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ESPECIACION EN LOS SAPOS (GENERO BUFO)™

Por W. Frank Bramr

SUMMARY

Speciation in touds (Bufo genus). — The author shows that the evolution of species follows very
different paths aeccording the attributes which undergo the full impaet of natural se-
leetion,

The thesis is illustrated by examples in. the evolution of the toads (genus Bufo). The
author and his assistants have espeeially studied the mating calls ard the degree of genetic
compatibility in interspecific crosses.

In some cases the morphologieal differenciation, the modifications of the mating calls
and the degree of genetie incompatibility are progressing at about the same pace. Example:
in the B. americanus group, B. woodhousei which is the only species sympatrie with most
of the others, is also the most distinetive in its morphology, its eall and although it ean
hybridize with the other species, there is a distinet drop of fertility if compared with
crosses between these other species. In other cases the morphologieal differemciation is
lagging behind the evolution of calls and we have cryptic species (B. compeetilis and B.
speciosus). The reverse may also happen. For instance, B. punctafus and B. borcas are
very strikingly different and yet they give a rather high percentage of hybrids. The in-
terfertility is even higher between B. alvarius and B. perplexrus, although the first is about
nine times bigger than the second.

The African toads of the B. regularis group which have 20 ehromosomes instead of
the customary 22, provide further examples: genetic incompatibility between almost in-
distinguishable species as B. regularis and B. latifrons, or B. regularis from West Africa
and B. regularis from East Afriea, striking morphological differences but a high grade of
genetic eompatibility in B. garmani, B. rangeri and B. brauni. Moreover, any kind of in:
termediate situation may occur as well.

Nuestro conocimiento de la diversidad de los animales y del proceso de
especiacion depende en su mayor parte de la observacién de caracteres morfo-
légicos. Cuando consideramos lo que una especie verdaderamente es, se hace i

# Trabajo leido en la Mesa Redonda sobre Ispeciacion.
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evidente que este tipo de informacién nos di una indicacién pobre sobre el
proceso de espeeciacin. Una especie es un sistema viviente cuyos individuos
componentes tienen que encararse con los problemas de la existencia y con la
perpetuacion de la especie seglin sus propias caracteristicas. Bs evidente que
la seleccion natural ejerce, de acuerdo con las circunstancias, presiones mayo-
res contra algunas partes del sistema que contra otras. Por lo tanto, algunas
partes del sistema evolucionan més répido o mis despacio que otras bajo las
influencias del ambiente, tanto fisico como biolégico. Los caracteres externos
v los otros que son obvios para mosotros por ser animales que dependemos de
impresiones visuales, son de menor importancia que los caracteres relativa-
mente oscuros. Por consiguiente, la mejor comprension del proceso de especia-
cién resulta del estudio de poblaciones con respecto a todos los sistemas posi-
bles. Entre los animales, los anuros son algunos de los més accesibles para la
investigacion de los mecanismos de especiacin. Dentro de los anuros, mis
asistentes y yo trabajamos en particular con el género de los sapos (Bufo),
que tiene una distribucién geogrifica casi eosmopolita. Mi trabajo se orienta
principalmente hacia el estudio de dos tipos de mecanismos aisladores: 1) los
caracteres del canto nupcial, porque las diferencias en el canto nupcial proveen
poderosos meeanismos aisladores y porque la adquisicién de tales diferencias
representa el evento méas importante en la especiacién; 2) la compatibilidad
genética, debido a que la adquisicién de incompatibilidad representa un paso
irreversible en la especiacién, y porque la existencia de compatibilidad residual
nos da un indicio de la relacién entre especies que difieren aun considerable-
mente. Ademés, mis estudiantes trabajan con eariotipos, con caracteres osteols-
gieos y otros caracteres morfol6gicos, con anilisis ecromatografico de las secre-
ciones de las glindulas parotoides, y con anilisis electroforético de las proteinas
de la sangre. -

En este articulo resumo parte de la informacién relacionada con el pro-
greso de la especiacion en algunos de los grupos que son relativamente bien
conoeidos. La mayor parte de los datos que apoyan este artfeulo son inéditos.

