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Prefacio del autor

La carrera de biologia en la Universidad de Costa Rica fue una experiencia de vida que me
form6 de una manera integral, ya que aparte de darme las herramientas académicas para
desarrollarme como un profesional, cambio mi perspectiva de vida permitiéndome ver la
naturaleza sin una visién antropocéntrica, ademas pude compartir con muchisimas comunidades
rurales entendiendo sus necesidades y la importancia de integrar a las mismas en las estrategias de
conservacion

Este trabajo tiene un enfoque taxonémico donde se discute como las presiones selectivas y
las barreras geogréaficas pueden provocar especiacion. Sin embargo para mi tiene un mayor valor
a nivel de conservacion ya que es un ejemplo mas de la importancia de realizar trabajos basados
en la comunicacion, la biogeografia y el comportamiento animal para tomar decisiones mas

acertadas sobre la proteccion especifica de ciertas especies.
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Resumen

La especie Allobates talamancae posee una amplia distribucion que va desde las zonas
bajas humedas del sureste de Nicaragua hasta el suroeste de Colombia. A lo largo de su
distribucion se han observado variaciones en los caracteres acusticos y morfoldgicos lo cual genera

dudas sobre su estatus taxonémico.

En esta investigacion se realizé una comparacion acustica y morfologica entre especimenes
de la localidad tipo con otras poblaciones del Caribe y Pacifico de Costa Rica separadas
altitudinalmente y por barreras geogréficas. Como resultado se encontré dos poblaciones bien

definidas, tanto acustica como morfol6gicamente, con relacion a la poblacion de la localidad tipo.

A partir de estos resultados proponemos elevar a estatus de especie cada una de estas
poblaciones, por lo que describimos la especie sp. 1 para el Caribe Central y sp. 2 para el Pacifico.
Estos resultados sugieren que efectivamente Allobates talamancae es un complejo de especies y
que requiere un trabajo en toda su distribucion para resolver otras posibles especies escondidas

bajo este mismo nombre.



1. Introduccién

Durante la historia del Neotrdpico Centro 'y Sur Americano ocurrieron una serie de eventos
geoclimaticos que han producido aislamiento y especiacion entre todos los grupos de vertebrados.
Dentro de los mas importantes se pueden citar: el aislamiento y reconexién de Ameérica del Sur, el
levantamiento de los Andes, los sistemas de inundaciones del Mioceno, la formacion del Orinoco,
los drenajes amazonicos y los ciclos de sequias y lluvia del Plioceno-Pleistoceno (Santos et al.
2009). En Centroameérica se puede citar el puente terrestre panamefio que se formd
progresivamente durante el Plioceno entre el Choc6 y Centroamérica (Coates & Obando 1996,
Santos et al. 2009) y la formacién de la Cordillera de Talamanca, la cual inicio su ascenso en el
Mioceno (Savage 2002). Esta ultima representa el mayor sistema montafioso en Costa Rica y la
mayor elevacion en el sur de Centro América. La cordillera de Talamanca tiene una orientacién
noreste-sureste, iniciando en el centro de Costa Rica hasta unirse con la Cordillera de Chiriqui,

extremo oeste de Panamé (Savage 2002).

Los eventos de vicarianza provocados por la geomorfologia del Istmo Centroamericano
sobre las comunidades han sido estudiados en una variedad de taxas, incluidos erizos de mar,
camarones, peces de agua dulce e insectos, sin embargo hay muy pocos estudios en vertebrados
terrestres (Wang et al. 2008). Los anuros en particular son Utiles para realizar estudios en donde
se explique las variaciones geogréficas intrapoblacionales tanto a nivel fenotipico como genotipico
(Darda 1994, Garcia-Paris et al. 1998, Gascon et al. 1996, Grohovaz et al. 1996, Bernal et al.
2005). Este grupo permite inferir facilmente la historia geologica y ambiental debido a su poca
capacidad de desplazarse, la intolerancia al agua salada y la abundancia local (Beebee 2005, Wang
et al. 2008). Ademas muchas especies estdn restringidas a micro habitats con variables
bioclimaticas muy especificas que limitan el contacto entre poblaciones (Smith et al. 2005, Wiens
et al. 2006, Wang et al. 2008).

