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RESUMEN

Lafaunade anfibios propiade | os paramos colombianos en sentido estricto incluye
Unicamente 39 especies. L os taxa excluidos de listas previas son considerados aqui
como entidades mas afines a los bosques andinos que pueden ocupar también
habitats paramizados por intervencién humana. La composicion de lafaunaen los
paramos de Colombiaes notablemente diferentealadel paisen conjunto, probable-
mente porque solo algunos modos reproductivos pueden persistir en € ambiente
paramuno. En general, podemos concluir que el nimero de especies en |os paramos
de las diferentes regiones ecogeogréaficas es proporcional a tamafio y grado de
fragmentacion de las islas paramunas, haciendo la salvedad de que los inventarios
en la Cordillera Occidental estéan incompletos. Podemos sefialar también en esta
fauna un componente filogenético recurrente; |as especies rel acionadas se distribu-
yen sobre el mismo piso térmico o en pisos térmicos adyacentes, es decir, lafauna
paramuna parece ser autéctonay no aldctona.

Palabrasclave. Biogeografia, diversidad, endemismo, modosreproductivos, anfibios.

ABSTRACT

The amphibian fauna proper of Colombian paramos consists of only 39 species
although a number of additional species has been reported as paramo species.
These excluded taxa are more properly considered as species of the Andean forests
that occur aswell inthe paramo-ized regions after theforestsarecut. The compositon
of the paramo fauna is notably different than the composition of the fauna of the
country probably because only certain reproductive modes are suitable to the paramo
environment. In general, the number of speciesin paramos of the various highland
areas can be related to sizes and degree of fragmentation of paramo islands. How-
ever, the CordilleraOccidental isunder-inventoried. A recurrent phylogenetic com-
ponent must be stressed—that related species occur in the same (or adjacent) ther-
mal level—the paramo faunaappearsto be autochthonousrather than allochthonous.

K ey wor ds. Biogeography, Diversity, Endemicity, Reproductive Modes, amphibian
fauna.

INTRODUCCION lias presentes en el pais: Bufonidae,

Centrolenidae, Dendrobatidae, Hylidae,
Existen tres 6rdenes de anfibios vivientes:  Leptodactylidae, Microhylidae, Pipidae,
Anura, Caudata y Gymnophiona (ranas, Pseudidaey Ranidae. Todas |as salamandras
salamandras y cecilias), todos presentes en  colombianas pertenecen a la familia
Colombia. Entre los anuros, hay nuevefami-  Plethodontidae y las cecilias, a las familias
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Caeciliaidae, Rhinatrematidae y Typhlonec-
tidae, parauntotal de 13 familias de anfibios
(Ruiz et al., 1996). De éstas, Unicamente
Bufonidae, Centrolenidae, Dendrobatidae,
Hylidae, Leptodactylidae, Plethodontidae y
Caeciliaidae suben por los Andes y todas, a
excepcion de Caeciliaidae y Centrolenidae
estan representadas en la fauna del paramo.
Ladistribucién por familiasen Colombia (Fi-
gura 1) muestraque cinco delas 13 represen-
tan el 2% de ladiversidad y entre las restan-
tes, las més diversas son Leptodactylidae
(35%) e Hylidae (22%); hay otrastresfamilias
importantes (Bufonidae, Centrolenidae y
Dendrobatidae) con cercadel 10% delas es-
pecies cada una.

Los gradientes generales de diversidad se
conocen desde hace un siglo y pueden expre-
sarse asi: 1) hay unareduccion en ladiversi-
dad relacionada con la latitud y 2) hay una
reduccion paralela o equivalente relacionada
con laaltitud (Lynch, 1986a). En general, la
fauna de anfibios en Colombia no se desvia
de este patrén, pero a hacer unadiseccién de
los grupos naturales es claro que ningin

2% 3% 2%

35%

g Bufonidae
B Dendrobatidae
W Microhylidae

[ Caeciliaidae
[ Hylidae
[ Plethodontidae

clado esta distribuido a lo largo de todo €l
gradiente altitudinal.

