadas cuando el objetivo es evaluar las relaciones de área (Morrone 2014). Con las áreas de 

endemismos y la información bibliográfica sobre la distribución de los taxa se confeccionó la matriz 

de “unidades de área x especies” (las 12 unidades de área se ubican en las filas y los 74 taxa en las 

columnas) y sobre la cual se realiza un análisis de parsimonia. Se incluyen en este análisis 74 

especies de anuros distribuidas en 6 familias (Anexo 1).  

A pesar de las diferencias entre el PAE y el UPGMA, ninguno de ellos incluye información 

filogenética en sus análisis (Morrone 2014), lo que impide distinguir si las agrupaciones se deben a 

la similitud ecológica entre las unidades empleadas o si son un reflejo de una historia geológica 

común (Rosen 1988, 1992). El PAE es considerado un método “a priori” (Brooks et al. 2003), debido 

a que asume que no es necesaria conocer la filogenia de los taxa involucrados para entender la 

relaciones de área, y que la vicarianza es el proceso predominante que regula la distribución 
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geográfica de las especies. Esto deja fuera de consideración eventos necesarios para explicar la 

historia biogeográfica de las especies, como lo son las extinciones locales y especiación simpátrica, y 

que no son explicados por los procesos vicariantes (Brooks et al. 2003). Brooks et al. (2003) agrega 

que el PAE impide inferir historias reticuladas de las relaciones de área, ya que los cladogramas 

resultantes del mismo muestran sólo patrones divergentes de relaciones de área. Debido a esto, el 

PAE en comparación a los métodos usados en biogeografía cladística, se reconoce como un método 

menos exacto a la hora de revelar las relaciones históricas de un área y sus taxa (Rosen 1988; 

Morrone 2005, 2014). Sin embargo, Morrone (2014) destaca que muchos autores encuentran útil el 

uso del PAE en caso de que la información filogenética falte o resulte incompleta, constituyendo 

además un paso preliminar en un análisis biogeográfico, al cual debe ser testeado mediante un 

análisis biogeográfico cladístico. 

En vista de las críticas que recibe el PAE y de la necesidad de incorporar al análisis de las 

relaciones de área el componente filogenético, se empleó en este estudio el BPA. Brooks et al. (2003) 

explica que los métodos “a posteriori”, como el BPA, permiten que procesos como la especiación 

periférica, dispersiones post-especiación y extinciones sean incluidos en la explicación de la historia 

biogeográfica. El BPA se reconoce entonces, como un test más preciso que el PAE para encontrar las 

relaciones de área y las áreas de endemismos (Brooks and Van Veller 2003; Morrone 2014), 

diferenciándose principalmente del PAE, debido a que tiene en cuenta las relaciones históricas y es 

capaz de encontrar asociaciones por descendencia (eventos vicariantes) y por colonización (eventos 

de colonización) (Brooks 1990). Al igual que el PAE, el BPA utiliza una matriz de presencia-

ausencia entre las especies (columnas) y las áreas (filas), y un algoritmo de parsimonia para generar 

un cladograma de áreas. En ambos tests se utiliza como grupo externo una categoría (área) ficticia 

con valores de  “0” en la matriz a fin de enraizar el cladograma.  La diferencia fundamental entre los 

dos análisis radica en que el  BPA agrega un componente filogenético al tener en consideración los 

ancestros de los taxa que habitan el área de estudio. Para ello se emplea la filogenia de las especies, 

identificando los nodos del cladograma (cladogénesis) y considerándolo como ancestro común a los 

taxas que agrupa. Los ancestros son incluidos a la matriz de presencia-ausencia y son tratados de 

forma similar a las especies reales, asignando “1” si está presente en una determinada unidad de área 

o un “0” si está ausente. Con la matriz así confeccionada (unidades de áreas x “especies+ancestros”; 

12x146), y mediante un análisis de parsimonia, se genera un cladograma de áreas y se identifican las 

áreas de endemismos bajo el criterio de estar soportada por dos o más taxas (Crother & Murray 2011, 

2013), mismo criterio usado en el PAE. En este análisis son empleadas las mismas 74 especies que 

son utilizadas en el PAE (Anexo 1). 
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Dado que no se dispone de una filogenia completa de todas las especies de anfibios incluidas 

en este trabajo, se generó una hipótesis filogenética (superárbol; Sanderson et al.1998, Fig. 4) basada 

en filogenias parciales disponibles en bibliografía (Ver en la sección final de la Bibliografía). Los 

taxones que poseen relaciones de parentesco poco conocidas se agruparon en clados politómicos (por 

ejemplo, especies de Melanophryniscus agrupadas en grupos fenéticos). El superárbol fue creado con 

el programa Mesquite versión 2.75, build 564 (Maddison & Maddison 2011), mientras el PAE y el 

BPA se realizaron con el programa TNT versión 1.1 (Goloboff et al. 2000). 

 

 

Fig. 4. Superárbol que muestra la Filogenia de las 74 especies tenidas en cuenta en el análisis del BPA (los mismos 

taxa fueron empleados en el PAE) 

 

Test de MANTEL: Una vez realizado el UPGMA, se evaluó la autocorrelación espacial 

entre las áreas, es decir si las asociaciones obtenidas entre comunidades mediante el UPGMA se 

deben únicamente al número de especies compartidas, o si hay una influencia significativa de la 

cercanía geográfica entre los sitios. Para ello se realizó una correlación entre matrices por medio del 
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Test de Mantel (Mantel 1967), utilizando una matriz de distancias geográficas y la matriz de 

distancias calculada mediante el UPGMA. La matriz de distancias geográficas (km), el UPGMA y el 

test de Mantel se llevaron a cabo con el paquete vegan (Oksanen et al. 2015) para R (R Core Team 

2015). 

 

CPO (Canonical Phylogenetic Ordenation): El CPO es una modificación del CCA 

(Canonical Correspondence Analysis), en donde se busca maximizar la asociación entre dos matrices 

de datos, una matriz de datos ecológicos y otra de información filogenética (Giannini 2003). Este 

análisis se emplea en general para evaluar el rol de la historia en un ensamble de taxones (Mesquita 

et al. 2006; Bellini et al. 2015), limitándose a estudios a nivel comunitario. En este estudio, se usó 

del CPO para poner a prueba la influencia de la filogenia en los patrones de distribución de las 

especies y determinar la importancia relativa de la filogenia y de las variables ambientales en la 

composición de anfibios de las comunidades incluidas en este estudio. Se empleó una matriz A de 

“especies x comunidades” (matriz transpuesta de la matriz de presencia/ausencia empleada en el 

UPGMA; 299x119), una matriz B de “especies x variables ambientales” (299x19) y una matriz 

filogenética C de “especies x ancestros” (299x279). El análisis implica encontrar el subgrupo de 

variables ambientales (columnas) de la matriz B que mejor explica la variación en la matriz A 

condicionada por la matriz filogenética C. La matriz filogenética se basa en un superárbol 

(Sanderson et al. 1998) generado para todas las especies registradas (299) en las comunidades bajo 

estudio (Fig. 5) y que sigue la misma metodología empleada para el BPA. Luego se emplea el 

método de codificación binaria, en donde las filas de la matriz C corresponden a las especies y las 

columnas se corresponden con los ancestros (nodos del superárbol), siendo codificadas como “1” las 

especies que pertenecen a un mismo clado y como “0” las que no. Para generar la matriz B, se 

extrajeron los valores de 19 variables ambientales (Tabla 1) para cada una de las 119 comunidades 

empleadas. Las variables detallas en la tabla 1 se obtuvieron del proyecto WorldClim 1.4, disponible 

en http://www.worldclim.org/. La influencia de las variables ambientales sobre los patrones de 

distribución de las especies en las comunidades estudiadas se evaluó adicionando las variables de a 

una siguiendo el procedimiento “paso a paso” (stepwise) al CPO. Para esto, se creó un modelo 

completo (con todas las variables ambientales y condicionadas por la matriz filogenética) y un 

modelo vacío (sin variables ambientales, solo la condicionante filogenética). En cada paso se evaluó 

la significancia de las variables, agregando una variable del modelo completo al modelo vacío 

siguiendo el criterio de Akaike (menor valor de AIC). Las variables ambientales fueron agregadas 
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hasta que ninguna fue significativa, o hasta que no hubiera más variables para agregar. El CPO se 

realizó usando el paquete vegan (Oksanen et al. 2015) para R (R Core Team 2015).   