Linajes con distribuciones amplias y con representantes a ambos lados de barreras
geogréaficas importantes como los Andes o la Cordillera de Talamanca, ofrecen la oportunidad de
probar hipdtesis sobre modelos de especiacion (Bernal et al. 2005). Los estudios sobre las
variaciones interpoblacionales en caracteristicas fenotipicas como la morfologia externa y las
caracteristicas del canto son Utiles para evaluar patrones de divergencia (Forester 1999, Moritz et

al. 2000, Sim@es et al. 2008). Las variaciones en el canto han recibido especial atencion por la



importancia que tienen en el comportamiento reproductivo de los anfibios (Grohovaz et al. 1996,
Hasegawa et al. 1999, Bernal et al. 2005). Estas diferencias aportan informacion que ayuda a
aclarar el estatus taxondmico de complejos de especies, a la vez que aumenta la comprension de
la evolucién de las sefiales de cortejo (Boul & Ryan 2004, Loftus-Hills & Littlejohn 1992,
Castellano et al. 2000, Sullivan et al. 2000, Bernal et al. 2005).

La superfamilia Dendrobatoidea es un grupo monofilético que ocupa pequefios arroyos,
bosques densos, campos abiertos, tierras bajas del bosque lluvioso, bosques nubosos, paramos y
habitats acuaticos, terrestres y arboreos desde Nicaragua hasta Bolivia y el bosque atlantico de
Brasil y desde la costa Pacifica de Sur América a las Antillas Francesas (Grant et al. 2006). Las
especies de este grupo comdnmente son conocidos por sus colores brillantes y su piel venenosa,
sin embargo muchas son cripticas y probablemente no toxicas. Hasta hace poco tiempo todas estas
especies cripticas estaban ubicadas dentro del género Colostethus sensu lato (Grant et al. 2006,
Verdade & Rodrigues 2007). Hoy en dia este género se ha dividido y se ha sugerido colocar
algunos géneros como Allobates en la familia Aromobatidae (Grant et al. 2006).

Dentro de las especies cripticas los Allobates son uno de los géneros mas grandes
conformado por 47 especies, de las cuales solamente las especies Allobates talamancae y Allobates
niputidea se encuentran al occidente de los Andes (Grant et al. 2006, 2007). Allobates niputidea
es una especie muy poco estudiada que fue descrita recientemente como especie hermana de A.
talamancae y presenta una distribucion limitada a las estribaciones de la vertiente occidental de la
Cordillera Oriental y las laderas de la Cordillera Central en Colombia (70-320 msnm) (Grant et al.
2007).

Allobates talamancae posee una amplia distribucién que va desde las zonas bajas del
sureste de Nicaragua hasta el sureste de Colombia; es de colores cripticos y considerada abundante
en el suelo del bosque. Los machos cantan usualmente desde la hojarasca y los picos de actividad
se concentran en horas de poca luz, en las mafianas, terminando la tarde o en dias nublados durante
todo el dia (Savage 2002). La época reproductiva ocurre durante todo el afio, aunque disminuye
en los meses menos lluviosos entre septiembre y octubre (Savage 2002).

Esta especie fue descrita bajo el nombre de Dendrobates talamancae por Cope (1875),
quien se basé solamente en las caracteristicas morfoldgicas de los adultos y utilizé como localidad
tipo la poblacion de Puerto Viejo de Limon (Costa Rica). Desde ese momento han ocurrido una

serie de redescripciones debido a dudas taxondmicas causadas por la similitud morfoldgica que



tienen varias especies cripticas del antiguo género Colosthetus. La especie ademas ha pasado por
los géneros Hylaplesis (Brocchi 1882); Phyllobates (Barbour & Dunn 1921); Colostethus (Savage
1968) y Allobates (Grant et al. 2006).

Actualmente existen muchas dudas de si A. talamancae es una especie 0 méas bien un
complejo de varias especies. Observaciones personales y de otros investigadores demuestran
claramente variaciones acusticas y morfoldgicas a lo largo de su distribucion. Estas dudas se han
incrementado debido a que la mayoria de trabajos taxondmicos se han realizado con especimenes
que no pertenecian a la localidad tipo. Por ejemplo la descripcion de la larva fue realizada por
Breder (1946), con especimenes del Darién en Panama. Taylor (1952) utiliza especimenes de
Turrialba y cercanias del Rio Reventazon (Limén, Costa Rica). Savage (1968) describe
especimenes de la Peninsula de Osa y Grant et al. (2006) realizan sus analisis filogenéticos con
individuos del Valle del Cauca y Risaralda para Colombia, de Bocas del Toro (Panama), y de la
Peninsula de Osa (Costa Rica). Esto ha provocado una serie de incongruencias entre las distintas
descripciones a lo largo del tiempo. Debido a lo anterior se crea la necesidad de reexaminar el

estatus taxondémico de la especie.