Aunque Ardila & Acosta (2000) registraron
90 especies “propias’ de la regién de vida
paramunay posteriormente Lynch (2001) y
Osorno et al. (2001) describieron otras seis
especies, no compartimos € criterio emplea
do por Ardila& Acosta (2000) paradefinir la
fauna paramuna: “distribucion geogréfica’,
gue realmente sblo se refiere a la altitud del
registro. Consideramos que paradefinir espe-
cies“propias’ del paramo, entendiendo “pro-
pio” como “caracteristico de’, es necesario
emplear un criterio méas preciso: endemicidad
alazonadevida“paramo” (Cuatrecasas, 1958;
Rangel-Ch., 2000). A nuestrojuicio, lalistade
especiesde Ardila& Acosta (2000) debe ser
mucho mas corta —especia mente basando-
nos en la experienciapersonal del primer au-
tor sobre los sitios de colecta, y sus notas de
campo— Y contiene a momento unaserie de
registros que representan mezclas de biotas.
Para realizar un andlisis biogeogréfico ade-
cuado, debemos partir de una lista de espe-
cies correcta

22%

= Centrolenidae
[ Leptodactylidae
B Otras (5 familias)

Figura 1. Distribucion porcentual por familias de las especies de anfibios en Colombia.
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METODOLOGIA

¢COmo reconocer, apartir de losregistros, s
una especie es paramuna o no? Revisamos
todos | os registros para cada especie mencio-
nadaenlalistade Ardila& Acosta(2000) més
las especies descritas posteriormente. Lare-
visién consistio en la evaluacion del tipo de
habitat mencionado paracadaregistro median-
te comparacion con las notas publicadas en
las descripcionesoriginales, las notas de cam-
poy laexperienciade JDL. Posteriormente
cuantificamoslaproporcion deregistrosenla
zona de vida paramuna (sensu Cuatrecasas,
1958) contrastéandola con la proporcion de
registros en otras formaciones vegetales. A
continuacion, paralos taxones no endémicos
al paramo utilizamos propiedades de su biolo-
giareproductivaparadeterminar si losregis-
tros paramunos representaban poblaciones
biologicas o registros triviales.

Una vez redefinida nuestra lista de especies
paramunas, siguiendo el procedimiento arri-
ba mencionado, analizamos sus patrones
biogeogréficosy ecol 6gicos, empleando mo-
dosreproductivos (Duellman & Trueb, 1994)
y lainformacién filogenéticadisponible.

RESULTADOS

Delalistaoriginal excluimoscasi lamitad de
las especies (Tablal1). Dentro de nuestralista
tenemos tres ambiguliedades —especies que
ocupan igualmente habitats de bosgue y de
paramo—, una especie (Eleutherodactylus
unistrigatus) a la que hemos catalogado en
un ambi ente aparte puesto que ocupa potreros
entre 1800 hasta 3450 my siete especies que
no podemos ubicar con certeza en una cate-
goria, bien por la escasez de registros (los
Atelopus de la columna) o bien porque tene-
mos dudas acerca de su status taxonémico,
como es el caso de Hyla caucana e Hyla
pelidna. Queremos resaltar entonces que la
fauna paramuna es pequefia e incluye Unica-
mente 39 especies propias del paramo, que

John D. Lynch & Angela M. Suérez-Mayorga

representan el 6% delafaunacolombiana. Sin
embargo, de éstas 39 especies, 5 (identifica
das con -) tienen algunos registros por fuera
deloslimitesdelazonadevidaparamuna, es
decir, no estan restringidos a ella.