 

 

Fig. 5. Superárbol que muestra la Filogenia de las 299 especies tenidas en cuenta en el análisis del CPO. Se muestra 

entre paréntesis el número de especies para aquellos géneros que contaron con más de un representante a fin de no 

hacer muy extenso al superárbol. 

 

 

3 RESULTADOS 

El Chaco Húmedo mostró diferencias en las asociaciones con las demás unidades 

biogeográficas obtenidas mediante los 3 análisis empleados en este estudio, en especial entre el 

UPGMA y el PAE y entre el UPGMA y el BPA.  

El dendrograma que se obtiene mediante el UPGMA (Fig. 6) muestra una estrecha relación de 

las 15 comunidades del Chaco Húmedo entre sí junto a dos comunidades del Pantanal, una del 

Espinal y 2 del Bosque Atlántico (Cluster 1). En segundo término, 6 sitios del Pantanal se asocian al 

cluster 1 (formando el Cluster 2). En tercer término, 2 comunidades del Pantanal, 2 del Cerrado, 2 de 

la Chiquitanía y una del Bosque Atlántico se asocian al Cluster 2 (Cluster 3). Las 12 comunidades 
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del Chaco Seco y una del Espinal, se muestran asociadas al Cluster 3 formando el Cluster 4. Este 

último grupo conforma el Cluster 5 junto con un gran número de comunidades del Bosque Atlántico 

y el Cerrado y 2 del Pantanal. Las comunidades de la Pampa y algunas del Bosque Atlántico se 

asocian a las comunidades del Cluster 5 (Cluster 6). Finalmente, este último cluster se relacionaba 

con todas las comunidades de la Caatinga y algunas de la del Bosque Atlántico.  

 

 

Fig. 6. Dendrograma obtenido mediante el UPGMA. Cluster 1 (Amarillo); Cluster 2 (Rojo); Cluster 3 (Azul); Cluster 4 

(Violeta); Cluster 5 (Naranja); Cluster 6 (Celeste); Cluster 7 (Verde). BA (Bosque Atlántico); CAA (Caatinga); CE 

(Cerrado); CH (Chaco Húmedo); CHI (Chiquitania); CS (Chaco Seco); ES (Espinal); PA (Pampa); PAN (Pantanal). 

 

A diferencia del UPGMA, el PAE y BPA, muestran una estrecha relación entre el Chaco 

Húmedo y el Chaco Seco. Por un lado, el PAE tiene como resultado un único cladograma de área 

consenso con 180 pasos, un índice de consistencia de 0.411 y un índice de retención de 0.562 (Fig. 

7). La topología del cladograma muestra 11 nodos agrupando 12 áreas en 8 clados. La separación 

más basal se da entre el Monte y el  resto de las unidades biogeográficas. El clado hermano del 

Monte se divide en dos, uno clado formado por el Amazonas y la Caatinga y otro con las unidades 

faltantes. En este último clado se ve una primera separación por parte del Espinal y la Pampa, 

seguida de la Selva Pedemontana, luego la Chiquitania, luego el Cerrado junto con el Bosque 
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Atlántico, luego el Pantanal y por último el clado conformado por el Chaco Húmedo y el Chaco Seco 

(Fig. 7). 

 

 

Fig. 7. Cladograma de área consenso del PAE (180 pasos) obtenido como resultado del análisis de parsimonia 

llevado a cabo en el programa TNT. 

 

El BPA, arroja 5 árboles igualmente parsimoniosos, con 303 pasos y un índice de consistencia 

de 0.482 y de retención de 0.575. Debido a esto, se realizó un árbol consenso con 324 pasos y un 

índice de consistencia de 0.482 y de retención de 0.575 (Fig. 8). La topografía del árbol consenso 

muestra al Monte como el clado más basal, seguido por el Amazonas y la Caatinga. La Selva 

Pedemontana, el Pantanal, la Chiquitanía y el clado “Espinal+Pampa” no muestran relaciones claras 

por lo que se agrupan como clados politómicos. Finalmente el clado (Cerrado (Bosque Atlántico 

(Chaco Seco + Chaco Húmedo)) se repitió en todos los árboles obtenidos quedando reflejado en el 

árbol consenso (Fig. 8).  

 

 

Fig. 8. Cladograma de área consenso del BPA (324 pasos) obtenido como resultado del análisis de 

parsimonia llevado a cabo en el programa TNT. 
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La distancia geográfica y la disimilitud en la composición de especies de anfibios de las áreas 

estudiadas estuvieron positivamente correlacionadas (Test de Mantel, r = 0,6107; P < 0.0001), siendo 

las comunidades más cercanas las que presentan mayores semejanzas en la composición de sus 

especies (Fig. 9). 

 

 

Fig. 9. Gráfico resultante del Test de Mantel que muestra la correlación entre las distancias geográficas entre las 

comunidades y la disimilitud en la composición de anfibios de las mismas. 

 

La distribución de los taxa de anfibios entre las comunidades fue influenciada por la mayoría 

de las variables climáticas consideradas en el CPO (Tabla 1; Fig. 10). Únicamente la estacionalidad 

de la temperatura y el rango de temperatura anual no mostraron un efecto significativo. La filogenia, 

por su lado, no fue un factor determinante de la composición de las especies en las comunidades. 

La “temperatura media de los tres meses más cálidos” (Bio 10) y la “temperatura máxima del 

mes más cálido” (Bio 5) fueron las variables ambientales que mejor explicaron la variabilidad en el 

Eje 1, mientras que la “temperatura mínima del mes menos cálido” (Bio 6) y la “la temperatura 

media de los tres meses más secos” (Bio 9) explicaron mejor la variabilidad en el Eje 2  (Tabla 1). 
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Fig. 10. Gráfico resultante del CPO que muestra los dos Ejes (“CCA1” y “CCA2) que mejor explican la distribución de 

las comunidades bajo estudio (119). Los círculos vacíos corresponden a cada una de las comunidades y las flechas 

muestran cada una de las variables que tuvieron efectos significativos. 

 

 

Tabla 1. Variables ambientales obtenidas atraves del WorldClim y la variabilidad relativa explicada para el EJE 

1 y EJE 2 del CPO. Las variables Bio 4 y Bio 7 resultaron ser no significativas (p < 0.05).  

