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ESTATUS DE POBLACIONES DE RANAS DE LA FAMILIA
DENDROBATIDAE (AMPHIBIA: ANURA) EN SUS LOCALIDADES
TIPO EN LOS ANDES DE VENEZUELA
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!l aboratorio de Biogeografia, Escuela de Geografia, Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales, Universidad de Los Andes, Apartado
Postal 116, Mérida 5101-A, Venezuela.

Resumen: Las ranas de la familia Dendrobatidae en los Andes de Venezuela han experimentado declives poblacionales importantes en muchas de sus especies.
A pesar de ser un componente importante de la fauna de anfibios de esa region, su problematica ha pasado largamente desapercibida, eclipsada en parte por el
declive dramatico de las coloridas ranas arlequines (género Atelopus). Entre febrero y octubre de 2004 llevamos a cabo chequeos de campo, que involucraron por
lo menos una localidad por especie y cubrieron la gran mayoria de sus localidades tipo, para determinar el estatus de dichas poblaciones. Este estudio mostré que
casi un 56% de las especies presentan declive en sus poblaciones, con Nephelobates como el género mas afectado en cuanto al nimero de especies (siete). Se
revela un patrén en el cual las especies que viven a menor elevacion (entre las que predominan las del género Mannophryne) presentan el menor nimero de
poblaciones en declive, mientras que el nimero mas alto ocurre a elevaciones por sobre los 2000 metros. La unidad ecol6gica con mayor nimero de especies en
declive fue la selva nublada. 88.6% de entre todas las especies estudiadas se localizaron en ambientes de ligeramente a altamente perturbados. 40% de las
especies en declive viven en areas con algin tipo de proteccidn ambiental. Las especies con mayor riesgo son Aromobates nocturnus, Colostethus leopardalis,
Nephelobates alboguttatus y N. haydeeae. Discutimos algunos factores potencialmente causantes de los declives observados.
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Abstract: E. LaMarca. “Population status of frogs in the family Dendrobatidae (Amphibia: Anura) in their type localities in the Venezuelan Andes”.
Frogs of the Family Dendrobatidae in the Andes of Venezuela have experienced important population declines in many of its species. In spite of being an important
component of the amphibian fauna of this region, its problem has been largely overlooked, partly eclipsed by the dramatic decline of the colorful harlequin frogs (genus
Atelopus). Between February and October of the year 2004 we carried out a field survey, involving at least one locality per species and covering the majority of their
type localities, to detect the status of these populations. The study showed that almost 56% of the species have declines in their studied populations, with
Nephelobates as the most affected genus regarding the number of species (seven). A pattern is revealed in which the species living at lower elevations (among which
predominate those of the genus Mannophryne) posses the lowest number of species in decline, while the highest numbers occur at elevations above 2000 meters.
The ecological unit with the highest number of species in decline was the cloud forest. 88.6% among all the species studied were localized in slightly to highly-
disturbed environments. 40% of the species in decline live in areas with some kind of environmental protection. The species at highest risk are Aromobates
nocturnus, Colostethus leopardalis, Nephelobates alboguttatus and N. haydeeae. We discuss some factors potentially contributing to the observed declines.
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INTRODUCCION 2003). Otro agente importante parece ser el cambio climatico
En las dltimas décadas se han detectado evidentes disminuciones, global (Pounds y Crump 1994, Pounds et al. 1999, Pounds y
y en algunos casos extinciones, de poblaciones de anfibios en  Puschendorf 2004) que puede estar facilitando la dispersion de
todo el mundo. Esta problematica ha sido observada principalmente agentes patoégenos o afectando la magnitud de su expresion

en ambientes montafiosos y generalmente en localidades (Pounds 2001), aun cuando sus modos de interaccion todavia se
aparentemente no perturbadas, incluso en parques nacionalesy desconocen (Carey et al. 2001).

otras érea_s protegidas (Alford y Richards 1999, Young et al. La disminucion de anfibios es una problematica de interés
2001, Aguirre et al. 2002). El patron de desapariciones sugiere  mundial que hasta hace poco tuvo escasa repercusion en
que varios agentes globales, individualmente o en sinergia,  Venezuela. El primer alerta importante en este pais estuvo

puedan estar involucra(_jos. Uno de tf_i|e_S agentes_es el hqngo fundamentado en los monitoreos de especies de Atelopus, iniciados
patogeno Batrachochytrium dendrobatidis, que ha sido asociado  en el Laboratorio de Biogeografia de la Universidad de Los Andes,

con muchas de estas desapariciones (Berger et al. 1998, Lips que sirvieron de base para demostrar que alli estaba ocurriendo
1998-1999; Daszak et al. 1999, Longcore et al. 1999, Lips et al. algo similar a lo que ocurria en otras regiones del planeta (La
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Marca y Reinthaler 1991, La Marca 1995, La Marca y Lotters
1997, La Marca 2001, Young et al. 2001, Manzanillay La Marca
2004, La Marca et al. 2005). A pesar de esta advertencia con las
ranas arlequines, en Venezuela no se han llevado a cabo
investigaciones con otros grupos de anfibios, por lo que la
carencia de informacidn sobre otros géneros y especies es
mayuscula. Uno de tales grupos lo constituye el de las ranas de
la Familia Dendrobatidae que, por su riqueza de especies,
constituye uno de los mejores exponentes de los anfibios andinos
venezolanos. Hasta ahora estas ranas han pasado casi
desapercibidas, no sélo por su compleja taxonomia, sino también
porque son animales con una coloracién criptica y aspecto poco
[lamativo, para los cuales desconocemos muchos datos sobre
biologia, ecologia y conservacion. Algunas de sus especies ya
han sido detectadas como candidatas probables de estar sufriendo
disminuciones (Vial et al. 1993, La Marca 1995, La Marca 2001)
aunque todavia no se encuentran listadas como especies en
peligro (véase Rodriguez y Rojas-Suérez 1995). Su presencia
en diferentes unidades ecoldgicas que van desde las selvas
himedas de piedemonte hasta los paramos, las convierte en
excelentes indicadoras para efectos comparativos de su
conservacion.