2. Objetivos
2.1. Objetivo general

Reevaluar el estatus taxondmico de la especie Allobates talamancae comparando la
morfologia, morfometria y caracteristicas del canto de la localidad tipo con otras poblaciones del

Caribe y Pacifico de Costa Rica.

2.2. Objetivos especificos
A) Redescribir la especie Allobates talamancae utilizando cantos y especimenes de la

localidad tipo.

B) Examinar posibles variaciones en las caracteristicas espectrales y temporales del canto
de aviso de los machos de Allobates talamancae entre la localidad tipo y otras poblaciones del

Caribe y Pacifico de Costa Rica.



C) Determinar el grado de variacion morfologica y morfométrica entre los individuos de
Allobates talamancae de la localidad tipo con otras poblaciones del Caribe y Pacifico de Costa

Rica.
2.3. Hipotesis

En Costa Rica la especie Allobates talamancae posee una distribucion con poblaciones
ubicadas en diferentes rangos altidudinales, aisladas por barreras geograficas y con condiciones
climaticas distintas entre una localidad y la otra. El aislamiento geografico y climatico sumado a
las presiones selectivas locales puede provocar especiacion, como ha ocurrido en otras especies en

Costa Rica con condiciones similares.

3. Metodologia

La investigacion se realizo en cuatro poblaciones de A. talamancae ubicadas en el Caribe
y dos en el Pacifico costarricense. Las poblaciones escogidas para el Caribe son: Yorkin
(9°3020.71"N, 82°50'37.77"0, 140 msnm) que se encuentra en una zona limitrofe entre la
provincia de Limén, Costa Rica y la provincia de Bocas del Toro en Panamd; Puerto Viejo
(localidad tipo, 9° 39" 12.20"N 82° 45' 8.42"0, 5 msnm) ubicada en el canton de Talamanca de la
provincia de Limon; el parque Veragua Rainforest (9° 55' 34.90"N 83° 11' 27.42"0, 200 msnm)
localizado en el pueblo de las Brisas de Veragua del cantdn central de la provincia de Limon; y
Guayacan (10° 03" 19.57” N, 83° 32" 59.35”, 564 msnm) ubicada en el cantoén de Siquirres de la
provincia de Limoén. En la vertiente pacifica se concentro el trabajo en la peninsula de Osa. Se
estudio una poblacion en el poblado de Rio Piro (8° 24" 15.18” N, 83° 20" 12.52” O, 33 msnm)
perteneciente al distrito de Puerto Jiménez del canton de Golfito de la provincia de Puntarenas y
en Aguabuena de Rincon de Osa ubicada en el distrito de Sierpe del canton de Osa (08° 417 41.62”
N, 83° 30" 04.54” O, 40 msnm) de la provincia de Puntarenas. Segiin Holdridge (1967) las
poblaciones de Puerto Viejo, Yorkin y Veragua pertenecen al bosque tropical himedo basal y la
poblacion de Guayacén pertenece al bosque tropical himedo premontano. Mientras que todas las
poblaciones del Pacifico analizadas pertenecen al bosque muy humedo tropical basal.

En cada una de las poblaciones se localizaron machos de Allobates talamancae. A cada

macho se le grabo su canto de aviso durante 5 min, con una grabadora digital Marantz PMD661.



Se us6 un microfono direccional Sennheiser que se colocd a 1 m del individuo. Para asegurarse
de no grabar cantos agonisticos o de cortejo se reviso en un diametro de 1 m que el individuo no
tuviera ningn macho ni hembra cerca. Las grabaciones fueron realizadas con una tasa de muestreo
de 44100 Hz. Después de grabar a los individuos se intent6 capturarlos para posteriores analisis
morfoldgicos.