Variables EJE 1 
Variabilidad 

explicada 
EJE 2 

Variabilidad 

explicada 

Bio 5 “Temperatura máxima de los meses más cálidos” -0.910 0.129 0.166 0.020 

Bio 6 “Temperatura mínima de los meses menos cálidos” -0.259 0.037 0.847 0.101 

Bio16 “Precipitación de los tres meses más húmedos” 0.260 0.037 -0.099 0.012 

Bio 8 “Temperatura media de los tres meses más 

húmedos” 
-0.586 0.083 0.358 0.043 

Bio 15 “Estacionalidad de lluvias” -0.194 0.027 0.575 0.069 

Bio 17 “Precipitación de los tres meses más secos” 0.339 0.048 -0.589 0.070 

Bio 2 “Rango diurno medio” -0.638 0.090 -0.464 0.055 

Bio 13 “Precipitación del mes más cálido” 0.256 0.036 -0.029 0.003 

Bio 1 “Temperatura media anual” -0.618 0.087 0.639 0.076 

Bio 12 “Precipitación anual” 0.345 0.049 -0.573 0.068 
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Bio 18 “Precipitación de los tres meses más cálidos” 0.400 0.056 -0.722 0.086 

Bio 3 “Isotermalidad” 0.024 0.003 0.724 0.086 

Bio 10 “Temperatura media de los tres meses más cálidos” -0.846 0.120 0.287 0.034 

Bio 11 “Temperatura media de los tres meses menos 

cálidos” 
-0.368 0.052 0.737 0.088 

Bio 14 “Precipitación del mes más seco” 0.322 0.045 -0.585 0.070 

Bio 9 “Temperatura media de los tres meses más secos” -0.368 0.052 0.797 0.095 

Bio 19 “Precipitación de los tres meses menos cálidos” 0.344 0.049 -0.194 0.023 

 

 

4 DISCUSION 

 

Los resultados obtenidos mediante el UPGMA difieren considerablemente de los del PAE y el 

BPA. Tanto en el PAE como en el BPA las comunidades del Chaco Húmedo se agrupan basalmente 

con comunidades del Chaco Seco, situación que no se da en el UPGMA (Fig. 4). Este resultado 

apoyaría la hipótesis inicial de este estudio, que afirma que las comunidades de anfibios del Chaco 

Húmedo se asemejan más a las de otras unidades biogegráficas en comparación con las del Chaco 

Seco. 

La similitud entre las comunidades del Chaco Húmedo y las del Pantanal puede deberse a la 

continuidad geográfica y ambiental que existe entre ambas áreas. Tanto en el Pantanal como en el 

Chaco Húmedo predominan las zonas anegadas, correspondiendo con el sector norte (Pantanal) y 

occidental (Chaco Húmedo) del sistema de humedales sudamericanos (Adámoli 1999). Aún cuando 

el Pantanal presenta una estacionalidad más marcada y un rango de temperaturas menor al Chaco 

Húmedo, las condiciones climáticas generales son similares (Adámoli 1999). Las comunidades del 

Pantanal que se agrupan con las del Chaco Húmedo fueron las ubicadas más al Sur de la distribución, 

lo cual coincide con una mayor influencia en esta área de componentes chaqueños y viceversa 

(Adámoli 1999).  

De igual forma, la similitud entre las comunidades del Chaco Húmedo y el Bosque Atlántico 

Argentino se podrían entender desde una continuidad geográfica y ambiental. Esto se refleja en el 

hecho de que son las comunidades del Distrito de los Campos (Cabrera 1976) las que se agrupan 

junto con las comunidades del Chaco Húmedo y Pantanal, no así las comunidades del Distrito de las 

Selvas Mixtas (Cabrera 1976). La similitud entre las comunidades de anfibios del Chaco Húmedo y 

del Distrito de los Campos puede deberse fundamentalmente al carácter ecotonal del área, mientras 

que los sitios ubicados en el Distrito de las Selvas Mixtas muestra características fisionómicas y 

climáticas más similares a las Selvas del Bosque Atlántico de Brasil (Cabrera 1976).  
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Las comunidades de anfibios del Chaco Seco son los siguientes en agruparse con las 

comunidades antes nombradas (UPGMA, Fig. 4), lo que podría estar reflejando la gran diferencia 

entre este y el Chaco Húmedo. Ambas unidades biogeográficas difieren no sólo en las especies 

vegetales que las definen, sino también en las condiciones climáticas y edáficas. El Chaco Seco 

presenta una estación seca más marcada y niveles de precipitación inferiores a los del Chaco 

Húmedo, lo que lleva a que posea una menor oferta de humedales y condiciones de mayor estrés 

hídrico (Ádamoli 1999). Además, las temperaturas mínimas disminuyen considerablemente con la 

latitud (Bucher 1982). Un estrés hídrico mayor podría ser el motivo principal del cambio en la 

composición de especies entre las dos áreas. Las especies del género Lepidobatrachus y Pleurodema 

poseen adaptaciones específicas para vivir en condiciones de estrés hídrico, siendo muy comunes en 

el Chaco Seco y Monte y con escasa o nula presencia en las regiones más húmedas. Por el contrario, 

algunas especies de hílidos como las del género Scinax (S. squalirostris, S. berthae, S. 

fuscomarginatus), Boana (B. pulchellus, B. albopunctatus), Dendropsophus (D. minutus, D. 

sanborni) y Lysapsus limellum no se encuentran en el Chaco Seco ya que están más asociadas a 

lugares húmedos como el Chaco Húmedo, el Bosque Atlántico y el Pantanal. Únicamente aquellas 

especies de hílidos que poseen adaptaciones para el clima seco se distribuyen en el Chaco Seco, 

como Phyllomedusa sauvagii, que deposita sus huevos en cartuchos de hojas en la vegetación sobre  

cuerpos de agua temporarios (Lescano et al. 2015). 

El resto de las agrupaciones entre las comunidades del Cerrado, Bosque Atlántico (en especial 

las de Brasil) y la Caatinga se pueden entender también desde la cercanía geográfica y del carácter 

ecotonal que existe entre muchas de ellas. En este sentido, el papel fundamental de la proximidad 

geográfica y la continuidad ambiental en los patrones observados en el dendrograma se corrobora 

con el Test de Mantel, el cual prueba una correlación positiva entre la disimilitud entre las 

comunidades y la distancia geográfica (Fig. 7). En muchos trabajos que analizan las relaciones entre 

áreas, el Test de Mantel revela la influencia de la distancia geográfica (Iop et al. 2011; Anderson & 

Walsh 2013; Oliveira Neves 2015; Xavier et al. 2015), mostrando en la mayoría de los casos una 

relación inversamente proporcional entre la similitud en la composición de especies y la distancia 

geográfica (Bertolucci et al. 2007; Santos et al. 2009; Iop et al. 2011). El uso de este test y variantes 

como el Test de Mantel Parcial son discutidos actualmente, principalmente porque tendrían un bajo 

poder para detectar correlación, lo que limitaría el alcance de nuestras conclusiones. Sin embargo, 

Diniz-Filho et al. (2013) destacan que una cuidadosa aplicación de este test y la correcta 

interpretación de los resultados, transforma  a este análisis en una herramienta sencilla y útil.  
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A pesar de lo explicado antes, el resultado del test de Mantel pone de manifiesto la 

importancia de abarcar de la manera más completa y homogénea un análisis de área, evitando 

emplear solamente comunidades muy cercanas entre sí, dejando grandes superficies sin datos 

(lagunas de información) y. Sitios como el Chaco Seco, Espinal y Chaco Húmedo muestran extensas 

áreas submuestreadas (Campilongo 2017) (Fig. 3). 