Dentro delas especiesexcluidas, 30 (identifi-
cadas con * en latabla) no cuentan con nin-
gun registro en formaciones vegetales
paramunas. Parailustrar |o anterior, podemos
hacer un recuento de las descripciones del
habitat de las especies mencionadas (p. €.
Coloma, 1995, p. 48; Duellman & Pyles, 1980,
p. 7; Lynch, 1981, p. 7; Lynch, 1989b, p. 14;
Lynch, 1991, p. 350-1; Osorno et al., 2001, p.
519; Ruiz & Osorno, 1994, p. 174; Ruizetal.,
1986, p. 442; notas de campo de JDL deposi-
tadasen el ICN) y veremos que coinciden en
afirmar que o bien fueron encontradas en bos-
gue o bien en potreros con notoria interven-
¢ion humana, independientemente de la alti-
tud de la coleccion. Notese que no hemos
incluido sino un centrolénido delalistapues-
to quelaprimeracitacion caracterizalafamilia
como tipica de bosques. De las 14 especies
restantes, ocho (marcadas con **) tienen la
mayoria de sus registros en bosgues andinos
pero cuentan con algiin(os) registro(s) en zo-
nas aparentemente paramunas, aunque su
condicién actual probablemente se debaala
intervencién antrépica (véase Coloma, 1995;
Lynch, 1979, p. 417 y Lynch & Ruiz, 1983,
p.108). Una especie, Colostethus
fraterdanieli, cuenta con dos registros en
paramo (Glicany Nevado del Ruiz) que aqui
consideramos erroneos, ademas de que to-
dos los otros registros corresponden a bos-
gues andinos hasta 2500 m de altitud (Grant
& Castro, 1998). Las especies restantes (cin-
co, identificadas con +) presentan uno 0 més
registros paramunos veridicos, aunque la
mayoriade susregistrosy/ o sus caracteristi-
cas reproductivas nos permiten clasificarlos
con confianza como especies de bosgues
andinos (p. §. Lynch, 1991, p. 348; Lynch et
al., 1994, p. 23; notasde campo JDL).
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descritas posteriormente, con base en su afinidad alaformacion vegetal paramo. * = Especies
paramo

sin registros en paramos. ** = Especies con la mayoria de registros en bosque andino (véase

Tabla 1. Reclasificacion de las especies registradas por Ardila & Acosta (2000)
el texto). + = Especies con registros paramunos veridicos. - = Especies no restringidas al
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Plethodontidae
8%

DISCUSION

Composicion defaunulas. Ladistribucion de
especiespor familiaen el paramo (Figura?2) es
notablemente diferente a la distribucién ge-
neral en €l pais: aumentalaimportancia (nd-
mero de especies) de Leptodactylidae y tal
vez de Bufonidaey Plethodontidae; al mismo
tiempo, la importancia de Centrolenidae,
Dendrobatidae e Hylidae disminuye aprecia-
blemente (comparense las Figuras 1y 2). De
manera més especifica, aparte de Atelopus
(Bufonidae) y  Eleutherodactylus
(Leptodactylidae), los anfibios tiene una
representatividad muy marginal en los para-
mos.

A manerade comparacion, podemostomar la
composicién de especies por familia en tres
sectores que difieren en altitud y/ o humedad
(Figura 3). “Leticia” y “Caribe” estén en €
mismo piso térmico pero laprimeraes mucho

Bufonidae

5%

Leptodactylidae
65%

Dendrobatidae

John D. Lynch & Angela M. Suérez-Mayorga

mas himeda; sin embargo, la composicién
faunisticapor familias dominantesesmuy si-
milar (predominio de Leptodactylidae e
Hylidae). El érea identificada como “Cord.
Occ.” se encuentra en bosgque subandino
nublado aca. 2000 my se observaclaramente
una disminucién drastica en las especies de
Hylidae y una presencia notable de
Centrolenidae, con respecto a “Leticia’ o a
“Caribe”. Entonces, ladistincién puededarse
por atitud o por humedad.