Para el andlisis acustico se utilizaron los cantos de 2 individuos de Yorkin, 12 de Puerto
Viejo, 23 de Veragua, 10 de Guayacan y 12 de Rio Piro. Para cada macho se analizaron 10 cantos.
Se defini6 cada canto como todas las unidades de sonido producido en determinada secuencia (Fig.
1, Duellman 1970). Cada nota se definié como cualquier unidad individual de sonido producida
en el canto. Las notas pueden ser simples (un solo pulso) o compuestas (dos 0 mas pulsos, Fig. 1).
Con el programa Raven 1.2.1 (Cornell Laboratory of Ornithology, Ithaca, New York, USA) se
realizd un analisis espectro temporal de las caracteristicas del canto. Las variables evaluadas
fueron: la estructura de las notas del canto, nimero de notas por canto, la frecuencia principal,
minima y maxima de cada nota en Hertz (Hz), la duracion de cada nota y el intervalo de tiempo
entre notas en segundos (s). Los espectrogramas fueron producidos con una Fast Fournier
transform usando una ventana de tipo Hann con una resolucién de frecuencia de 124 Hz y una

temporal de 11.6 ms y un traslape de un 50%.
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Figura 1. Canto de Allobates talamancae de la localidad de Veragua, compuesto por ocho notas

de tres pulsos



Para realizar el analisis morfométrico y morfoldgico se recolectd ejemplares en Puerto
Viejo (15 machos /10 hembras), Veragua (11/2), Guayacan (7/1), Rio Piro (5 machos) y
Aguabuena (15/4). A cada individuo se le midio en milimetros (mm) la longitud hocico-ano
(LHA), la longitud de la cabeza (distancia timpano-hocico) y su ancho (de timpano a timpano), la
longitud del hamero, radio, fémur, tibia, manos y dedos de las extremidades derechas. Las
mediciones se realizaron sobre fotografias digitales de cada individuo usando Adobe Photoshop
CS5 Extended version 12.0 x 32. Cada individuo se fotografio en la zona ventral, dorsal, lateral y
las extremidades. Todos fueron colocados exactamente de la misma manera sobre una base de
fondo blanco junto a una escala en milimetros. Las fotografias fueron tomadas con una cadmara
Canon EOS 60 D; lente 100mm-2.8-st-L; Flash SIGMA 140 DG con una configuracion de 18
megapixels/ iso 100/ velocidad 1/200 s /profundidad de campo 32.

Para el analisis morfoldgico se revisaron 47 caracteristicas sugeridas por Grant et al.
(2006). Los caracteres evaluados fueron: 1- textura dorsal de la piel (O-lisa, 1-posteriormente
granular, 2-fuertemente granular, 3-espiculada); 2- ausencia o presencia del tubérculo distal del
cuarto dedo; 3- ausencia o presencia de tubérculos supernumerarios; 4- longitud del cuarto dedo
con respecto al tubérculo sub-articular distal del dedo tres de la mano (0- el dedo sobrepasa el
tubérculo, 1-el dedo esté a la mitad o en la seccion distal del tubérculo, 3- el dedo no alcanza este
tubérculo); 5- longitudes relativas entre el dedo uno y dos de la mano (0-uno mayor que dos, 1-
dos mayor que uno, 2-uno igual a dos); 6- presencia de discos en los dedos de la mano; 7-10
expansion de los discos de los cuatro dedos de la mano (0-sin expandir, 1-débilmente expandido,
2-moderadamente expandido); 11-14 presencia o ausencia de los rebordes o pliegues preaxiales
de los cuatro dedos de la mano; 15-18 presencia 0 ausencia de los pliegues postaxiales de los cuatro
dedos de la mano; 19- presencia o ausencia del pliegue metacarpal; 20- expansion del dedo tres en
machos adultos (0 ausente, 1 presente); 21- morfologia de la expansién del dedo tres (O-
ensanchamiento pre y postaxial, 1- débil ensanchamiento preaxial, 2-fuerte ensanchamiento
preaxial, 3- ensanchamiento que se extiende desde la mufieca, principalmente preaxial en el
digito); 22- presencia o ausencia de la quilla tarsal; 23- morfologia de la quilla tarsal (0-rectas o
ligeramente curvas, que se extiende lateralmente desde el borde preaxial del tubérculo metatarsal
interno, 1-en forma de tubérculo agrandado y fuertemente curvado en el extremo proximal que se
extiende desde el tubérculo metatarsal, 2-corto, en forma de tubérculo, curvo o dirigido