El proposito principal de este trabajo fue el de llenar el vacio
de informacién actualmente existente y detectar las amenazas
que se ciernen sobre las poblaciones de ranas dendrobatidas
de los géneros Aromobates, Colostethus, Mannophryne y
Nephelobates en los Andes de Venezuela, de las que se han
descrito diecisiete especies (La Marca 1997b). El proyecto,
concluido en el 2004 bajo el auspicio de la Iniciativa de Especies
Amenazadas (IEA) de la organizacion conservacionista
PROVITA, constituye el primer esfuerzo de interpretacion del
estatus poblacional de ranas dendrobatidas en los sistemas
montafiosos septentrionales de la América del Sur. Esta
investigacion pretende contribuir con datos que nos sirvan para
entender mejor el problema de las disminuciones de anfibios en
los Andes de Venezuela, a través del estudio de las condiciones
ambientales actuales imperantes en cada una de las localidades
de muestreo, la deteccioén de enfermedades patbgenas y la
deteccion de factores causales de las disminuciones de las
diferentes poblaciones.

METODOS

Seleccion de localidades

Para llevar a cabo esta investigacion se seleccion6 como area
de estudio la Cordillera de Mérida, una cadena montafiosa al
Norte de la América del Sur con dimensiones orogréficas
relativamente modestas (400 km de largo por unos 80 km de
ancho, como méaximo), que tradicionalmente se ha llamado en
Venezuela “los Andes” (Vivas 1997a, La Marca 1997a, La Marca
y Soriano 2004, Rojas-Lépez 2005). Alli hicimos recorridos
exploratorios en ambientes montafiosos comprendidos
fundamentalmente entre la depresion de Téachiray la depresion
de Lara-Yaracuy (expresiones tecténicas también conocidas por

los nombres de depresién de San Cristobal y depresion de
Barquisimeto, respectivamente), y entre los piedemontes externos
(andino-llanero y andino-lacustre) hasta elevaciones en ambientes
periglaciales. Estas exploraciones cubrieron ambientes con
extremos de temperatura que oscilan entre los 24°C y 0°C y
limites de precipitacién que comprenden las provincias de humedad
de semiarido a muy himedo (cf. Ewel et al. 1976).

Recorridos exploratorios se efectuaron adicionalmente en otros
sitios en esos estados, asi como en las estribaciones andinas de
los estados Portuguesa y Barinas, para detectar otras poblaciones.
Los muestreos en esas localidades cubrieron fundamentalmente
las unidades ecoldgicas de selva semicaducifolia montana (también
conocida como bosque himedo premontano o selva estacional),
selva nublada (que cubrieron varios tipos de bosques himedos
montanos), selva subandina (que son bosques himedos de
piedemonte) y paramo (incluyendo formaciones arbustivas pre-
parameras 0 sub-paramo). Para el registro de unidades andinas
de vegetacion se emple6 el sistema de unidades ecoldgicas
aplicado para los Andes de Venezuela (Ataroff y Sarmiento 2004).

Muestreos de campo

Enlaregion de estudio seleccionamos 18 localidades de muestreo
que se corresponden mayoritariamente con sendos sitios de
procedencia primaria de los ejemplares tipo de cada una de las
especies de ranas dendrobatidas de esa regién. Estas localidades
estan ubicadas en los estados Tachira, Mérida, Trujillo y Lara
(Fig. 1; Tabla 1). Se implementaron muestreos de campo para
determinar la distribucién de cada una de las especies. Esta
informacién fue complementada con los registros geograficos
mantenidos en la Coleccion de Anfibios y Reptiles del Laboratorio
de Biogeografia de la Universidad de Los Andes (ULABG), que
cuenta con el mayor nimero de especies y localidades de ranas
dendrobétidas de los Andes de Venezuela. Los chequeos de
campo se realizaron entre los meses de febrero y octubre de
2004, para un total de 36 dias repartidos entre estos nueve meses.
Para la busqueda de ejemplares se siguieron los métodos,
planteamientos y recomendaciones dados por Heyer et al. (1994)
y Lips et al. (2001).

Estatus poblacional y patrones de conservacion
Para el estatus poblacional codificamos tres categorias cualitativas,
basados en La Marca et al. (2005), como se explica a continuacion.
La especie se considerd “estable” (ES) si la(s) poblacion(es)
estudiada(s) persistia(n) en namero parecido a los registros
histéricos (aln cuando el estatus de otras poblaciones fuese
desconocido) y si no habia evidencia que sugiriese que la(s)
poblacién(es) habia(n) disminuido hasta un 50%. La especie se
consider6 “en declive” (DE) si al menos una poblacion habia
disminuido més del 50%. En aquellos casos en que la informacion
disponible no aportara datos concluyentes, se consideré como
“con datos deficientes” (DD).

Para obtener los patrones de conservacion por habitat se
asignd cada especie a su habitat de procedencia, asignandole su
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FIG. 1. Mapa de los Andes de Venezuela que sefiala las localidades de ranas dendrobatidas andinas estudiadas en este trabajo. Los nimeros

identifican (1) Aromobates nocturnus, (2) Colostethus humilis, (3) C. leopardalis, (4) Mannophryne collaris, (5) M. cordilleriana, (6) M. larandina, (7)
M. yustizi, (8) Nephelobates alboguttatus, (9) N. duranti, (10) N. haydeeae, (11) N. inflexus, (12) N. molinarii, (13) N. orostomay (14) N. serranus, asi como
sitios cercanos a las localidades tipo de (15) Nephelobates capurinensis, (16) N. mayorgai, (17) N. meridensis y (18) Colostethus saltuensis.

Map of the Venezuelan Andes showing the localities for Andean dendrobatid frogs studied in this work. Numbers identify (1) Aromobates
nocturnus, (2) Colostethus humilis, (3) C. leopardalis, (4) Mannophryne collaris, (5) M. cordilleriana, (6) M. larandina, (7) M. yustizi, (8) Nephelobates
alboguttatus, (9) N. duranti, (10) N. haydeeae, (11) N. inflexus, (12) N. molinarii, (13) N. orostomay (14) N. serranus, as well as close palces to the type
localities of (15) Nephelobates capurinensis, (16) N. mayorgai, (17) N. meridensis and (18) Colostethus saltuensis.

correspondiente estatus poblacional. Luego se listo el numero
total de especies en cada categoria de estatus poblacional para
cada una de las unidades ecoldgicas.