Es bien conocido que, aexcepcién delos pe-
ces, los anfibios estan mas ligados a agua
que cualquier otro grupo de vertebrados. En
primer lugar, debido alas caracteristicasde su
piel deben proteger su agua corporal; en se-
gundo lugar, requieren agua o humedad para
su reproduccién. Lo anterior dacomo resulta
do que también los modos reproductivos
muestran cierto grado de fidelidad a determi-
nados ambientes.

Hylidae
8%

Figura 2. Distribucion porcentual por familias de |l as especies de anfibios paramunas.
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Cord. Occ Leticia Caribe
Faunulas

Figura 3. Composicion porcentual defamilias en las diferentes faunulas.

Por ejempl o, |os nidos de espuma (subfamilia
L eptodactylinae) estan précticamenterestrin-
gidosazonas planas (incluso hasta5000 m en
lapuna) y los huevos sobre hojas encima de
guebradas (familias Centrolenidaey Hylidae)
son muy frecuentes en los flancos de las cor-
dilleras (véase Figura 3, “Cord. Occ”) —in-
cluso en bosques atoandinos—. Efectiva-
mente, ninguno de los dos se encuentraen el
paramo. Esto implica que no son latempera-
turani lahumedad (al menos en los paramos
colombianos) los factores limitantes para la
presencia de especies en las regiones
paramunas. El género Atelopus es abundante
en paramos y en bosgues andinos, pero tiene
huevos no pigmentados, que potencialmente
severian afectados por valores altos de brillo
solar (juicio colectivo, estamos tratando de
interpretar las descripciones de modos
reproductivosde Duellman & Trueb, 1994, en
un sentido causal). El brillo solar no es un
problemaal interior del bosque, aunque si es
trascendente en los paramos. En la biologia
de Atelopus las posturas son depositadas por
debajo de las piedras dentro de quebradas,
tanto en paramo como en bosgue (Lynch,
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1986b; obs. pers.). En contraste, €l género
Centrolene es abundante en bosques andinos
y puede alcanzar alturas considerables (mas
de 3000 m). Sus huevos también son poco
pigmentados pero los deposita sobre la haz
delashojaso por encimaderocasen las que-
bradas, 1o que implica que si estuviesen en
sitios que presentan valores altos de brillo
solar (ausencia de bosque) no podrian sobre-
vivir. Por otra parte, Eleutherodactylus, que
tampoco tiene pigmentacién en sus huevos,
es el género mas frecuente en los paramos y
coloca sus posturas en sitios protegidos del
sol y muy humedos (sobre el suelo o en
epifitas arrosetadas) y ademés tiene desarro-
Ilo directo, que es el modo reproductivo mas
higrodependiente. Y si consideramoslaunica
Hyla propia del paramo, veremos que tiene
huevos pigmentados, |0 que |e permite depo-
sitarlos sobre el agua, expuestos al sol.

Revisando nuestralistade especies(Tabla 1),
veremos que el 70% de éstas presentan desa-
rrollo directo, el 16% huevos en quebradasy
el 14% restante, otros modos reproductivos
(aunque Gastrotheca helenae también tiene



desarrollo directo pero debido a sus caracte-
risticas tradicionalmente se ha segregado en
un modo diferente). Esta es una distribucién
caracteristica de formaciones hiimedas (en el
norte), mientras que en las formaciones del
sur (puna) las especies de los géneros domi-
nantes (Lynch, 1971, 1986a) —Alsodes,
Batrachophrynus, Gastrotheca, Phrynopus,
Pleurodema y Telmatobius—, a exepcién de
Phrynopus, tienen renacugjos. [gualmente, a
comparar esta proporcion con los modos
reproductivos presentes en otras faunulas
(Choco [datos en Lynch & Suarez-Mayorga,
2002a], L eticia[manuscrito], Caribe [ manus-
crito]), lafrecuenciade desarrollo directo va-
riahastahacerseminima: 31%, 16%Yy 4%, res-
pectivamente.