transversalmente a través del tarso y no se extiende desde el tubérculo metatarsal, 3- débil y corto



engrosamiento de la dermis, no se extiende desde el tubérculo metatarsal); 24-28 expansion de los
discos en los dedos del pie (0-sin expandir,1-poco expandidos, 2-moderadamente expandidos); 29-
ausencia o presencia del pliegue metatarsal; 30- ausencia o presencia de la marca para-cloacal
palida; 31- coloracion del muslo (0- palido con puntos oscuras formando un reticulado cuando las
manchas estan muy cerca, 1-negro uniforme, 2-péalido uniforme, 3- oscuro con manchas o bandas
palidas, 4- café con manchas/bandas/circulos café oscuras, 5- negro con lineas longitudinales
palidas); 32-36- ausencia o presencia de lineas palidas laterales (linea dorso lateral A, linea dorso
lateral B, linea oblicuo lateral y linea ventro lateral);37- longitud de la linea ventro lateral (O-
parcial, 1-completa); 38- ausencia o presencia de marcas en la parte gular del pecho; 39- color de
la garganta de los machos (0-pélida o casi completamente libre de melandforos, 1-oscuridad
atribuida a la ausencia de iridéforos, 2- palida con un discreto manchado/reticulado, 3- negro
uniforme, 4- negro con un discreto manchado blanco/reticulado, 5- lineas 0 moteado irregular o
difuso); 40- color de la garganta de la hembra (0-palida o casi completamente libre de melanoforos,
1-oscuridad atribuida a la ausencia de iridéforos, 2- palida con un discreto manchado/reticulado,
3- negro uniforme, 4- negro con un discreto manchado blanco/reticulado, 5- lineas 0 moteado
irregular o difuso); 41- color del abdomen de los machos (0-palido o casi completamente libre de
melandforos, 1- palido con un discreto manchado/reticulado oscuro, 2- uniformemente punteado
de un pigmento oscuro, 3- negro con un discreto manchado/reticulado blanco, 4- manchado o con
un reticulado difuso, 5- negro uniforme); 42- color del abdomen de las hembras (0-palido o casi
completamente libre de melanoforos, 1- palido con un discreto manchado/reticulado oscuro, 2-
uniformemente punteado de un pigmento oscuro, 3- negro con un discreto manchado/reticulado
blanco, 4- manchado o con un reticulado difuso, 5- negro uniforme; 43- ausencia o presencia de
pigmentos metalicos en el ojo; 44-presencia o ausencia de tubérculos subarticulares del pie; 45-
presencia o ausencia de tubérculo metatarsal interno; 46- presencia o ausencia del tubérculo
metatarsal externo; 47- presencia o ausencia de los tubérculos plantares.

Para el andlisis acustico se consider( a cada repeticion de cada variable por individuo como
una pseudoréplica, las cuales se promediaron y se obtuvo un Gnico dato por variable para cada
individuo. Estas variables se les aplicaron un analisis de la funcion discriminante para determinar
si existen diferencias significativas entre las poblaciones analizadas. Igualmente se aplico el mismo
analisis para las caracteristicas morfométricas. Todos los promedios reportados vienen precedidos

por su desviacion estandar con un =.



4. Resultados

Referente a la estructura general del canto se encontr6 que en el Caribe las poblaciones de
Yorkin y Puerto Viejo tienen notas que se componen de dos pulsos y las de Veragua y Guayacan
de tres pulsos. En la vertiente Pacifica la poblacion de Rio Piro tiene notas de un solo pulso (Fig.
2A, Cuadro 1). Con respecto al nimero de notas por canto se obtuvo que las poblaciones del Caribe
en promedio tienen entre 6 y 7 notas y la del Pacifico 11 (Cuadro 1). La duracion promedio de las
notas fue mayor en las poblaciones del Caribe, las notas méas largas son las de Veragua y Guayacan
y las mas cortas se encontraron en Rio Piro (Cuadro 1). También hubo variaciones
interpoblacionales en el andlisis espectral, ya que la frecuencia principal de cada nota fue en
promedio mas baja en las poblaciones de Veragua y Guayacan, mientras que en Rio Piro se
encontrd la frecuencia méas alta (Cuadro 2; Fig. 2). Se obtuvo la misma tendencia para las
frecuencias mas altas y més bajas de cada nota (Cuadro 2). Estas diferencias antes mencionadas
son significativas (Wilks' lambda = 0.000, F (44,147) = 50.995, p < 0.001) y hacen tres grupos de las
cinco poblaciones. El grupo 1 (Caribe Sur) incluye a los individuos de Puerto Viejo y Yorkin, el
segundo grupo (Caribe Central y Norte) a los individuos de Veragua y Guayacan y el tercero
(Pacifico) que incluye a los individuos de Rio Piro.