El Grupo americanus

El grupo de los sapos norteamericanos que llamamos B. americanus, y que
tiene seis especies, es probablemente el grupo del género Bufo mejor conocido
con respecto a los distintos modos en que las especies difieren entre si y con
respecto a la historia probable del grupo (Blair 1962, 1963a, 1963b, 1964,
1965).

Cinco de las seis especies son alopitridas entre si y la sexta especie, que
es B. woodhousei, es exactamente simpatrida con respecto a las otras especies
del grupo, con excepeién de B. hemiophrys del norte. Es probable que la se-
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paracién de B. woodhousei fue el evento mds temprano en la especiacién de
este grupo. Las poblaciones que llamamos B. americanus, B. terrestris, B.
hemiophrys y B. microscaphus probablemente resultaron de la subsiguiente
especiacién geogrifica que tuvo lugar durante las alteraciones del clima del
Pleistoceno. La poblacién que llamamos B. houstonensis, una poblacién aislada
de B. hemiophrys del estado de Wyoming, y muchas poblaciones de B. micros-
caphus de Chihuahua y del sudoeste de los Estados Unidos tienen distribuciones
cuya separacién tuvo lugar no mas de 10.000 afios atrds, o sea, durante la
terminacién del periodo glacial Wiseonsin (=Wurm). La diferencia entre el
canto nupcial de B. woodhousei y el de los otros miembros de su grupo es ma-
yor que la que existe entre los cantos de los restantes miembros del grupo.
Este hecho es consistente con la idea de que B. woodhousei fue aislado del li-
naje comtin por muchisimo tiempo. El canto nupeial de B. woodhousei es pul-
sado mas ripidamente que el de las otras especies v se diferencia de los otros
cantos en que no es cortamente afinado. Las tres especies restantes, B. ameri-
canus, B. terrestris y B. houstonensis del este, tienen cantos nupeciales que son
relativamente prolongados, pero B. hemiophrys y B. microcasphus del oeste
tienen cantos relativamente cortos. Los cantos nupciales de B. americanus y
B. terrestris difieren més del canto de B. woodhousei donde ellas son simpé-
tridas eon esta dltima especie que donde viven solas (Blair, 1962). Esta dife-
rencia en el canto nupeial indiea que este mecanismo aislador ha sido refor-
zado. Sin embargo, la diferencia en ¢l canto no es suficiente para prevenir
completamente la produccién de hibridos naturales entre B. woodhousei y las
otras especies del grupo donde ellas son simpétridas. Este hecho fue indicado
por A. P. Blair (1941, 1955) y otros.

La compatibilidad genética entre las seis especies es tal que todas las es-
pecies del grupo son capaces de intercambio de genes. En los veinticuatro
cruzamientos que hice, de los treinta posibles entre las especies del grupo, un
porcentaje grande de los hibridos metamorfosearon en todos los eruzamientos.
Diez de estas combinaciones fueron estudiadas en euanto a la produccién de
la segunda generacion filial, por medio del recruzamiento de los hibridos con
las especies paternas. Algunas de las eombinaciones hibridas son menos fértiles
que otras, especialmente en el caso de los hibridos entre B. woodhousei y los
otros miembros del grupo. De todas maneras, todas las especies pueden inter-
cambiar sus genes. La reduceién de fertilidad de los hibridos es consistente
con la evidencia que indica que B. woodhousei es la especie mis diferenciada
del grupo y probablemente la mas antigua.

Las seis especies se diferencian poco en tamafio. La variacién en tamafio
que existe entre ellas es mayor entre subpoblaciones de B. americanus y de
B. woodhousei que entre el resto de lag espeecies del grupo. En eada especie el
dibujo dorsal es distinto, pero las diferencias son tan pequefias que se requiere
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bastante experienecia para reconocerlas. Sin embargo, B. microscaphus presenta
la diferenciacién mis grande debido a la escasez de dibujo, lo que probable-
mente se debe a que se limita a ambientes Aridos donde el suelo puede ser
terreno sin vegetacion. Las crestas cefilicas estin diferenciadas moderadamen-
te en algunas de las especies y considerablemente en otras. B. hemiophrys tiene
una mesa queratinosa entre las erestas eefdlicas, B. ferrcsiris tiene las crestas
elevadas posteriormente, y en B. microscaphus la altura de las crestas es re-
ducida. A pesar de estas diferencias morfologicas, dos especies (B. hemiophrys
v B. microscaphus) fueron elasificadas incorrectamente como miembros de otros
grupos, pero esto ocurrié antes que los estudios de caracteres no morfolégicos
fueron terminados.