Condiciones del habitat y tipo de proteccion ambiental
Para determinar las condiciones del habitat en cada una de
las diferentes poblaciones, se procedié a hacer un reconocimiento
directo en el campo para cada localidad de muestreo. En esos
sitios verificamos y clasificamos las condiciones de habitat, de
acuerdo con una escala artificial que sigue la propuesta por
Manzanillay La Marca (2004). Esta Ultima identifica las siguientes
condiciones: a) “ambiente pristino”, aquel sin perturbacion
aparente, con ausencia de establecimientos humanos, y sin

contaminacion soélida o liquida; b) “ambiente ligeramente
perturbado”, con poca vegetacion perturbada, densidad de
poblacion humana muy baja o inexistente, y contaminacion sélida
o liquida baja o inexistente; ¢) “ambiente modificado”, si tiene
habitat natural fragmentado, y presencia moderada de
contaminantes sélidos y liquidos; y d) “ambiente altamente
degradado”, aquél con fragmentacion de habitat alta, y presencia
de moderada a alta de contaminantes sélidos y liquidos.

Para cada uno de los lugares de muestreo se determind si
estaba bajo algun tipo de proteccién ambiental; es decir, si el rea
donde estaba localizada la poblacién goza de algun tipo de
proteccién ambiental (por ejemplo, Parque Nacional, etc.).
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TABLA 1. Especies estudiadas, con sus localidades de muestreo, unidades ecolégicas (U.E., ver Tabla 3) y condicion del habitat (letras explicadas en el texto).
TABLE 1. Studied species, with sampling localities, ecological units (U.E., see Table 3) and condition of habitat (letters explained in text).

Condicion del habitat

ESPECIE PRESENTE

LOCALIDAD DE ESTUDIO

U.E. a b c d
Aromobates nocturnus 2 km ESE de Agua de Obispos, Estado Trujillo, 2250  S.N. X
m (9°42’N, 70°05'W)".
Nephelobates capurinensis Debajo del Paramo El Molino, via Canagua; Sierra g N. X
Nevada de Mérida, 2420 m, Distrito Arzobispo Chacoén,
Municipio Libertad, Estado Mérida.
Colostethus humilis Km 1.8 en carretera Laguna de los Cedros al Paramo ~ S.N. X
de Guaramacal, estado Trujillo, 2010 m (09°15’12"N,
70°13'07"'W).
Colostethus leopardalis Paramo de Mucubaji, 3300 m, Estado Mérida. P. X
Colostethus saltuensis De La Fria a Michelena, 830 m, Estado T&chira. S.S.A X
Mannophryne collaris Mérida, 1650 m, estado Mérida. S s. X
Mannophryne cordilleriana Presa Hidraulica José Antonio Pdez, 1600 m, cercade  S.S. X
La MitisUs, en la via Santo Domingo- Barinas, Estado
Mérida.
Mannophryne larandina Hato Arriba, Distrito Moran, Sierra de Barbacoas, 1.800 S.S. X
m, Estado Lara.
Mannophryne yustizi 14 km SSE Sanare, en la via Sanare- Parque Nacional S.N. X
Yacambu, 1475 m, (ca. 9°43'N; 69°39'W), Distrito
Jiménez, Estado Lara.
Nephelobates alboguttatus Monte Zerpa, 2000 m, Estado Mérida. S.N. X
Nephelobates duranti Paramo de La Culata, Venezuela, 2880 m, Distrito P X
Libertador, Estado Mérida.
Nephelobates haydeeae El Vivero, entre Paramo El Zumbador y Mesa del Aura, BSS? X
2570 m, Estado Tachira.
Nephelobates inflexus El Almogral, entre Boca de Monte y el cruce La Grita-  S.N. X
Bailadores, Carretera de Pregonero, 3075m, Estado
Tachira.
Nephelobates mayorgai El Chorotal (El Sineral), Carretera Mérida a La Azulita, S.S. X
1800 m, Estado Mérida.
Nephelobates meridensis El Chorotal, 15 km SE La Azulita, 1880 m, Estado S.N. X
Mérida.
Nephelobates molinarii Las Playitas, 2270 m, cerca de Bailadores (8°15' N, B.S.S. X
71°50' W), Estado Mérida.
Nephelobates orostoma Boca de Monte, Camino de Pregonero, 2615 m, Estado S.N. X
Tachira.
Nephelobates serranus via El Morro, 2300 m, Distrito Libertador, Estado Mérida. SN, X
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Anélisis de datos climaticos

En el andlisis de datos climaticos seleccionamos series de 20
afios (periodo 1960-1995), que se sospecha contienen afios
criticos en los cuales comenzaron a declinar las poblaciones de
algunas especies de anfibios andinos. Para ello escogimos algunas
estaciones que cubren un gradiente ecoldgico que incluye
ambientes de selva semicaducifolia montana, selva nublada y
sub-paramo y que van desde la ciudad de Mérida al Paramo de
La Culata. Estas estaciones fueron Mérida Aeropuerto (1470 m,
08°35'56"N 71°09°25", serial 3047), Santa Rosa (altitud 1920 m,
08°30'N 71°09°00""W, serial 3101) y La Culata (2920 m,
08°44'28"N 70°04'15"W, serial 3027). En esta primera
aproximacion se determind el patron de precipitaciones a lo largo
de esta transecta y se precisaron los afios relativamente mas
secos en estas localidades. Las estaciones climatolégicas
estudiadas coinciden, respectivamente, con las distribuciones de
Mannophryne collaris, Nephelobates alboguttatus y N. duranti,
los cuales a su vez son representantes de los respectivos habitat
que ellas ocupan; es decir, selva semicaducifolia montana, selva
nublada y sub-paramo.

RESULTADOS y DISCUSION

Especies estudiadas y sitios de muestreo

Es probable que los procesos de especiacion y los patrones de
distribucién evidenciados por las ranas dendrobéatidas andinas
sean el resultado directo de la intrincada topografia andina, aunada
ala alta variabilidad climatica que ha condicionado la aparicion
de numerosas zonas de vida, tipos de vegetacion o unidades
ecologicas. Esta diversidad se ve reflejada en los anfibios, de los
cuales la Cordillera de Mérida alberga casi el 50% de las especies
conocidas para Venezuela (La Marca 1998).