Geogr afiadel sisstema paramuno en Colom-
bia. Lynchetal. (1997), definieron 10 unida-
des ecogeogréficas, de las cuales 4 incluyen
zonasdtas: laSierraNevadade SantaMarta,
laCordilleraOccidental, |laCordilleraOriental
y unaentidad compuestadelaCordilleraCen-
tral mésel Macizo Colombiano. El nimero de
especies paramunas en estas cuatro unida-
des varia significativamente (Tabla 2) y no
hay ninguna especie propia del &rea compar-
tida entre ellas (Centrolene buckleyi es una
especie compartida pero esta considerada por
nosotros como especie de bosque). Una ex-
plicacion puede ser que la extension superfi-
cia delospéramosenlascordillerasOriental
y Central esampliay existe un ato grado de
continuidad entre ell os; efectivamente, pode-
mosidentificar paralaCordilleraOriental dos
agrupaciones correspondientes al os paramos
de Cundinamarca- Sur de Boyacay los para-
mos del norte (Pisba hacia los Santanderes),
asi como unaagrupacion de paramoscasi inin-
terrumpidadesde el &readel PNN Los Neva-
dos haciael Macizo Colombiano. Por el con-
trario, los paramos delaCordilleraOccidental
estan compuestos de pequefias islas (en €l
sentidoliteral), mientrasquelaSierraNevada
esotraidaaparte. Unaexplicacion aternativa

John D. Lynch & Angela M. Suérez-Mayorga

seriaque el inventario delasidas paramunas
delaCordilleraOccidental no cubre el 50% de
laslocalidades, en cambio, losinventariosen
|as areas ecogeograficas restantes —sin con-
tar la Sierra Nevada— son més completos.
Esto indica que lariqueza de anfibios en los
paramos de la Cordillera Occidental puede
estar subestimada. Con respecto a la varia-
cion entrelaCordilleraCentral y la Oriental,
es probable que ambas tengan historias evo-
lutivas diferentes, aunque en este punto no
podemos of recer unaexplicacion paraello.

Paraterminar, queremos resaltar que ademas
de que todas las &reas ecogeogréficas en Co-
lombia estan definidas por especies de anfi-
bios endémicas a €ellas, no existen especies
propiasdel paramo compartidasentrela Cor-
dillera de Mérida o los paramos de América
Central y cualquiera de las unidades
ecogeogréficas colombianas. Sin embargo,
hay algunas especies en comun entre la Cor-
dilleraCentral (Macizo Colombiano) y laCor-
dilleraReal de Ecuador, aunquelaproporcion
de especies endémicas para cada una de es-
tasfraccionesesigualmentealta(véase Lynch,
1981).

Componentefilogenético. A lolargo deeste
trabaj o hemos venido comparando lacompo-
sicion de faunulas'y ladistribucién geogréfi-
cade los anfibios tomando como baselas ca-
tegorias taxondmicas mas usuales. familias,
géneros y especies. Sin embargo, desde la
perspectiva filogenética tales categorias no
resultan Gtiles per se para el analisis
biogeografico y se hace imprescindible
seccionarlas en grupos naturales
(filogenéticamente sustentados).