La historia evolutiva del grupo americanus parece moderadamente senci-
lla. Aparentemente los sistemas que se investigan en las especies de este grupo
concuerdan en sus diferencias y por esto es posible postular la sucesién de
eventos en la especiacién de este grupo (Blair, 1965). Pero, como se hard evi-
dente en la discusién que sigue, no es posible generalizar sobre el curso de la
especiacién de Bufo, a partir de este tinico easo.

Bl Grupo cognatus

Las especies del grupo cognatus de Norteamérica presentan una situacion
que es méas complicada que la del grupo americanus. Estos sapos ocupan los
desiertos del sudoeste v las praderas centrales de la poreién baja de la meseta
de México, v en el norte llegan hasta ¢l borde con Canada. B. cognatus y B.
speciosus conviven simpitridamente en partes del sur de los Estados Unidos.
B. compactilis habita en México y es dudoso que entre en eontacto con las zo-
nas de distribucién de las otras especies. Lia compatibilidad genética es seme-
jante a la del grupo americanus. De las seis combinaciones hibridas posibles
en este grupo, cinco fueron producidas en mi laboratorio. El porcentaje de
hibridos que metamorfosean es menor que en el grupo americanus, pero algu-
nas veces los controles también son afectados. Esta diferencia aparentemente
se debe a la difieultad de cultivar las larvas de este grupo en el laboratorio.
Machos hibridos, resultados del eruzamiento entre hembras de B. cognatus ¥
machos de B. speciosus, fueron reeruzados con hembras de las espeeies pater-
nales v resultaron fértiles.

B. cognatus se diferencia considerablemente de las otras especies en cuanto
al dibujo dorsal y en la cabeza, donde se encuentra una elevacién distintiva
en el lugar en que las crestas cefalicas convergen anteriormente. Las especies
B. compactilis y B. speciosus son tan similares entre si en cuanto a dibujo,
coloracién y crestas cefdlicas (bajas) que fueron puestas en sinonimia antes

o~
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de que resultados recientes revelaran la existencia de caracteres no morfolg-
gicos distintivos. Blair (1956) describié el canto nupecial de B. cognatus y de
B. speciosus (este Gltimo bajo el nombre de B. compactilis porque en ese en-
tonces no conocia la diferencia entre estas dos Gltimas especies). Bl canto de
B. cognatus es muy prolongado, y tiene un promedio de aproximadamente 20
segundos, mientras que el canto de B. speciosus dura un promedio de sélo 0,7
segundos. Bogert (1960) describié el eanto nupcial de B. compactilis, que se
asemeja al de B. cognatus. Por lo tanto, las espeecies B. compactilis y B. specio-
sus difieren considerablemente en cuanto al cardcter del canto nupcial pre-
sentando sélo pequefias diferencias en su apariencia general, mientras que las
especies B. cognalus y B. compactilis tienen grandes diferencias morfolégicas,
pero aparentemente no difieren en cuanto al canto nupeial. La situacién con
respecto a B. compactilis y a B. speciosus es un ejemplo excelente de la exis-
tencia de una especie criptica debido a que la diferenciacién mis importante
ha tenido lugar en un caricter no morfolégico.

RELACIONES ENTRE LA COMPATIBILIDAD GENETICA Y LA DIFERENCIACION DE
VARIOS CARACTERES

Nuestro trabajo con varios productos de la radiacion del género Bufo en
el sudoeste de Norteamérica evidencia que la evolucién de caracteres morfo-
l6gicos distintivos es independiente de la evolucién de la compatibilidad gené-
tica. Es importante considerar esta evidencia, porque hay una opinién muy
extendida (por ejemplo, Muller 1940) que sostiene que los mecanismos aisla-
dores son el producto de la acumulacion gradual de diferencias adaptativas
en poblaciones aisladas geogriaficamente. Con los ejemplos que siguen ilustra-
remos el hecho que esta opinién es una simplificacién excesiva y que algunas
partes del genotipo pueden diferir considerablemente sin por eso afectar en
forma evidente la compatibilidad genética.