Cuadro 1. Promedio de las variables temporales y estructurales analizadas para las
vocalizaciones de A. talamancae entre poblaciones.

Caribe Sur Caribe Central Pacifico

Variable Puerto Viejo Yorkin Guayacan Veragua Rio Piro

# de notas por canto 6.565+1.636 7.438 £0.880 7.330+1.381 6.436+1.444 11.054 £1.922
Duracion de la nota 0.106 £0.011  0.105 = 0.005 0.143+0.005 0.139+0.012 0.057 £0.003
Duracién entre notas 0.201 £0.024  0.206 = 0.007 0.294 £0.044 0.280x0.065 0.202 £0.020
# de elementos por

nota 2.000 £0.053 2.000 £ 0.000 3.000£0.005 3.000+0.006 1.000 *0.000
Duracién del elemento  0.035+0.005 0.041 £0.001 0.031 £0.005 0.034£0.006 0.056 +0.002




Cuadro 2. Promedio de las variables espectrales analizadas para las vocalizaciones de A.
talamancae entre poblaciones.

Caribe Sur Caribe Central Pacifico
Frecuencia Puerto Viejo Yorkin Guayacan Veragua Rio Piro
Principal de las nota 3982.420 + 274.305  3809.041 + 221.674 4103.424 +186.904 4054.421 + 205.238  4497.844 + 218.800
Alta de las nota 4364.973 + 267.258  4292.470 + 162.881 4482.414 + 165520 4532.595 + 216.680  4973.895 + 182.834
Baja de la nota 3613.179 +194.916  3411.203 + 159.218 3832.354 + 203.479  3549.778 + 201.579  3916.873 + 141.705
Principal del elemento 1 3960.171 +225.454  3670.286 +51.678 3932.962 +71.899  3897.405 + 118.368  4510.630 + 153.582
Principal del elemento 2 3981.768 + 221.077  3847.120 £ 131.026 4159.583 + 79.807  4075.364 + 123.961

Principal del elemento 3

4228.183 +120.779

4133.387 +137.156
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Figura 2. Comparacion espectral de las vocalizaciones de A. talamancae por region A. Pacifico, B.

Caribe sur (Yorkin y Puerto Viejo), C. Caribe central (Veragua y Guayacan)
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Figura 3. Andlisis de la funcion discriminate para caracteristicas espectrales y temporales de las
vocalizaciones de distintas poblaciones de A. talamancae
(Wilks' lambda = 0.000, F (44-147) = 50.995, p< 0.001)

En el anélisis morfométrico se encontré que los individuos de Puerto Viejo tienen
promedios mayores que el resto de las poblaciones en las medidas de la LHA, el fémur, el himero,
la tibia y el tamafio de la orbita (Cuadro 3; Fig. 4). Los individuos mas pequefios en la mayoria de
variables son los de Rio Piro y Aguabuena los cuales presentan medidas corporales muy similares
entre si (Cuadro 3; Fig. 4). Estas diferencias (Wilks' lambda= 0.083, Fss, 247= 3.947, p< 0.001)
agrupan a las poblaciones de la misma manera que el analisis acustico, sin embargo la poblacion
de Guayacan presenta medidas que se traslapan con los individuos de Veragua y los del Pacifico
(Cuadro 4; Fig. 4).