En el caso particular de las ranas dendrobatidas andinas de
Venezuela, dos de sus géneros, Aromobates y Nephelobates,
son endémicos de la Cordillera de Mérida, mientras que
Colostethus y Mannophryne tienen representantes en otros
sistemas montafiosos de Venezuela e incluso fuera del pais (este
Gltimo género, por ejemplo, en las islas de Trinidad y Tobago).
Todas las especies, excepto la del género monotipico Aromobates,
la cual es nocturna, son de habitos diurnos. Todas se encuentran
asociadas con habitat terrestres, aun cuando Aromobates
nocturnus y Colostethus leopardalis prefieren ambientes mas
acuaticos. A diferencia de otros dendrobatidos que presentan
una coloracion vistosa (generalmente de tipo aposematica), como
por ejemplo aquellos en los géneros Dendrobates y Phyllobates,
los dendrobétidos andinos venezolanos son animales de coloracion
criptica (generalmente presentan dorsos con coloracion pardo
oscura). Estas ranas viven generalmente asociadas con
pequefios cursos de aguay la mayoria de las especies presenta
habitos reproductivos que involucran cuidado parental de las
crias: los huevos, generalmente pocos y relativamente grandes,
son usualmente depositados debajo de hojas en
descomposicidn, troncos y ramas caidas, rocas 0 musgo, y de
ellos eclosionan unas larvas que son transportadas por alguno
de los padres hasta un cuerpo de agua cercano.

Las localidades objeto de nuestros muestreos contemplaron
las localidades tipo de Aromobates nocturnus Myers et al., 1991;
Colostethus humilis Rivero, 1978; C. leopardalis Rivero, 1976;
Mannophryne collaris (Boulenger, 1912); M. cordilleriana La
Marca, 1994; M. larandina (YUstiz, 1995); M. yustizi (La Marca,
1989); Nephelobates alboguttatus (Boulenger, 1903); N. duranti
(Péfaur, 1985); N. haydeeae (Rivero, 1976); N. inflexus (Rivero,
1978); N. molinarii (La Marca, 1985); N. orostoma (Rivero, 1976)
y N. serranus (Péfaur, 1985); asi como sitios cercanos a las
localidades tipo de Nephelobates capurinensis (Péfaur, 1993); N.
mayorgai (Rivero, 1978) y N. meridensis (Dole y Durant, 1972)
(Fig. 1). Estas localidades geogréaficas estan ubicadas en las
unidades ecolégicas de selva subandina, selva semicaducifolia
montana, bosque siempreverde seco montano alto, selva nublada,
sub-péaramo (o arbustal pre-paramero), y paramo.

Estatus poblacional

Los resultados de la codificacion de categorias cualitativas de
estatus poblacional indican que un alto porcentaje (casi 56%) de
las ranas dendrobatidas andinas venezolanas presenta declive
en las poblaciones estudiadas, mientras que solamente un 22%
tiene poblaciones relativamente estables; para un 22% no se
tienen datos decisivos (Tabla 2). Ninguna de las especies mostré
un incremento significativo de las poblaciones. El género con
mayor numero de especies, Nephelobates, presenta un 70% de
sus especies con disminuciones poblacionales, mientras que
Mannophryne y Colostethus tuvieron de 25 a 33% de especies
en declive. EI género Aromobates present6 también en declive a
la tnica especie conocida en el género (Tabla 2).

Analisis de los Patrones por Unidades Ecolégicas

El patron resultante sugiere que las disminuciones de anfibios se
acentlian a medida que ganamos en elevacion. Asi, la selva
subandina present6 una sola especie, con estatus estable, mientras
que la selva semicaducifolia montana posee un 50% de las

TABLA 2. Nimero de especies, dentro de cada género, asignado a cada
categoria de estatus poblacional. Abreviaciones como sigue: ES= especie
estable; DE= especie en declive; DD= especie con datos deficientes.

TABLE 2. Number of species, within each genus, assigned to each
population status category. Abbreviations as follow: ES= stable species; DE=
declining species; DD= data deficient species.

ES DE DD
Mannophryne 3 1
Nephelobates 7 3
Aromobates 1
Colostethus 1 1 1
TOTAL 4 10 4
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especies en declive. El mayor nimero de especies amenazadas
(seis) se presenta en la selva nublada, lo cual representa casi un
67% de sus ranas dendrobatidas. El mayor porcentaje de
dendrobatidos andinos en declive lo poseen el bosque
siempreverde seco y el paramo, cada uno con solamente dos
especies (Tabla 3).

El denominador comun en las secuencias altitudinales de
unidades ecoldgicas es la disminucion gradual de la temperatura
a medida que ascendemos. La precipitacion tiene un
comportamiento dual, con un aumento de precipitacion hasta
altitudes cercanas a los 2000 metros, y una disminucion brusca
después de ese limite hasta alcanzar los paramos.

Condiciones del habitat y tipo de proteccion ambiental
Solamente dos especies, Mannophryne yustizi y Nephelobates
serranus, se localizaron en ambientes relativamente pristinos. El
22% de las especies ocupa ambientes ligeramente perturbados,
un 33.3% ocupa ambientes modificados y un 33% vive en
ambientes altamente degradados (tabla 1).

En la Tabla 4 se muestra el nimero de especies en areas
protegidas o no, por cada categoria de amenaza. Los datos mas
reveladores son los que indican que de las especies que
presentan poblaciones en declive, un 40% se encuentra en areas
con proteccion conservacionista oficial. Por otro lado, un 50% de
las especies con poblaciones estables estan en areas sin
proteccion (Tabla 4).

Relacion de factores potencialmente causativos de las
disminuciones
En funcidn del elevado nimero de especies de ranas

TABLA 3. Patrones de estatus especifico por unidad ecoldgica. Las especies
fueron asignadas al habitat que ocupaban: selva subandina (SSA), selva
semicaducifolia montana (SS), bosque siempreverde seco (BSS), selva
nublada (SN), y sub-paramo o paramo (P). La codificacion de estatus poblacional
denota: ES= especie estable; DE= especie en declive; DD= especie con
datos deficientes.

TABLE 3. Patterns of specific status for ecological unit. Species were
assigned to the habitat they occupied: sub-Andean forest (SSA), montane
semideciduous forest (SS), evergreen dry forest (BSS), cloud forest (SN), and
sub-paramo or paramo (P). The codification of population status denotes: ES=
stable species; DE= declining species; DD= data deficient species.

TABLA 4. Nimero de especies en areas protegidas por cada categoria de
amenaza. ES= especie estable; DE= especie en declive; DD= especie con
datos deficientes.

TABLE 4. Number of species in protected areas for each red list category.
ES= stable species; DE=declining species; DD= data deficient species.