Dos especies (B. punctatus y B. boreas) del occidente de Norteamériea son
tan compatibles genéticamente que Jos hibridos metamorfosean en gran canti-
dad en ambos eruzamientos reciprocos. Lios hibridos del ceruzamiento de la
hembra de B. punctatus con el macho de B. boreas metamorfosearon a razén
de 46 % y los hibridos reciprocos a razén de 67 %. Los hibridos no fueron
estudiados en euanto a fertilidad, pero sin duda son estériles. A pesar de que
son estériles, estas especies son suficientemente semejantes en las partes del
genotipo que gobiernan la morfogénesis como para producir descendientes via-
bles en ambos eruzamientos reciprocos. Estas especies difieren en gran medida
en tamafio, en las proporciones del cuerpo y en apariencia externa. B. boreas

tiene la forma del cuerpo del sapo generalizado. B. punctatus tiene el cuerpo
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aplanado. B. boreas tiene el erdneo con un techo delicado, y la regién del fron-
toparietal es angosta. B. punctatus tiene un erineo de techo grueso con or-
namentacion formada por el hueso dérmico, y la regién del frontoparietal
ancha. A pesar de las obvias diferencias en gran parte del genotipo, estas
cspecies son capaces de producir hibridos viables,

La diferencia en tamafio de la misma forma, no parece tener relacién
con la presencia de compatibilidad genética. B. perplezus, un sapo pequefio
del sudoeste de México, tiene una masa que es aproximadamente la novena
parte de la de B. alvarius, que vive en el desierto de Sonora; pero a pesar
de esta diferencia estas especies pueden formar hibridos viables en ambos cru-
zamientos reciprocos. En el eruzamiento de la hembra de B. perplexus con el
macho de B. alvarius el porecentaje de metamortfosis es grande (87 %), y lo
mismo sucede en el eruzamiento reciproco (82 9% ). listos sapos se diferencian
de otros modos. B. alvarius es una especie de hdbitos acuiticos. Kl saco vocal
esta reducido a una estructura rudimentaria y el canto nupeial se reduce a
una sefial rudimentaria. IEn tanto que B. perplezus tiene hébitos terrestres y
un canto bien desarrollado. Una diferencia de tamafio ecomparable con la an-
ferior es la que existe entre la forma pequefia que se llama B. granulosus
pigmaeus de Resistencia en el Chaco y B. arenarum. Los hibrides entre la
hembra del sapo pequefio y ¢l macho del sapo grande metamorfosearon en mi
laboratorio, pero en pequefia proporeién.

Un tipo de complejidad muy interesante se encuentra euando considera-
mos a B. punctatus, B. marmoreus, y B. perplexus de México y del oeste de
los Estados Unidos. Las tres especies parecen ser parte del grupo de especies
fuertemente emparentadas que irradiaron por el sudoeste de Norteamérica.
B. marmoreus y B. perplexus demuestran bastante compatibilidad genética. Un
porcentaje grande de los hibridos metamorfosean en ambos eruzamientos reefpro-
cos entre estas especeies, y los hibridos son fértiles. Cuando hembras de B, punc-
tatus se cruzan con machos de cualgquiera de las otras dos especies se obtiene
un porcentaje grande de metamorfosis, pero no se obtiene ninguna metamor-
fosis en los eruzamientos reciprocos. B. marmoreus y B. perplexus, ademas de
ser genéticamente compatibles se asemejan mas entre si que a B. punctatus.
Las diferencias mis importantes entre estas dos especies son ¢l gran tamaiio
v el dimorfismo sexual que se eneuentra en B. marmoreus pero no en B, per-
plexus. De todas maneras, B. marmoreus y B. punctatus son similares en cuanto
a un cariecter; estas son las fnieas especies conocidas que ponen huevos adhe-
sivos individuales: en lugar de huevos dispuestos en ristras acordonadas. Cuan-
do consideramos toda la evideneia disponible con respecto a la relacién entre
estas especies, parece casi cierto que esta adaptaeién reproductiva fue desarro-
llada independientemente por B. marmoreus y por B. punctatus.