En la comparacion descriptiva de caracteres morfoldgicos no cuantificables se encontrd
menos variacion entre las poblaciones. S6lo se encontrd variacion con respecto a la quilla tarsal
(caracter 23 'y 24) se encontro que los individuos de la poblacion de Veragua poseen la quilla tarsal
en forma de tubérculo corto dirigido transversalmente a traves del tarso y no se extiende desde el
tubérculo metatarsal (caracter 24 condicién 2), mientras que la quilla tarsal de los especimenes de

Puerto Viejo, Rincon, y Rio Piro es curvada en el extremo proximal y se extiende desde el
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tubérculo metatarsal (caracter 24, condicién 1). Con respecto a la longitud de la linea palida ventro

lateral (caracter 37), Guayacan y Veragua tienen una linea palida ventro lateral que se extiende

desde el hocico como una linea intermitente de machas palidas irregulares que en algunas

ocasiones es continua hasta la ingle (caracter 37, condicion 0 6 1), mientras que en las demas

poblaciones esta linea siempre es continua (caracter 37, condicion 1).

Cuadro 3. Comparacion de las variables morfométricas analizadas de A. talamancae entre
poblaciones y sus rangos.

Variables Caribe Sur Caribe Central Pacifico

Puerto Viejo Veragua Guayacan Rio Piro Rincén
LHA 20.891 £1.237 20.215+0.532 19.700 +1.350 18.454 +1.007 19.643 +£0.789
Rango de LHA 17.800-24.500 20.000-21.600 17.800-21.100 17.700-19.700 18.400-21.500
C(T-T) 6.695 + 0.406 6.938 +0.312 6.493 +0.376 6.078 +0.387 6.366 +0.308
Rango cabeza (T-T) 6.100-7.490 6.400-7.300 5.900-7.110 5.700-6.670 5.700-7.000
C (T-H) 5.621 +0.553 5.408 +£0.284 5.69 +0.316 4.838 +0.491 5.347 +0.330
Rango cabeza (T-H) 4.890-7.410 4.800-5.800 5.190-6.120 4.000-5.300 4.490-6.160
Humero 4513 +0.272 4.223 +0.298 4254 +0.473  4.302 £0.252 4,296 +0.279
Rango Humero 3.780-4.960 3.700-4.800 3.570-4.810 4.020-4.630 3.690-4.850
Radio 3.576 +0.297 3.654 +0.313 3.281 +0.261 2.932 +0.326 3.322 +0.211
Rango Radio 3.000-4.100 3.200-4.100 3.000-3.790 2.600-3.370 2.950-3.850
Femur 9.195 + 0.546 8.654 +0.336 8.721 +0.559 7.75 +0.166 8.343+0.616
Rango Femur 8.030-10.200 8.100-9.300 8.010-9.260 7.570-7.930 7.330-9.340
Tibia 8.064 +0.414 7.308 +0.431 7.631 +0.347 6.766 +0.385 7.392 +0.557
Rango Tibia 7.230-8.970 6.500-8.000 7.100-7.930 6.450-7.420 8.000-8.540
D1 2.357 +0.158 2.402 +0.158 2.246 +0.244 2.264 +0.065 2.301 +0.222
Rango Dedo 1 2.000-2.740 2.060-2.640 2.040-2.830 2.150-2.300 1.900-2.800
D2 1.615+0.124 1.624 +0.116 1.491 +0.205 1.634 +0.082 1512 +0.163
Rango Dedo 2 1.400-1.870 1.380-1.890 1.230-1.940 1.500-1.700 1.120-1.830
D3 2.491 +0.177 2.502 +0.137 2.316 +0.242 2.524+0.068 2.313+0.194
Rango Dedo 3 2.130-2.750 2.330-2.720 1.860-2.520 2.450-2.580 1.820-2.640
D4 1.467 +0.148 1.454 +0.109 1.389 +0.146 1.488 +0.046 1.349 +0.180
Rango Dedo 4 1.240-1.750 1.160-1.590 1.100-1.540 1.440-1.560 0.980-1.820
Timpano 1.339 £0.148 1.502 +£0.180 1.235 +0.137 1.280 +0.284 1.265 +0.149
Rango Timpano 1.050-1.640 1.200-1.700 1.030-1.420 0.950-1.700 1.050-1.640