ES DE DD
En &reas protegidas 2 4 2
Sin proteccién de areas 2 6 2
TOTAL 4 10 4

ES DE DD TOTAL
SSA 1 1
SS 2 2 4
BSS 2 2
SN 1 6 2 9
P 2 2
TOTAL 4 12 2 18

dendrobéatidas andinas venezolanas en declive, haremos un
andlisis de una serie de posibles factores que pudiesen explicar
estas disminuciones, siguiendo algunos planteamientos
considerados por Houlalan et al. (2000), Lips et al. (2001),
Young et al. (2001), La Marca y Manzanilla (2004) y La Marca et
al. (2005), entre otros. En primer lugar trataremos las
perturbaciones climaticas, las enfermedades patogenas, y la
destruccion de habitat, que son probablemente los agentes que
mas han colaborado con el declive de especies al nivel global.
Después trataremos otros factores que pueden haber colaborado,
individualmente o en interacciones sinergisticas, con las
disminuciones de algunas poblaciones.

1. Perturbaciones climéticas
Aunque no podemos demostrar que el clima influya directamente
en el declive de estos anfibios andinos, se sospecha que exista
tal correspondencia debido a una tendencia en el calentamiento
global que probablemente esté afectando mas a los ambientes
montanos que a otros de menor elevacion (Still et al. 1999). Los
cambios climéticos han sido sugeridos de reducir la distribucion
geogréfica y altitudinal de las especies (Thomas et al. 2004), al
reducir directamente su reproduccion o supervivencia, o al
promover indirectamente interacciones con agentes patégenos o
especies exdticas (Kiesecker et al. 2001a). Hay varios estudios
correlativos que son consistentes con efectos indirectos del clima
sobre las disminuciones de las poblaciones de anfibios; en el
caso de los Andes de Venezuela, el cambio climético ha sido
implicado en la pérdida de varias especies de Atelopus en los
Andes de Venezuela (La Marca y Reinthaler 1991). La Marcay
Lotters (1997) sugirieron que los efectos de sequia podrian estar
involucrados en declives de otras especies de montafia en los
Andes de Venezuela, en particular ya que los ambientes boscosos
fuera de las areas protegidas estaban disminuyendo
drésticamente. Desafortunadamente, existe poca investigacion
experimental concerniente a tolerancias fisioldgicas de anfibios
que ilustren nexos causales entre el cambio climatico y las
disminuciones de poblaciones de anfibios.

El cambio climatico puede causar condiciones secas y calidas
que influyen sobre la reproduccion, supervivencia o la funcién
inmune de los anfibios (Pounds et al. 1999). En algunos lugares
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como el bosque nublado de Monteverde, en Costa Rica, se ha
documentado una tendencia reciente hacia estaciones secas mas
pronunciadas y el calentamiento atmosférico ha sido asociado
con el aumento de la altura promedio a la cual comienza la
condensacion de las nubes (Pounds 1997). Estudios preliminares
han sugerido que el clima ha jugado un papel importante en las
disminuciones catastréficas de anfibios en las montafias de Costa
Rica asociadas con el fendmeno de El Nifio durante 1986-1987
(Pounds y Crump 1994). Estos afios coinciden con un periodo
de fuertes sequias asociado con el declive de poblaciones de
anfibios en Ecuador (Ron et al. 2003). Resultados similares han
sido reportados por Garcia et al. (en prensa) para poblaciones
de algunos Atelopus en Venezuela, que sugieren que este
fenémeno tuvo una repercusion negativa con un alcance
geogréfico de proporciones continentales.

Reconociendo que la precipitacion es también una de las
principales variables que afectan a los anfibios, sobre todo en su
reproduccién, hicimos una primera aproximacion al estudio de la
variabilidad de la precipitacion para el periodo 1960-1995 en un
gradiente altitudinal desde la ciudad de Mérida, hasta el Paramo

de La Culata, en las estaciones meteoroldgicas de Mérida-
Aeropuerto, Santa Rosa y La Culata, en la cuenca alta del rio
Chama en los Andes venezolanos. Alo largo del gradiente habitan
Mannophryne collaris, Nephelobates alboguttatus y N. duranti.
La primera ha sufrido disminuciones drasticas, mientras que
Nephelobates alboguttatus y N. duranti no se han visto desde
hace mas de una década.

El patrén climatico exhibido por estas estaciones es del tipo
tetraestacional (cf. Sarmiento 1986, Garcia et al. en prensa), en el
cual se alternan dos periodos secos y dos periodos himedos. La
duracion de los periodos secos y himedos no coincide exactamente
en ninguna de las estaciones meteoroldgicas estudiadas, a pesar
del evidente patron similar de precipitaciones (Fig. 2). Aunque es
de suponer que las variaciones climaticas que se registraron en
cada una de estas estaciones en particular pueden verse reflejadas
en el patrén de precipitaciones de cualquiera de las restantes, se
debe efectuar un anélisis de correlacion para determinar si en
detalle la precipitacion se comporta similarmente en las diferentes
localidades.

En las estaciones Mérida-Aeropuerto y Santa Rosa se nota
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FIG. 2. Comportamiento de la precipitacion media mensual para el periodo 1960-1995 en cuatro estaciones climatoldgicas de la cuenca alta del rio Chama
(Mérida- Aeropuerto, Santa Rosa, Valle Grande, y La Culata) en los Andes de Venezuela. En las graficas destaca el régimen de precipitaciones de tipo
tetraestacional que afecta a toda la region, con su caracteristico periodo seco (llamado “Veranillo de San Juan”) entre junio y julio.

Annual mean precipitation behavior for the period 1960-1995 in four climate stations of the Chama river basin (Mérida- Aeropuerto, Santa Rosa, Valle Grande,
and La Culata) in the Venezuelan Andes. A notorious common feature is the four-seasonal precipitation regime affecting the whole region, with its characteristic