laris pr
peeiacion,
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El Complejo regularis

Un grupo grande de especies africanas que llamaremos el complo?jo regu-
ovee material interesante para la investigacion de eoncordancia en es-
porque sus especies nos dan evidencia de que representan partes (?e
una radiacién individual, Esta evidencia es que los sapos de este complejo
tienen 20 eromosomas en lugar de los 22 que caracterizan a todos los otros
sapos conocidos, como mi colaborador James Bogart (inédito) %13 demostrado.
La tniea espeeic (B. regularis) de este complejo que se ha sometido a la prueba
de eruzamiento con B. mauritanicus de Marruecos, que tiene 22 cromosomas,
demuestra una compatibilidad genética baja (Fig. 1). Como en el caso del
eruzamiento con B. mauritanicus, los eruzamientos cnttje miemhrc.ns de} ?orrf-
plejo regularis demuestran la existencia de incompatibilidad genética distinti-
va. Cuando los embriones llegan al estado de larva muchos parecen n_m-males,
sin embargo, su crecimiento es deficiente v eventualmente mueren sin meta-

morfosear.
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Fig. 1. — Resultados de cruzamientos dentro de 10 de las es-

pecies de sapos del complejo regularis vy también un cruzsa-
miento con Bufo mauritanicus.

Los resultados de los eruzamientos dentro del complejo regularis son re-
sumidos en la Fig. 1. Ninguno de los hibridos producto del r‘eeruzamiento
eon las especies paternas fucron estudiados en cuanto a su fertilidad. Los re-
sultados detallados de estos eruzamientos serdn publicados més adelante. Es
obvio (Fig. 1) que B. latifrons demuestra incompatibilidad genética eon todos
los miembros del ecomplejo regularis con que se ha eruzado. B. latifrons es
extensamente simpatrida con B. regularis y sus semcjanzas son fan grandes
que la distineién entre estas especies no fue notada por muchoslautorcs’ante-
riores. En realidad, B. latifrons es mis pequefio que B. regularis, ademas, en
el macho vivo de B. latifrons el euello tiene una coloracion diferente de la del
macho de B. regularis.

Otra cspecie (B. perreti) del complejo regularts vive solamen'?e sobre los
domos del gneis en la zona arbolada de Nigeria occidental (Sechiotz, 1963).
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dificultad. Sin embargo, estas especies presentan gran compatibilidad entre si

Debido a que viven sobre estos domos, las larvas de esta especie presentan un
v con las otras especies del complejo regularts (Fig. 1).

modo de existencia considerablemente especializado. En el lugar donde estas

larvas viven hay agua que s A ’ g
larvas se a1'rast§an{=su}.nri: lis:js e:;g:(i}l{?li};,le“iagl::iiflf:f;ﬁ f]felosr d:mOS, y las A diferencia de las tres especies mencionadas anteriormente, las pobla-
the body out of the water”. Ta aleta caudal de 1;:; Vi mgnfi férl‘p‘art of ciones que se llamaban B. rleg-nlm'is del Afriea oceidental ¥ c:Icl norte (}e Aﬁ"ica
pesar de esta especializacién en su historia natural, es evident; e 3011 ‘“g‘?ﬂ- IA- por una I?al"te, v las poblaciones fl"-i‘:_ se llal.nul.nz.m B. -reglidm:t.s del Afriea orien-
machos de esta especie se cruzan con hembras de las otras | dols eq, : . d% t.al ¥ mer}d'l 911;11 por 1:1 .otra, e 11'1distmgut]bles o apa.l‘lencla, pero demuestr‘a A
complejo regularis se obtiene un poreentaje, aunque baj Nd P ‘_31":3. el inecompatibilidad genética entre si. La existencia de incompatibilidad se hizo
genética, - 4 ajo, de compatibilidad ovidente cuando las hembras de las poblaciones del oeste y del norte fueron
eruzadas con los machos de nueve localidades del Africa oriental y meridional

(Fig. 2). En estos eruzamientos todas las larvas murieron o metamorfosearon en
nfimeros reducidos. En los otros eruzamientos entre sapos de los grupos men-