En contraste con los resultados del UPGMA, el PAE y el BPA mostraron una estrecha 

relación entre el Chaco Húmedo y el Chaco Seco. De estos dos análisis, es el PAE el que mostró más 

coincidencias con el UPGMA, siendo la más evidente de estas, la cercanía entre el Pantanal y el 

Chaco Húmedo (Fig. 8). Esta situación no se observa en el BPA (Fig. 10), lo que podría representar 

que la cercanía entre estas dos áreas se debe a la similitud en las condiciones ambientales y no a una 

historia compartida.  

La cercanía entre la Provincia Chaqueña y el Bosque Atlántico y el Cerrado se observa tanto 

en el PAE como en el BPA (Fig. 8 y 10), reflejando una historia compartida entre estas tres áreas. En 

particular, la provincia Chaqueña y el Cerrado forman, junto con la Caatinga, la Diagonal de 

Formaciones Abiertas (Vanzolini 1968, Werneck 2011), área sobre la cual se han realizado diversos 

estudios para determinar las relaciones entre las provincias que la componen y las unidades 

biogeográficas limítrofes (Morrone 2000; Porzecanski & Cracraft 2005; Aguiar & Melo 2008; 

Werneck et al. 2012). La similitud entre el Cerrado y el Chaco obtenida en el BPA y el PAE, es 

también encontrada en los trabajos de Sigrist & Carvalho (2009) y Porzecnaski & Cracraft (2005). 

En el primero de estos estudios se empleó el BPA para evaluar las relaciones históricas entre las áreas 

de endemismos de Sudamérica, encontrando una estrecha relación entre las regiones del Chaco, 

Cerrado y el Bosque Atlántico. Porzecnaski & Cracraft (2005) evaluaron las relaciones históricas 

entre las regiones que forman la Diagonal y las restantes áreas de endemismos de América del Sur en 

función de la distribución de especies de aves. Estos autores hipotetizaron una relación histórica más 

cercana entre el Chaco y el Cerrado con respecto a la Caatinga, y si bien utilizaron grupos 

taxonómicos muy distintos a los de este trabajo, la metodología empleada en ambos casos es muy 

similar (CADE en el caso de Porzecnaski & Cracraft (2005) y el PAE y el BPA en este estudio) 

siendo el análisis de parsimonia y la distribución de los taxa la base de todos ellos.  

Existen  evidencias que muestran una temprana divergencia de los linajes del Chaco de los 

del Cerrado y la Caatinga (7-5 millones de años) y una posterior divergencia de los linajes del 

Cerrado y la Caatinga (5-3 millones de años), basándose en estudios filogeográficos y modelados de 

distribución de Phyllopezus pollicaris (Werneck et al. 2012). Si bien esta teoría no explica el hecho 

de que el BPA muestre una relación cercana entre los taxa del “Cerrado+Bosque Atlántico” y los del 
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“Chaco Seco+Chaco Húmedo” si es congruente con la estrecha relación entre los taxa de ambas 

subregiones del Chaco. Contrario a esto, un exhaustivo análisis sobre la Diagonal  destaca que 

muchos trabajos encuentran una historia más cercana entre el Chaco y el Cerrado, que entre estas dos 

regiones y la Caatinga (Vieira Zanella, 2011). Uno de los posibles motivos sería el prolongado 

aislamiento que presentaron el Chaco y la Caatinga durante los últimos períodos glaciales del 

Cuaternario. En relación a esto, si bien autores como Prado (2000) y Pennigton et al. (2000), 

proponen que las distribuciones disyuntas (en Chaco y Caatinga por ejemplo) de especies de leñosas 

serían evidencia de una distribución conjunta en el pasado, Vieira Zanella (2011) discute esto y 

propone una hipótesis alternativa donde este patrón es explicado por la existencia de corredores de 

vegetación abierta o de bosques secos estacionales (como los BSNEs). Esto es coincidente con el 

hecho de que la zona de contacto más próxima entre el núcleo de Caatinga y el núcleo de Misiones 

es a través del sureste de Brasil (Prado 2000).  

A pesar de que el Chaco Húmedo posee especies de anfibios compartidas con algunas áreas 

de los BSENs (M. atroluteus, H. punctatus, H. albopunctatus, C. albopunctata, entre otras especies), 

en este trabajo no se encontraron evidencias que apoyen la existencia de una batracofauna propia de 

de los BSENs. Una de las principales diferencias con los patrones observados por los autores que 

apoyan esta teoría (Prado 2000, Pennigton et al. 2000) consiste en la similitud que existe entre las 

especies de plantas del Chaco Húmedo y el Chaco Seco, resultados obtenidos en el PAE y el BPA. 

Contrario a esto,  los taxa de leñosas de zonas semiáridas (como el Chaco Seco) empleados por 

Pennigton et al. (2000), tenían una mayor afinidad con los taxa propios de la provincia del Monte 

que con aquellos correspondientes a zonas más húmedas como el Chaco Húmedo, Bosque Atlántico, 

etc. Si se tiene en cuenta solo los resultados del UPGMA, los anfibios del Chaco Seco muestran 

menor afinidad con los del Chaco Húmedo en comparación con los del Pantanal, del Distrito de los 

Campos y la Chiquitanía. Este resultado se aproxima a lo esperado para una batracofauna propia de 

los BSNEs y es congruente con las regiones batracofaunísticas propuestas por Cei (1980), donde la 

fauna de anfibios del Chaco Húmedo se diferencia de la Chaqueña y se agrupa con las comunidades 

situadas en el Distrito de los Campos formando la región batracofaunística LitoralMesopotámica. 

Además, Iop et al. (2011), empleando una metodología similar al análisis de clusters usado en este 

trabajo, encuentra tres especies propias del Núcleo de Misiones (Crossodactylus schmidti, Boana 

curupí y Proceratophrys avelinoi). Iop et al. (2011) destacan que si bien Santos et al. (2009) no 

encuentran evidencia que apoye la hipótesis de los BSNEs, esto podría deberse a que en este último 

estudio sólo se emplearon comunidades de anfibios ubicadas en la periferia del Núcleo de Misiones, 

mientras que Iop et al. (2011) incluyen en el análisis comunidades que se encuentran cercanas al 
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centro del núcleo. Este trabajo amplia aún más las comunidades dentro del núcleo de Misiones, 

llegando inclusive a su margen occidental como lo es el Chaco Húmedo y sumando comunidades de 

los límites oriental y sur (Bosque Atlántico de Rio Grande do Sul y Pampa brasilera). Por otro lado, 

este estudio aumenta el número de especies tenidas en cuenta (299) en relación a los trabajos de Iop 

et al. (2011) (48 especies) y Santos et al. (2009), siendo comparable con el trabajo de Oliveira 

Araujo et al. (2009) el cual emplea 66 comunidades y 425 especies. Este último estudio emplea 

también un análisis de clusters y obtiene resultados similares a este trabajo, ya que el grupo “D” que 

se diferencia en Oliveira Araujo et al. (2009) es coincidente con el agrupamiento resultante del 

UPGMA entre comunidades del Cerrado (Pavan 2007; Kopp et al. 2010; Morais et al. 2012; Dal 

Vechio et al. 2013; etc.) y varias de los BSNEs (Santos et al. 2009; Paiva Affonso et al. 2013; 

Cacciali et al. 2015; etc.). Estos resultados llevan a Oliveira Araujo et al. (2009) a proponer una 

batracofauna propia de “sabanas” o de formaciones vegetales abiertas, siendo coincidente con la 

distribución de la Diagonal de Formaciones Abiertas y con la separación de los BSENs del Bosque 

Atlántico. Esto último implica que la Mata Atlántica no debe ser considerada como una unidad 

biogeográfica, si no que deberia ser separada en “Bosque tropical Atlántico” y “Bosque Estacional” 

en base a diferencias florísticas y en la composición batracofaunística (Oliveira Araujo et al. 2009). 