middle-year dry period (known as “veranillo de San Juan”).
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una disminucion de las precipitaciones desde finales de mayo
hasta julio y luego otra, mas acentuada, de octubre a febrero. En
las estaciones Valle Grande y La Culata la precipitacion registré
una disminucion desde abril hasta julio y luego otra desde octubre
hasta enero. Es interesante notar la correspondencia entre estas
estaciones para el relativamente corto periodo seco a mitad del
afio (conocido como “veranillo de San Juan”). Este periodo ha
sido identificado como clave en la reproduccion de algunas
especies de anfibios, como los Atelopus (cf. Lynch 1986, Garcia
et al. en prensa), pero ignoramos si puede ser igualmente
importante para las especies de dendrobéatidos sometidas a este
mismo régimen de precipitaciones. El periodo de relativa sequia
que caracteriza al “veranillo de San Juan” viene a continuacion
de los meses himedos de abril y mayo. Para el periodo 1960-
1995, notamos que estos meses fueron relativamente mas secos
en los afios 1977, 1982-1983, 1987 y 1989, lo cual coincide
ampliamente con la misma apreciacion de Silva (1992) para el
periodo 1971-1990. Suponemos que estos periodos inusuales
de sequia hayan afectado de alguna manera las poblaciones de
ranas dendrobatidas y otros anfibios en esta area, aunque
desconocemos las relaciones. En la Fig. 3 se nota que la mayor
amplitud de dias secos durante el veranillo de San Juan para
una de las estaciones estudiadas (Santa Rosa, periodo 1975-
1990) ocurrid en los afios 1982, 1983, 1986, 1987 y 1989. Esta
anomalia climatica es probablemente producto de la ocurrencia
del fendmeno de EI Nifio para esos mismos afios. En la Tabla 5
se muestra la relacion entre los eventos de El Nifio y la duracion
del veranillo de San Juan en afios anormalmente secos en la
region de Monte Zerpa, habitat de Nephelobates alboguttatus.

2. Agentes patdgenos
Hay varios agentes patégenos que han sido relacionados con

las disminuciones de anfibios. El principal de ellos es un hongo
quitrido (Batrachoquitrium dendrobatidis, también denominado
“Bd") que se ha demostrado que aniquila ejemplares en
condiciones de laboratorio y ha sido asociado con declives en
Australia, Centroamérica y Suramérica (Laurance et al. 1996;
Berger et al. 1998, 1999; Lips 1998, 1999; Longcore et al. 1999;
La Marca et al. 2005). El Bd ha sido estudiado en poblaciones
actuales de anfibios en Venezuela (por ej. Hanselmann et al.
2005). Este hongo ha causado mortalidad en todas las especies
de ranas con las cuales se ha experimentado (Daszak et al.
2003), incluyendo ranas dendrobatidas (el primer reporte del
hongo proviene de una especie en esta familia, de la cual toma su
nombre especifico). Experimentos bajo condiciones de laboratorio
con Dendrobates tinctorius han mostrado que el Bd prolifera 'y
causa mortalidad mas rapidamente en condiciones frescas (22°C)
y himedas (Piotrowski et al. 2004, Woodhams et al. 2003) y que
la infeccion con el hongo desaparece cuando las temperaturas
corporales alcanzan los 37°C por un periodo prolongado. Esto
sugiere que los anfibios podrian sobrevivir la infeccion si ellos
llegan a tener comportamientos tales como asolearse, lo cual
elevaria su temperatura corporal (Woodhams et al. 2003). Sin
embargo, la carencia de estudios experimentales impide tener
resultados concluyentes. Una revision histoldgica de 109
ejemplares de 8 especies andinas de ranas dendrobatidas
venezolanas en la coleccion ULABG, por la Bidl. Argelia Rodriguez,
proporciono evidencias de infeccién por el hongo quitrido en un
solo ejemplar de una especie de Mannophryne, capturado por el
autor en el afio 2002 (Lampo et al., en prensa). Es probable que
este agente patdgeno pueda estar relacionado con las
disminuciones de las ranas dendrobatidas en los Andes
venezolanos, aunque las evidencias no son concluyentes

(Fig. 4).

Relacion precipitacién-dias de duracion del
Veranillo de San Juan,1975-1990
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FIG. 3. Precipitacion media anual y duracion de dias secos durante el “veranillo de San Juan” (estacion climatica de Santa Rosa, periodo 1975-1990).

Mean annual precipitation and duration of dry days during the short dry season known as “veranillo of San Juan” (Santa Rosa climate station, period 1975-1990).
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FIG. 4. Rana adulta Mannophryne cordilleriana, en la localidad tipo de esta
especie. Note la malformacion de la extremidad anterior derecha, asi como las
lesiones en la piel de este ejemplar. EI'hongo Bd puede ocasionar lesiones
dérmicas apreciables. Foto del autor.

Adult frog Mannophryne cordilleriana, in the type locality of the species.
Note malformation of the right anterior leg, as well as skin lesions in this
specimen. The fungus Bd can cause noticeable dermal lesions. Photo by the
author
3. Radiacion ultravioleta -B
Blaustein et al. (1998), resefiaron que la exposicion de huevos
de anfibios a la radiacion ultravioleta—-B (UV-B) en un experimento
bajo condiciones de laboratorio produjo que cerca de la mitad de
ellos desarrollara larvas con malformaciones en las extremidades
mientras que un grupo control sin tratamiento de radiacion se
desarrollé normalmente. Es evidente que se necesita investigacion
en el campo para determinar las exposiciones actuales de UV-B
y lainfluencia de esta radiacion en condiciones naturales.

La Marcay Reinthaler (1991) asociaron la radiacion UV como
un agente potencial de disminuciones de poblaciones de Atelopus
en los paramos de Venezuela. Middleton et al. (2001)
determinaron que en el Paramo de Mucubaji, donde habita, junto
con otras especies, larana dendrobatida Colostethus leopardalis,
se presentaron los valores mas elevados de radiacion UV-B entre
1979 y 1998 de un total de 20 sitios que ellos estudiaron en
Latinoamérica.

Los efectos de la radiacion UV-B pueden afectar el desarrollo
de anfibios en sus estadios larvarios tempranos e incrementar su
susceptibilidad de desarrollar enfermedades, como ha sido
demostrado en experimentos de campo fuera de la region
Neotropical (Blaustein et al. 1998; Kiesecker et al. 2001a).
Necesitamos mas estudios que involucren ambientes montanos
altos en Latinoamérica, donde la mayoria de las disminuciones de
anfibios han sido reportadas, y donde puede haber un mayor
riesgo de exposicion y dafio por la radiacion UV-B debido al
adelgazamiento de la atmdsfera con la altitud.

Las selvas montanas tropicales tienen, en general, un dosel
forestal abierto y discontinuo, en respuesta directa a una topografia
predominantemente irregular y al fuerte angulo de sus pendientes,
lo cual a su vez se traduce en condiciones de luz altamente
inconstantes e irregulares en los estratos inferiores de esas selvas
(Huber 1986). La vision resultante de los dendrobatidos andinos
de selva, pero no para los de subparamo o paramo, es la de
animales que habitan en lugares relativamente sombreados. Las
especies de dendrobatidos de subparamo y paramo posiblemente
estén mas expuestas a la radiacion UV-B, con un potencial mas
alto de desecacion que se favoreceria especialmente bajo
condiciones climaticas mas secas y calidas.