Ne Met e | s
" ;i::f”:- {e3 § _.;EE gi_ Ei-' ;5 :s % gz cionados anteriormente, la cantidad de metamorfosis fue grande, con exeepeién
W sonee £l £EE: §8% g: 5= giz de las obtenidas en los eruzamientos en que tomaron parte los sapos de Port
% '3 gl e bbb .dé.t, &b g@‘g,,_ Qaint Johns del sud de Africa. Esta poblacién, que estéd aislada geograficamen-
“‘%‘g%‘% ‘%‘%%‘%% §§~§ -g‘ te, representa posiblemente un enjambre hibrido, pero la informacién que poseo
SR QKIS S S S Lo i :
C Rt Bl H; : |-T = B e e con respecto a este punto es limitada.
W. regularis— Egyp #2 H
W, reguloris — Eqyp #3 HI |H
N. f0guloris— Komyolo,Vg H_[H CONCLUSIONES
e regﬂfwf:s‘— Mazeras, Kenya H H
:_' i:gﬂf,:ﬁ;: :?;:"Jn:::":":f H il - H Resumiendo los ejemplos de especiacion tratados en este articulo podemos
decir que el curso de la espeeiacion varfa considerablemente en el género Bufv.
g‘;g;ﬁ; izir:lzgio;c::(;1cljuzai:ni01.1tos de cuatro hembras de Bufo regularis El grupo americanus es un ejemplo de diferenciacién concordante en varios
se llamaba B. ?:('g:rnirfr.!.g( t:;é.llm,\ :"”f,;“’mll’f:;:’;‘:' i?v.i-ii-m.’ccie innominada que caracteres de una especie. El complejo regularis demuestra el caso de diseordan-
bl © TORMGDREL Gum fuathon ds: 15 cia extrema en la diferenciacién de caracteres de una especie. La concor-
dancia en la diferenciacién del grupo americanus sugiere que las presiones
i ¢l Ginieo eruzamiento realizads entre B. kel " selectivas scf e.jercieron con intensidad semejante sobrr;% los dist-.intos sisten:las
. kisoloensis (del grupo regula- en la especiacién de este grupo. Reciprocamente la discordancia en la dife-
sistemas fueron dife-

renciacién del complejo regularis sugiere que algunos
renciados en distinta proporeién que otros. Por los ejemplos citados en este
artieulo es evidente que la diferenciacién de ciertos caracteres no ocurre en suce-

sién regular. Esta escasez de regularidad da una explicacién de la existencia de
encias que pueden servir como

T'zs)' de ITTyeri de Kenya y otro miembro del complejo regularis, los resultados
indican incompatibilidad genética. Los machos de B. A:isafuensis, se dil’ereﬁcian
de los del complejo regularis, en enanto al patrén de coloracién por el iwclv
de que tienen un patrén de coloracién accitunado claro. , | )

B. gutturalis de O1 ai " :
Tukai de Kenya, se asemeja a otra especie con la que especies cripticas porque la evolucién de difer

adores, puede no ser acompafiada por la diferenciacién de ca-

:;nfill'ntpf;trida v que ha sido Hamada B. regularis (es probable gque incorrec- mecanismos aisl

gubtuplis y a5 Hembies 46 1 Sipede ‘-‘sil;’Lpa'ltri:]a n-w o o -1_(13 el ma_cho de B. tatus y B. boreas) patrén de coloracion (en algunas especies de todos l'os gru-

también B. garmani, B. brauni y B ?'6lm!mv£q (auté -Ttl'Cl{)Hal_a P}"?"lameﬁte 4 pos), modo de desove (B. marmoreus ¥ B perplexus), 0 modo d('a existencia

tal) (Fig. 1). W R RS éntica del Africa occiden- ]a,l'va-l (entre B. per-ret‘z' v las otras especies del eomx?l’eao regqflmzzs) es.mde-
Tres especies del complejo regularis (B. garmani, B. r y ] pendiente de la capacidad para prevenir la_ formacién de h}brldos V}ables.
) ' ) : » B. rangeri y B. brauni) Tsto demuestra que no hay una relacién sencilla entre las varias modalidades

son tan diferentes morfoloei : . . .
- gicamente que cada especie se puede identificar sin de diferenciacién que son observables y la compatibilidad genética.
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