El presente estudio apoyaría la existencia de una batracofauna propia de formaciones vegetales 

abiertas (tanto el PAE, BPA como el UPGMA) e incluye además a las especies chaqueñas (faltantes 

en el trabajo de Oliveira et al. 2009 y el de Iop et al. 2011) y excluye a las especies de Caatinga, aun 

cuando su fitofisonomia es similar con la del Cerrado y el Chaco. Esta hipótesis cobra fuerza si 

tenemos en cuenta que los Ríos Paraguay y Paraná, los cuales actúan como corredores fluviales, 

atraviesan en gran parte las áreas antes nombradas. Las márgenes de estos ríos cuentan con 

vegetación selvática (selvas en galería) de linaje amazónico (Cabrera 1976) y varios subtipos de 

hábitats abiertos, lo que permiten a especies típicas de estos ambientes ocupar estos ambientes 

ecotonales y alcanzar latitudes mayores siguiendo el curso de estos ríos (Rabinovich & Rapoport 

1975; Cei 1993; Ringuelet 1975; Gallardo 1979; Giraudo 2001; Sandoval & Barquez 2013; 

Arzamendia et al. 2015). De esta forma, los corredores fluviales formados por el Rio Paraguay, Río 

Paraná y sus afluentes, podrían explicar la afinidad entre las formaciones vegetales abiertas del 

Bosque Atlántico, Cerrado y Chaco. 

La gran similitud entre las comunidades de anfibios que se encuentran en las áreas de 

formaciones vegetales abiertas, podría estar relacionada también con las condiciones climáticas que 

gobiernan estas regiones, en especial aquellas que determinan una fuerte estacionalidad, como ser la 

precipitación y la temperatura. Oliveira et al.(2009) destacan que la similitud entre la batracofauna 
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del Cerrado y los bosques semidecíduos del Bosque Atlántico (incluidos en los BSNEs) está 

relacionada con el déficit hídrico de los meses de otoño e invierno. La temperatura y precipitación, 

imponen fuertes restricciones a la actividad reproductiva de los anfibios, lo que se traduce en 

adaptaciones fisiológicas y comportamentales (Duellman 1999; Pough et al. 2004; Buckley & Jetz 

2007). La temperatura y las precipitaciones del Chaco Húmedo presentan una marcada 

estacionalidad al igual que las demás áreas de formaciones vegetales abiertas, exigiendo a los taxa 

restringir su actividad reproductiva a los meses de mayores precipitaciones. Esto podría explicar la 

gran similitud entre las comunidades Chaqueñas y las del Cerrado, de los BSNEs e inclusive las del 

Pantanal. En este sentido el CPO pone de manifiesto la importancia de las variables ambientales (en 

especial las relacionadas con la temperatura extremas de los meses más cálidos y fríos y de los meses 

más secos; Tabla 1) en la composición de las comunidades de anfibios empleadas en este estudio. De 

esta forma se puede apreciar que la combinación de las variables de temperaturas extremas y 

períodos prolongados de sequías influye considerablemente en los taxa bajo estudio. Buckley & Jetz 

(2007) resaltan el rol de las condiciones del ambiente como factor determinante de los patrones de 

riqueza de anfibios observados en la actualidad, tanto a escala global como dentro de una región. Si 

bien la historia es un factor fundamental en la comprensión de los gradientes de riqueza de anfibios 

(Zimmermann & Simberloff 1996; Smith et al. 2005), esta variable cobra mayor importancia en la 

determinación de la riqueza absoluta, mientras que las condiciones del ambiente se muestran como 

un mejor predictor de los patrones de riqueza dentro de cada región considerada, e indican la 

posición relativa de los ensambles a lo largo de los gradientes de riqueza establecidos (Buckley & 

Jetz 2007). 

Finalmente, es importante tener en cuenta el bajo nivel de fauna endémica que posee la 

provincia Chaqueña (51 especies de vertebrados, Morrone 2000) al momento de realizar análisis 

biogeográficos de esta área. El número de especies endémicas puede variar según el grupo 

taxanómico, siendo considerablemente bajo para especies de aves (Straube & DiGiacomo 2007) y de 

murciélagos (Sandoval & Barquez 2013). En su estudio, Straube & DiGiacomo (2007) destacan que 

la provincia Chaqueña registra cerca de 62 especies/subespecies de aves de un total aproximado de 

600 especies, siendo la mayoría de ellas de amplia distribución en Sudamérica. Algo similar ocurre 

con los murciélagos, donde no se registran especies endémicas del Chaco, siendo la mayoría de 

amplia distribución a excepción de 8 especies que muestran una distribución coincidente con la del 

Chaco (Sandoval & Barquez 2013). Para los anfibios y serpientes el nivel de endemismo es más alto 

que los grupos anteriores (Gallardo 1979), encontrándose cerca de 21 especies de anfibios endémicas 

para el Chaco lo que representa más del 20% del total de especies (90 en total) (Campilongo 2017). 
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De esta forma los anfibios resultan un buen grupo para definir áreas de endemismos y realizar 

análisis de relaciones de áreas, principalmente porque, al contrario que las aves y murciélagos 

(vertebrados voladores en general), los anfibios tienen una menor vagilidad y distribuciones menos 

amplias (Straube & DiGiacomo 2007). 

   

 

CONCLUSIONES FINALES 

Si bien el Chaco Húmedo presenta un carácter ecotonal en cuanto a las especies vegetales que 

la componen, en especial con los BSENs, en este estudio no se encontró evidencias que apoyen esto 

desde la composición de su batracofauna. El Chaco Húmedo posee una batracofauna muy similar al 

Chaco Seco y distinguible de la del resto de las unidades biogeográficas consideradas, por lo que 

podría referirse a una “batracofauna chaqueña” que incluye a ambas áreas fitogeográficas. Así, el 

Chaco Húmedo y el Chaco Seco tendrían una historia compartida. Si bien el UPGMA no refleja los 

mismos resultados que el PAE y el BPA, este test sería un reflejo de las adaptaciones de las especies 

a las condiciones ambientales que presenta cada comunidad. Esto mismo es apoyado por los 

resultados del CPO, que muestran la dependencia de la composición de las comunidades de anfibios 

a las variables ambientales. De esta forma, este estudio pone de manifiesto que la distribución de los 

anfibios se encuentra determinada fuertemente por las condiciones ambientales actuales, en especial 

la anurofauna que ocupa las áreas de formaciones vegetales abiertas. Sin embargo, el factor histórico 

revelado por el BPA agrupa anfibios que habitan áreas morfoclimáticamente diferentes (Chaco Seco 

y Chaco Húmedo) y muestra la necesidad de realizar estudios de biogeografía cladística y 

filogeografía para entender mejor los patrones de distribución de las especies de anfibios de 

Sudamérica.  