4. Destruccion y fragmentacion de habitat

La acelerada destruccion de habitat en los Andes de Venezuela
ha motivado la preocupacidn por especies de anfibios que viven
alli, y la desaparicién y disminucion de poblaciones de anfibios en
sitios relativamente pristinos llama a reflexion sobre un problema
aun no muy bien comprendido. La destruccion de habitat ha sido
considerada como uno de los factores mas importante de pérdida
de poblaciones de anfibios (Blaustein et al. 1993; Hecnar y
MaCloskey 1996; Gillespie y Hollis 1996). La modificacién del
habitat puede incluso acondicionar el camino para que especies
introducidas erradiquen las especies nativas (Fisher y Shaffer
1996). La fragmentacion de habitat reduce el nimero de individuos
de una especie, como se ha demostrado para Rana sylvatica en
Canada (Wind 1996). De igual manera, se ha encontrado que
poblaciones de anfibios tienden a declinar en hahitat boscosos
fragmentados y desconectados entre si, en comparacion con habitat
homogéneos conectados por corredores boscosos cercanos
(Laan y Verboom 1990). Aln si la fragmentacion de habitat no

TABLA 5. Relacion entre la duracion e intensidad de los eventos de El Nifio con la duracion de dias secos durante el veranillo de San Juan para la estacion
Santa Rosa, cerca de Monte Zerpa, al Norte de la ciudad de Mérida, durante el periodo 1975-1990.

TABLE 5. Relationship between duration and intensity of EI Nifio (ENSO) events with duration of dry days during the middle-year short dry season (veranillo
de San Juan), for the Santa Rosa’s climate station, near Monte Zerpa, North of Merida City, during the period 1975-1990.

DIAS (entre paréntesis) del

PERIODO DURACION (meses) INTENSIDAD Veranillo de San Juan para afos indicados
Jul. 1976- Abr. 1978 22 Moderado 1976(6) 1977(9) 1978(14)
May 1982-Abr. 1983 12 Muy fuerte 1982(6) 1983(9)

Nov 1986-Oct 1987 12 Moderado 1986(6) 1987(9)
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representa la causa principal del declive de especies de anfibios
(Blaustein et al. 1998, Stallard 2001), sin duda puede prevenir
colonizacion desde lugares adyacentes previamente conectados
(Richards et al. 1993) y puede ser muy importante para la
demografia de poblaciones en particular y para aspectos evolutivos
de las especies involucradas.

Muchas disminuciones en diferentes partes del mundo han
ocurrido en areas bajo proteccién (Halliday 1998). En los Andes
de Venezuela, el ambiente de paramo ha sido muy intervenido
desde tiempos prehispanicos, mientras que los de selva nublada
se encuentran en buena medida protegidos bajo alguna figura de
proteccién ambiental, sobre todo por Parques Nacionales (Ataroff
2001). Nuestro estudio para determinar si existe una relacion
entre las areas protegidas y las categorias de estatus poblacional
de ranas dendrobatidas andinas no fue concluyente en encontrar
un patrén evidente, como se explicé méas arriba. Debido a la gran
carencia de datos sobre demografia y distribucion de las
poblaciones de ranas dendrobatidas en los Andes de Venezuela,
no podemos concluir tampoco si la alteracién de habitat ha sido
un factor importante en las disminuciones de estos anfibios,
aunque sospechamos que asi haya sido para algunas
poblaciones (Fig. 5).

5. Contaminacion quimica

Los pesticidas han sido considerados como causa de declive de
anfibios en &reas sin intervencion obvia. Incluso se ha considerado
que el viento puede transportar y depositar pesticidas usados en
campos de cultivo cercanos, ingresando a los cuerpos de algunas
ranas, como ha sido demostrado en montafias de California
(Davidson et al. 2002). A pesar de cierta evidencia circunstancial,
no se ha podido demostrar una correlacion entre las disminuciones
de anfibios y la contaminacién quimica.

La contaminacion producto del hombre puede ser responsable
de las deformaciones que detectamos en poblaciones de
Mannophryne cordilleriana (Fig. 5) y s muy probable que hayan
sido un factor decisivo en la desaparicion de algunas poblaciones
de Mannophryne collaris en la ciudad de Mérida. El alto grado de
contaminacion por productos agroquimicos puede ser el
responsable de la desaparicion de Nephelobates haydeeae en
su localidad tipo (Fig. 6).

6. Especies introducidas

Truchas. La Marca y Reinthaler (1991) asociaron la disminucion
de especies de Atelopus de paramo a la presencia de truchas
(géneros Onchorhynchus y Salmo). En este mismo habitat habita
Colostethus leopardalis, que no hemos visto desde hace mas de
una década. Las truchas pueden afectar la dindmica de las
poblaciones de anfibios en los lugares en que ha sido introducida
(e.g., Bradford 1989, Bradford et al. 1993), a través de
competencia directa y depredacion, y como portador y transmisor
del hongo quitrido o del hongo oomyceto patégeno Saprolegnia
ferax (Kiesecker et al. 2002b, Blaustein et al. 1994). Dado que la
introduccion de las truchas en los Andes de Venezuela es de

larga data y que las disminuciones de anfibios en la regién son
recientes, estos peces s6lo pueden ser responsables de declives
puntuales de poblaciones, pero no de la gran mayoria de las
especies de ranas simpatridas que se han encontrado en declive
tanto en Venezuela como en todo el mundo. Se hace necesario
realizar estudios para determinar si las truchas depredan
normalmente sobre huevos, larvas y adultos de anfibios que
habitan estos lugares de paramo.

Rana Toro. La “rana toro” (Lithobates catesbeianus),
introducida recientemente en los Andes de Venezuela (Manzanilla
y La Marca 2004) es considerada responsable de la disminucién
de algunas especies de anfibios (Hayes y Jennings 1986). Su
presencia en Venezuela esta restringida a ambientes de selva
nublada donde habitan Nephelobates mayorgaiy N. meridensis.
Son de interés porque, ademdas de ser depredadores
potenciales, son portadoras del hongo quitrido Bd (Hanselmann
et al. 2005).