Uno de los dichos 0 mitos mas populares en
estudios andinos es que lafauna (o flora) de
las tierras altas debe ser derivada de las tie-
rras bajas, dado que las montafias son jéve-
nesy/ o todas las tierras altas estuvieron cu-
biertas recientemente por glaciares (Lynch,
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19864, 1999). A pesar de estas suposiciones/
conclusiones, recientemente se descubrid que
existen clados endémicosalazonaparamuna.
Lynch (1999) informé sobre un grupo de
Eleutherodactylus —el grupo thymelensis,
endémico alosparamosdelaCordilleraCen-
tral y el Macizo Colombiano de Colombiay la
CordilleraReal de Ecuador, que ademésinclu-
ye5delasespeciesenlaTablal—y Lynch &
Duellman (1997) informaron sobre el grupo
curtipes de Eleutherodactylus con seis es-
pecies(cuatro deellasenlaTablal) distribui-
dassobrelaCordilleraOccidentd, laCordille-
raCentral, el Macizo Colombiano de Colom-
biay Cordillera Real de Ecuador. En el caso
del grupo curtipes, cinco especies son
paramunas y una es del bosque andino. Para
Eleutherodactylus, Lynch (1999) argumenté
gue €l patron de especiacion se desarroll6 a
interior deun mismo pisotérmicoy utilizd los
datos de estos dos grupos —para los cuales
el hébitat primitivo debe ser paramuno— y
varios grupos mas. Datos de este tipo (hip6-
tesis explicitas) son escasos. Para las otras
especi es paramunas, tenemos Unicamente hi-

pétesisimplicitas o algo alin menos especifi-
co. Sin embargo, queremos resaltar algunos
de estos datos.

EnlaCordilleraOriental, puedenidentificarse
|os pares de especies hermanasE. affinis(bos-
que andino)—E. elegans (paramo) y E.
mnionates (bosgue andino)—E. nervicus (pa
ramo) (Lynch, 1998). EnlaCordilleraCentrd,
Osornophryne bufoniformis (paramo) es pro-
bablemente la especie hermana de O.
percrassa (bosque andino). En la Cordillera
Occidental, Eleutherodactylus duende y E.
lasalleorum probabl emente son especies her-
manas (ambas del paramo). Con lo anterior,
tenemos datos para 14 de las 39 especies
paramunas colombianas (35%) y anticipamos
que €l patrén revelado por los anfibios no
debe resultar excepcional; de hecho, desde
hace muchos afios (Darlington, 1957) los an-
fibios han sido reconocidos como un grupo
muy apropiado para el estudio de la
biogeografia, o que nos permite confiar en
que dicho patrén se repita.

Tabla 2. Distribucion de las especies paramunas en | as regiones ecogeogréficas de Colombia,

discriminadas por género.

Nro. de especies

Géneros Central Occidental Oriental Sierra Nevada
Atelopus 2 0 4 2
Bolitogiossa 0 2 1 14
Colostethus 0 o 2 o
Eleutherodactylus 12 5 3 e
Gastrotheca 1 14 1 14
Phrynopus 2 0 1 0
Hyla 0 & 1 &
Total 17 7 13 2
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En resumen, Lynch identificd dos patrones de
especiacion: el més comun se dadentro de un
mismo pisotérmico (Lynch & Suérez-Mayorga,
2002b); en caso de que esto no suceda, las
especies ocupan pisos adyacentes (véase
Lynch, 19893, para € grupo nigrovittatus y
Lynch, 1997, para el grupo sulcatus de
Eleutherodactylus). Con las especies de tie-
rras bgjas, se encuentrael mismo patrén —por
egjemplo en Ceratophrys (Lynch, 1982) o
Pseudopaludicola (Lynch, 1989b)— vy, aun-
gueno tenemosel primer cladogramadisponi-
ble, conjeturamos que muchos grupos de tie-
rras bajas que se supongan monofiléticos se-
ran endémicosalaregiontropica, mientrasque
otros (Scinax, Phyllomedusa) tendran la ma-
yoria de sus especies en esta misma franjay
unas pocas en |os pisos térmicos contiguos.
Ademas, existen datos (aunque débiles) para
grupos andinos de Hyla como los grupos
bogotensig/ larinopygion y garagoensis, y
algunos grupos de centrol énidos que concuer-
dan con &l mismo patrén. Con todos estos da-
tos, podemos aqui reconocer un patrén que no
fuimoscapacesdeidentificar previamente: cada
grupo natura es endémico a uno de los pisos
térmicos.
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