Hay que destacar que este trabajo aporta información importante acerca de los patrones de 

distribución de los anfibios sudamericanos abarcando una gran proporción del continente. Amplía 

además el área de consideración de trabajos previos, incluyendo regiones ubicadas en latitudes 

mayores, como los son el Chaco Húmedo, Chaco Seco o la Pampa. Esto permitió realizar un análisis 

más completo sobre las áreas de formaciones vegetales abiertas de América del Sur (en especial 

sobre los Bosques Secos Estacionales Neotropicales) y realizar una comparación con regiones 

vecinas. El análisis de las áreas bajo estudio realizado mediante distintos tests permitió una 

comparación más completa de las regiones, teniendo en cuenta tanto los procesos ecológicos e 

históricos que influyen sobre la distribución de las especies. Además, los resultados obtenidos en el 
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UPGMA y la comparación con otros trabajos revalorizan el uso de este test, en especial como una 

primera aproximación al entendimiento de los patrones de distribución. 

Por último, este estudio pone de manifiesto la necesidad de realizar muestreos en áreas con 

bajo número de registros, como las que existen en grandes extensiones del Chaco Seco (en especial 

en la provincia de Santiago del Estero y el oeste de Paraguay), la región de la Chiquitanía, el Bosque 

Atlántico Argentino y de Paraguay. Esto permitiría mejorar la precisión de los análisis empleadas en 

este trabajo y la utilización de otros tests como el NDM-VNDM o de biogeografía cladística, 

aproximando de una manera más precisa las relaciones existentes entre las regiones de Sudamérica.     
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ANEXO 1  

Familias y especies utilizadas en los análisis del UPGMA, PAE, BPA y CPO. 

FAMILIAS Y ESPECIE 
UPGMA – CPO 

(299 sp.) 

PAE-BPA 

(74 sp.) 

ALSODIDAE   

Limnomedussa macroglossa X - 

AROMOBATIDAE   

Allobates goianus X - 

Allobates olfersioides X - 

BRACHYCEPHALIDAE   

Brachycephalus ephippium X - 

Brachycephalus hermogenesi X - 

Ischnocnema gehrti X - 

Ischnocnema guentheri X - 

Ischnocnema henselii X - 

Ischnocnema hoehnei X - 

Ischnocnema juipoca X - 

Ischnocnema parva X - 

Ischnocnema penaxavantinho X - 

BUFONIDAE   

Dendrophryniscus brevipollicatus X - 

Frostius pernambucensis X - 

Melanophryniscus atroluteus X X 

Melanophryniscus cupreuscapularis - X 

Melanophryniscus devincenzii X - 

Melanophryniscus dorsalis X - 

Melanophryniscus fulvoguttatus X X 

Melanophryniscus klapenbachi X X 

Melanophryniscus krauczuki - X 

Melanophryniscus paraguayensis - X 

Melanophryniscus sanmartini X - 

Rhaebo guttatus X - 

Rhinella achavali X - 

Rhinella arenarum X X 

Rhinella azarai X X 

Rhinella bergi X X 

Rhinella cerradensis X - 

Rhinella crucifer X - 

Rhinella dorbignyi X - 
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Rhinella fernandezae X X 

Rhinella granulosa X - 

Rhinella henseli X - 

Rhinella icterica X - 

Rhinella jimi X - 

Rhinella major X X 

Rhinella margaritifera X - 

Rhinella mirandaribeiroi X - 

Rhinella ocellata X - 

Rhinella orntata X - 

Rhinella rubescens X - 

Rhinella schneideri X X 

Rhinella scitula X - 

Rhinella veredas X - 

CENTROLENIDAE   

Vitreorana eurygnatha X - 

Vitreorana uranoscopa X - 

CERATOPHRYDAE   

Ceratophrys aurita X - 

Ceratophrys cornuta X - 

Ceratophrys cranwelli X X 

Ceratophrys joazeirensis X - 

Chacophrys pierottii X X 

Lepidobatrachus asper X X 

Lepidobatrachus laevis X X 

Lepidobatrachus llanensis X X 

CRAUGASTORIDAE   

Barycholos ternetzi X - 

Eleutherodactylus bilineatus X - 

Haddadus aramunha X - 

Haddadus binotatus X - 

Pristimantis fenestratus X - 

Pristimantis paulodutrai X - 

Pristimantis ramagii X - 

Pristimantis vinhai X - 

CYCLORAMPHIDAE   

Cycloramphus acangatan X - 

Cycloramphus eleutherodactylus X - 

Cycloramphus lutzorum X - 

Cycloramphus rhyakonastes X - 
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Thoropa miliaris X - 

DENDROBATIDAE   

Ameerega braccata X - 

Ameerega flavopicta X - 

Ameerega picta X - 

ELEUTHERODACTYLIDAE   

Adelophryne pachydactyla X - 

HEMIPHRACTIDAE   

Fritziana fissilis X - 

Fritziana ohausi X - 

Gastrotheca fissipes X - 

Gastrotheca microdiscus X - 

HYLIDAE   

Aplastodiscus albosignatus X - 

Aplastodiscus arildae X - 

Aplastodiscus callipygius X - 

Aplastodiscus cochranae X - 

Aplastodiscus ehrhardti X - 

Aplastodiscus leucopygius X - 

Aplastodiscus perviridis X - 

Aplastodiscus sibilatus X - 

Argenteohyla siemersi X X 

Bokermannohyla circumdata X - 

Bokermannohyla hylax X - 

Bokermannohyla luctuosa X - 

Bokermannohyla oxente X - 

Bokermannohyla pseudopseudis X - 

Corythomantis greeningi X - 

Dendropsophus anataliasiasi X - 

Dendropsophus anceps X - 

Dendropsophus berthalutzae X - 

Dendropsophus branneri X - 

Dendropsophus cruzi X - 

Dendropsophus decipiens X - 

Dendropsophus elegans X - 

Dendropsophus elianeae X - 

Dendropsophus giesleri X - 

Dendropsophus jimi X - 

Dendropsophus leucophyllatus X - 

Dendropsophus melanargyreus X X 
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Dendropsophus microcephalus X - 

Dendropsophus microps X - 

Dendropsophus minusculus X - 

Dendropsophus minutus X X 

Dendropsophus nanus X X 

Dendropsophus oliveirai X - 

Dendropsophus rubicundulus X - 

Dendropsophus sanborni X X 

Dendropsophus seniculus X - 

Dendropsophus soaresi X - 

Dendropsophus tritaeniatus X - 

Dendropsophus werneri X - 

Boana albomarginatus X - 

Boana albopunctatus X X 

Boana bischoffi X - 

Boana boans X - 

Boana caingua X X 

Boana crepitans X - 

Boana curupi X - 

Boana faber X - 

Boana geographicus X - 

Boana goianus X - 

Boana guentheri X - 

Boana leptolineatus X - 

Boana lundii X - 

Boana multifasciatus X - 

Boana paranaiba X - 

Boana pardalis X - 

Boana polytaenius X - 

Boana pombali X - 

Boana prasinus X - 

Boana pulchellus X X 

Boana punctatus X X 

Boana raniceps X X 

Boana semilineatus X - 

Itapotihyla langsdorffii X - 

Lysapsus llimellum X X 

Osteocephalus taurinus X - 

Phasmahyla cochranae X - 

Phyllodytes acuminatus X - 
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Phyllodytes melanomystax X - 