7. Efectos sinergisticos

Lainteraccion de diferentes factores puede causar efectos de
sinergia que pueden inducir “estrés sub-letal”. Este tipo de estrés
causa, directa o indirectamente, la supresion del sistema inmune
(Carey 1993), haciendo que las ranas se hagan mas susceptibles
al ataque de patégenos. Se ha avanzado la hipdtesis de que
cambios en el clima estan asociados con el efecto de patégenos
que pueden responder directamente a las condiciones climaticas
0 a cambios en los huéspedes o en los vectores que llevan los
patogenos (Pounds 2001). Cambios en los parametros del clima,
tales como la cantidad de precipitacion, pueden causar efectos
sinergisticos, como por ejemplo la reduccién de la profundidad

FIG. 5. La deforestacion de areas boscosas en diversos lugares de los
Andes de Venezuela, con fines agricolas o pastoriles, pudo haber colaborado
con el declive de algunas poblaciones de anfibios. Foto tomada por el autor en
septiembre de 2004 en las cercanias de Mesa de Aura, estado Tachira.

The deforestation of forested areas in several places in the Venezuelan
Andes, for agriculture or pasture land purposes, could have collaborated to the
decline of some amphibian populations. Picture taken by the author in September
2004 at the vicinities of Mesa de Aura, Tachira State.
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FIG. 6. Diversas fuentes de contaminacion agroquimica (pesticidas, fungicidas, fertilizantes, etc.) en la localidad tipo de Nephelobates haydeeae (El Vivero,
entre Paramo El Zumbador y Mesa de Aura, estado Tachira). El uso exacerbado de estos contaminantes pudo haber contribuido con la desaparicion de la especie

en esta localidad.

Several sources of agrochemical pollution (pesticides, fungicides, fertilizers, etc.) in the type locality of Nephelobates haydeeae (El Vivero, on road between
Paramo El Zumbador and Mesa de Aura, estado Tachira). The exacerbated use of these pollutants could have contributed to the species decline in this locality.

del agua, que puede exponer los embriones y larvas a una
mayor cantidad de radiacion UV-B que puede hacerlos
susceptibles a infecciones letales de hongos (Pounds 2001).

El exceso de colecciones de ejemplares en una poblacion,
por otra parte, puede explicar las disminuciones de algunos
anfibios (La Marca y Reinthaler 1991), aunque sus implicaciones
y alcances han sido largamente ignorados. Algunos eventos
extractivos en gran nimero pueden sumarse a otros agentes
para causar declive de poblaciones en ciertos lugares. Manzanilla
y La Marca (2004) postularon que un exceso de colecciones en
un solo lugar en una estacion climatica dada puede llegar a ser
un problema para ranas con una alta fidelidad por sitios; este
impacto es acelerado si la sobre-explotacion se mantiene por
varios afios. De todos los dendrobatidos andinos venezolanos,
quizas Colostethus leopardalis haya sido el mas afectado por
exceso de colecciones (con fines cientificos o didacticos) en areas
criticas.

CONCLUSIONES

Es evidente que algunas poblaciones de ranas dendrobatidas
andinas venezolanas han sufrido serias disminuciones; pero,
sorprendentemente, la respuesta ha sido diferencial por grupos.
Mientras unas especies parecen haberse extinguido, o en el
mejor de los casos se han vuelto extremadamente raras, como
es el caso de Nephelobates alboguttatus, Colostethus leopardalis
y Aromobates nocturnus, otras parecen mantenerse sin
disminuciones poblacionales significativas. El caso de
Manophryne collaris resulta de interés, ya que algunas
poblaciones han desaparecido, mientras que otras parecen
mantenerse; es muy probable que la desaparicion de muchas de
las poblaciones de este anfibio estén asociadas con el desarrollo
urbano de la ciudad de Mérida.

Uno de los patrones emergentes en las ranas dendrobatidas
de los Andes de Venezuela es que han sufrido serias
disminuciones en la mayoria de las poblaciones ubicadas en
elevaciones por encima de los 2000 m.s.n.m. Una especie
exclusiva de paramo, Colostethus leopardalis, esta
completamente ausente de los registros de museo de las ultimas
décadas, y nosotros tampoco hemos podido localizar ninguna
poblacion actual. Varias de las especies de selva nublada, entre
las que destacan Aromobates nocturnus y Nephelobates
alboguttatus, han desaparecido también.

En términos generales, podemos decir que las poblaciones
de las selvas himedas de piedemonte andino presentan adn
poblaciones numerosas. Aquellas de las selvas semicaducifolias
todavia se encuentran en buen estado, aun cuando hay que
prestar atencion que en una de ellas se ha detectado el hongo
patégeno Batrachochitrium dendrobatidis. Las poblaciones de
selva nublada estan muy depauperadas e incluso algunas han
desaparecido, mientras que sospechamos que una especie de
paramo, Colostethus leopardalis, pueda estar en riesgo critico.

Entre los factores que pueden estar asociados con el declive
de las poblaciones de ranas dendrobatidas andinas destacan las
condiciones de sequia en algunos afios, motivadas por cambios
climaticos. La presencia de un hongo patégeno en una de las
poblaciones de Mannophryne de selva semicaducifolia hace
sospechar que este haya sido un agente causante de declive en
el pasado, aunque quizas mayormente en otro tipo de ambientes,
como selva nublada y paramo. Su presencia en poblaciones
recientes hace sospechar en algin tipo de resistencia hacia este
patégeno o en niveles de patogenecidad de alguna manera mas
bajos. En algunos casos detectamos que un alto grado de
contaminacion quimica esta asociado con la desaparicion de
algunas poblaciones, como es el caso de Nephelobates
haydeeae.
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Por dltimo, recomendamos que las especies Aromobates
nocturnus, Colostethus leopardalis y Nephelobates haydeeae
sean consideradas como especies en peligro critico, que
Mannophryne collaris, Nephelobates inflexus, N. mayorgai, N.
molinarii y N. orostoma se consideren como especies
amenazadas, y Colostethus saltuensis como especie de riesgo
menor.
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Nota agregada durante prueba de galera: Mientras este articulo estaba en prensa, aparecieron varios trabajos que tratan sobre la
sistematica de la familia Dendrobatidae. Algunos de los géneros de ranas reconocidos en este trabajo han cambiado, aunque las
conclusiones principales no fueron afectadas por estos cambios taxondmicos.

Note added in proof: While this article was in press, several papers dealing with systematics within the family Dendrobatidae came out.
Some of the frog genera recognized in this paper have changed, although the main conclusions are unaffected by these taxonomic

changes.