Phyllodytes wuchereri X - 

Phyllomedusa ayeaye X - 

Phyllomedusa azurea X X 

Phyllomedusa bahiana X - 

Phyllomedusa burmeisteri X - 

Phyllomedusa camba X - 

Phyllomedusa distincta X - 

Phyllomedusa hypochondrialis X - 

Phyllomedusa iheringii X - 

Phyllomedusa nordestina X - 

Phyllomedusa sauvagii X X 

Phyllomedusa tetraploidea X - 

Pseudis bolbodactyla X - 

Pseudis minuta X X 

Pseudis paradoxa X X 

Pseudis platensis X X 

Pseudis tocantis X - 

Scinax acuminatus X X 

Scinax agilis X - 

Scinax alter X - 

Scinax aromothyella X - 

Scinax auratus X - 

Scinax berthae X X 

Scinax brieni X - 

Scinax canastrensis X - 

Scinax catharinae X - 

Scinax centralis X - 

Scinax constrictus X - 

Scinax crospedospilus X - 

Scinax Eurydice X - 

Scinax flavoguttatus X - 

Scinax fuscomarginatus X X 

Scinax fuscovarius X X 

Scinax granulates X - 

Scinax hayii X - 

Scinax hiemalis X - 

Scinax humilis X - 

Scinax nasicus X X 

Scinax nebulosus X - 
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Scinax pachycrus X - 

Scinax perereca X - 

Scinax perpusillus X - 

Scinax rizibilis X - 

Scinax ruber X - 

Scinax similis X X 

Scinax squalirostris X X 

Scinax uruguayus X - 

Scinax x-signatus X - 

Sphaenorhynchus caramaschii X - 

Sphaenorhynchus orophilus X - 

Sphaenorhynchus prasinus X - 

Sphaenorhynchus surdus X - 

Trachycephalus atlas X - 

Trachycephalus imitatrix X - 

Trachycephalus mambaiensis X - 

Trachycephalus mesophaeus X - 

Trachycephalus nigromaculatus X - 

Trachycephalus venulosus X X 

HYLODIDAE   

Crossodactylus caramaschii X - 

Crossodactylus schmidti X - 

Hylodes asper X - 

Hylodes cardosoi X - 

Hylodes heyeri X - 

Hylodes ornatus X - 

Hylodes phyllodes X - 

LEPTODACTYLIDAE   

Adenomera araucaria X - 

Adenomera diptyx X X 

Adenomera hylaedactyla X - 

Adenomera marmorata X - 

Adenomera martinezi X - 

Eupemphix nattereri X X 

Leptodactylus bufonius X X 

Leptodactylus caatingae X - 

Leptodactylus chaquensis X X 

Leptodactylus elenae X X 

Leptodactylus flavopictus X - 

Leptodactylus furnarios X - 



56 

 

 
 

Leptodactylus fuscus X X 

Leptodactylus gracilis X X 

Leptodactylus jolyi X - 

Leptodactylus labyrinthicus X X 

Leptodactylus laticeps X X 

Leptodactylus latinasus X X 

Leptodactylus latrans X X 

Leptodactylus leptodactyloides X - 

Leptodactylus macrosternum X - 

Leptodactylus mystaceus X - 

Leptodactylus mystacinus X X 

Leptodactylus natalensis X - 

Leptodactylus notoaktites X - 

Leptodactylus petersii X - 

Leptodactylus plaumannii X X 

Leptodactylus podicipinus X X 

Leptodactylus pustulatus X - 

Leptodactylus sertanejo X - 

Leptodactylus syphax X X 

Leptodactylus troglodytes X - 

Leptodactylus vastus X - 

Physalaemus albifrons X - 

Physalaemus albonotatus X X 

Physalaemus biligonigerus X X 

Physalaemus centralis X - 

Physalaemus cicada X - 

Physalaemus cuqui X X 

Physalaemus cuvieri X X 

Physalaemus fuscomaculatus X - 

Physalaemus gracilis X - 

Physalaemus henselii X - 

Physalaemus kroyeri X - 

Physalaemus lisei X - 

Physalaemus maculiventris X - 

Physalaemus marmoratus X - 

Physalaemus olfersii X - 

Physalaemus riograndensis X X 

Physalaemus santafecinus X X 

Physalaemus spiniger X - 

Pleurodema bibroni X - 
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Pleurodema borelli - X 

Pleurodema diplolister X - 

Pleurodema guayapae X - 

Pleurodema nebulosum  X - 

Pleurodema tucumanum X - 

Pseudopaludicola ameghini X - 

Pseudopaludicola boliviana X X 

Pseudopaludicola falcipes X X 

Pseudopaludicola mystacalis X X 

Pseudopaludicola pocoto X - 

Pseudopaludicola saltica X - 

Pseudopaludicola ternetzi X X 

MYCROHYLIDAE   

Chiasmocleis albopunctata X X 

Chiasmocleis leucosticta X - 

Chiasmocleis mehelyi X - 

Dermatonotus muelleri X X 

Elachistocleis bicolor X X 

Elachistocleis carvalhoi X - 

Elachistocleis cesarii X - 

Elachistocleis haroi - X 

Elachistocleis magnus X - 

Elachistocleis matogrosso X - 

Elachistocleis ovalis X X 

Elachistocleis piauiensis X - 

Hamptophryne boliviana X - 

Myersiella microps X - 

ODONTOPHRYNIDAE   

Macrogenioglottus alipioi X - 

Odontophrynus americanus X X 

Odontophrynus carvalhoi X - 

Odontophrynus cultripes X - 

Odontophrynus lavillai X X 

Odontophrynus maisuma X - 

Odontophrynus salvatori X - 

Proceratophrys avelinoi X - 

Proceratophrys bagnoi X - 

Proceratophrys bigibbosa X - 

Proceratophrys boiei X - 

Proceratophrys caramaschii X - 
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Proceratophrys concavitympanum X - 

Proceratophrys cristiceps X - 

Proceratophrys goyana X - 

Proceratophrys schirchi X - 

PIPIDAE   

Pipa carvalhoi X - 
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ANEXO 2 

Sitios 
Longitud 

(decimales) 

Latitud 

(decimales) 
Fuente Bibliográfica 

CH1 -59,00 -26,88 Lopez and Prado 2008 

CH2 -58,08 -28,03 Alvarez et al. 2000; Cano and Leynaud 2009 

CH3 -58,93 -26,17 Lavilla 2005 

CH4 -59,75 -26,25 Alvarez et al. 2009 

CH5 -60,75 -26,75 Alvarez et al. 2009 

CH6 -59,75 -25,25 Alvarez et al. 2009 

CH7 -58,25 -25,75 Alvarez et al. 2009 

CH8 -59,05 -28,58 Ingaramo et al. 2015 

CH9 -57,73 -21,82 Souza et al. 2010 

CH10 -57,62 -21,25 Gini et al. 2011 

CH11 -58,77 -27,78 Duré et al. 2008 

CH12 -58,63 -27,43 Curi et al. 2014 

CH13 -59,58 -26,97 Cespedez et al. 2001 

CH14 -57,57 -28,02 Alvarez et al. 2003 

CH15 -56,15 -26,03 Pesci et al. enviado 

BA1 -56,22 -25,85 Wood et al. 2013 

BA2 -56,18 -22,65 Bauer et al. 2015 

BA3 -55,42 -24,13 Cacciali et al. 2015 

BA4 -55,77 -26,52 Nuñez 2012 

BA5 -54,07 -26,00 Lescano et al. 2013 

BA6 -56,85 -27,50 Zaracho et al. 2014 

BA7 -56,66 -28,08 Ingaramo et al. 2012 

BA8 -54,26 -26,69 Lopez and Nazer 2009 

BA9 -53,12 -25,45 Bernarde and Machado 2001 

BA10 -47,47 -22,37 Toledo et al. 2003 

BA11 -47,55 -22,40 Zina et al. 2007 

BA12 -47,47 -22,37 Zina et al. 2007 

BA13 -52,78 -27,09 Lucas and Fortes 2008 

BA14 -52,62 -27,19 Lucas and Fortes 2008 

BA15 -52,28 -22,52 Santos et al. 2009 

BA16 -50,88 -20,18 Gomes dos Santos et al. 2007 

BA17 -46,88 -23,13 Ribeiro et al. 2005 

BA18 -47,40 -23,88 Condez et al. 2009 

BA19 -49,70 -22,40 Bertoluci et al. 2007; Brassaloti et al. 2010 

BA20 -50,38 -22,60 Bertoluci et al. 2007; Ribeiro-Júnior and Bertoluci 2009 

BA21 -51,25 -23,45 Bernarde and Anjos 1999; Machado et al. 1999 

BA22 -50,58 -24,28 Machado 2004 
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BA23 -50,68 -24,10 Machado 2004 

BA24 -49,53 -21,05 Vasconcelos and Rossa-Feres 2005 

BA25 -49,76 -29,36 Colombo et al. 2008 

BA26 -52,11 -27,29 De Bastiani and Lucas 2013 

BA27 -48,58 -24,45 Oliveira Araujo et al. 2010 

BA28 -48,15 -24,20 Bertoluci 1998; Guix et al. 2000 

BA29 -50,62 -21,27 Bernarde and Kokubum 1999 

BA30 -53,25 -22,75 Paiva Affonso et al. 2013 

BA31 -53,93 -27,20 Iop et al. 2011 

BA32 -38,03 -12,55 Juncá 2006 

BA33 -39,50 -12,75 Juncá 2006 

BA34 -44,66 -22,64 Serafim et al. 2008 

BA35 -44,61 -22,72 Serafim et al. 2008 

CS1 -64,00 -25,18 Cruz et al. 1992 

CS2 -64,13 -25,13 Perotti 1994 

CS3 -62,17 -25,80 Kacoliris et al. 2006 

CS4 -62,50 -25,33 Kacoliris et al. 2006 

CS5 -63,47 -26,02 Kacoliris et al. 2006 

CS6 -63,28 -24,65 Lavilla et al. 1995 

CS7 -62,43 -19,13 Gonzales 1998 

CS8 -62,47 -21,66 Gonzales et al. 2006 

CS9 -64,90 -30,15 Lescano et al. 2015 

CS10 -63,03 -30,07 Briguera et al. 2005; Leynaud et al. 2006 

CS11 -62,30 -18,69 Schalk et al. 2013 

CS12 -60,10 -22,02 Nuñez and Weiler 2015 

CE1 -56,70 -21,25 Uetanabaro et al. 2007 

CE2 -46,17 -17,73 Silveira 2006 

CE3 -47,82 -22,25 Brasileiro et al. 2005; Thomé 2006 

CE4 -48,61 -16,66 Morais et al. 2012 

CE5 -49,28 -16,22 Pavan 2007 

CE6 -48,25 -13,50 Pavan 2007 

CE7 -48,40 -12,25 Pavan 2007 

CE8 -47,88 -12,60 Pavan 2007 

CE9 -47,75 -7,18 Pavan 2007 

CE10 -47,47 -6,68 Pavan 2007 

CE11 -46,17 -14,31 Cintras et al. 2009 

CE12 -44,17 -8,83 Dal Vechio et al. 2013 

CE13 -54,83 -17,61 Silva Jr et al. 2009 

CE14 -52,90 -18,13 Kopp et al. 2010 

CE15 -47,42 -20,22 Oliveira Araujo et al. 2009 

CE16 -51,88 -18,67 Vaz-Silva et al. 2007 

CE17 -48,34 -14,16 Oda et al. 2009 
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CE18 -44,87 -12,72 Valdujo et al. 2009 

CE19 -48,28 -18,92 Giaretta et al. 2008 

CE20 -48,93 -15,05 Gambale et al. 2014 

CE21 -56,28 -23,80 Funk and Koláčová 2012; Brouard et al. 2014 

PA1 -53,75 -29,70 

Gomes dos Santos et al. 2008; Lipinski and Gomes dos Santos 

2014 

PA2 -53,81 -29,68 Lipinski and Gomes dos Santos 2014 

PA3 -53,58 -30,17 Costa Corrêa et al. 2014 

PA4 -52,15 -32,12 Quintela et al. 2010 

PA5 -51,65 -30,72 Bairos Moreira et al. 2014 

PA6 -54,13 -31,92 Gobel et al. 2013 

PA7 -54,42 -33,45 Priogioni et al. 2011 

PA8 -55,60 -30,87 Maneyro 2008 

PA9 -56,52 -30,93 Justo et al. 2013 

PAN1 -56,62 -20,09 Filho 2009; Leandro Souza et al. 2014 

PAN2 -56,63 -18,98 Gordo and Campos 2003, 2004 

PAN3 -58,17 -20,23 Motte et al. 2015 

PAN4 -57,08 -16,62 Dorado-Rodrigues et al. 2015 

PAN5 -58,15 -16,47 Pansonato et al. 2011 

PAN6 -57,00 -19,57 Almeida Prado 2003; Almeida Prado et al. 2005 

PAN7 -53,42 -18,33 Strüssmann et al. 2000 

PAN8 -56,50 -21,05 Strüssmann et al. 2000 

PAN9 -54,82 -19,40 Strüssmann et al. 2000 

PAN10 -56,22 -19,58 Strüssmann et al. 2000 

PAN11 -56,93 -19,38 Strüssmann et al. 2000 

PAN12 -55,48 -20,00 Strüssmann et al. 2000 

ES1 -62,88 -32,37 Martori et al. 2005 

ES2 -57,18 -28,54 Ingaramo et al. 2012 

CHI1 -63,75 -16,87 Pinto-Viveros et al. 2015 

CHI2 -62,00 -16,37 Jansen et al. 2009 

CAA1 -39,45 -8,55 Magalhães Júnior 2009 

CAA2 -38,22 -8,97 Magalhães Júnior 2009 

CAA3 -38,08 -6,00 Santana et al. 2015 

CAA4 -40,55 -11,43 Xavier and Napoli 2011 

CAA5 -37,33 -8,50 Carvalho Pedrosa et al. 2014 

CAA6 -41,82 -2,85 Barroso de Andrade et al. 2014 

CAA7 -40,82 -5,12 Borges-Nojosa y Cascon 2005 

CAA8 -35,67 -6,45 Arzabe et al. 2005 

CAA9 -38,18 -8,30 Borges-Nojosa and Santos 2005 

CAA10 -42,78 -8,43 Roberto et al. 2013 

CAA11 -37,67 -9,65 Gouveia and Gomes Faria 2015 

 