2.709 + 0.258 2.672 +0.121 2418 +0.211 2.280 (= 0.080) 2.452 +0.176
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Orbita
Rango orbita 2.160-3.200 2.420-2.870 2.100-2.680 2.150-2.370 2.100-2.810
Tub.sub vsdisco D3  0.876 +1.166  0.707 £0.097  0.509 £0.093) 0.642 (+0.037) 0.580 £ 0.103
Rango Tub.sub vs
disco D3 0.520-0.670 0.590-0.920 0.400-0.630 0.590-0.680 0.350-0.790
X = u
2 ° . -
& u u m
! o Ny “ - ™ =
[ u g
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Figura 4. Andlisis de la funcion discriminante para las variables morfométricas de las diferentes
poblaciones de A. talamancae (Wilks' lambda= 0.083, F (s6-247)=3.946 p< 0.001)

De acuerdo a las diferencias encontradas al comparar la morfometria y las vocalizaciones

de la localidad tipo con el resto de poblaciones, se propone basandose en el concepto de especie

bioldgica, dos especies nuevas de Allobates para Costa Rica hasta ahora incluidas dentro de A.

talamancae. Ademas se hace la redescripcién de A. talamancae con el fin de excluir de ella las

poblaciones que se proponen como nuevas especies.
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5. Descripcion de especies

5.1. Allobates talamancae (Redescripcion)

Neotipo UCR 21614 macho adulto, Costa Rica, Puerto Viejo (9° 39' 12.20"N 82° 45'
8.42"0, 5 msnm) ubicada en el cantén de Talamanca de la provincia de Limén, 5 de Marzo 2012

(Fig.6). Colector José Andrés Salazar Zufiiga.

Diagnosis

Especie pequefia de colores cripticos. LHA de los machos 20.380 y hembras de 21.500.
Piel lisa. Hocico truncado y timpano bien definido. Tubérculos de las manos y las patas
redondeados. En las manos: dedo 1 > dedo 2; dedo 4 alcanza la mitad o la seccion distal del
tubérculo subarticular del dedo 3; tubérculos subarticulares (1-1-2-1) y tenar ovalados, ambos
bien definidos; tubérculo palmar redondeado. En las patas: quilla tarsal curvada en el extremo
proximal que se extiende desde el tubérculo metatarsal; tubérculos metatarsales interno y externo
bien definido; tubérculos subarticulares 1-1-2-3-2. Dorso café oscuro con un par de lineas dorso
laterales palidas. Lineas palidas ventrolaterales que le dan vuelta alrededor del hocico por debajo
de las narinas y se extienden de manera continua hasta la ingle. Hembras con la garganta y el
abdomen pélido. Machos con garganta negra. Pecho y abdomen de los machos con abundancia

variable de melanoforos. Iris de color dorado metalico.

Descripcion

LHA en machos adultos 17.800-21.700 (15, 20.380 + 0.962), hembras adultas de 20.200 a
24.500 (13, 21.481 + 1.288). Superficies ventrales, laterales y dorsales de la piel lisas. Canthus
rostralis truncado y region loreal plana. Narinas ligeramente protuberantes y timpano bien
definido. Par de hendiduras vocales y un unico saco vocal subgular externo en machos. Discos de
los dedos de las manos y pies redondeados y débilmente ensanchados. Sin membrana entre los
dedos del pie y la mano. En las manos: dedos sin margenes preaxiales ni postaxiales; dedo 3 en
machos, hembras y juveniles no ensanchado; dedo 1 > dedo 2; dedo 4 alcanza la mitad o la seccion
distal del tubérculo subarticular del dedo 3; tubérculos subarticulares 1-1-2-1; tubérculo tenar y
subarticulares eliptico; tubérculo palmar redondeado; todos los tubérculos son fuertemente

protuberantes. Sin tubérculos supernumerarios y sin pliegue metacarpal. En las patas: tubérculos
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subarticulares 1-1-2-3-2; tubérculo metatarsal interno ovalado y muy pronunciado; tubérculo
metatarsal externo redondeado y pronunciado; quilla tarsal fuertemente curvado en el extremo
proximal y se extiende desde el tubérculo metatarsal. Superficie dorsal de los muslos café claro o
anaranjado oscuro (gris en preservado) generalmente con una mancha oscura alargada en la
seccion posterior del muslo y otras manchas redondeadas en la seccion anterior. Pantorrilla café
claro o anaranjado oscuro con diferentes patrones de machas. Machos con la garganta negra. Pecho
y seccion anterior del abdomen de los machos con presencia de melanoforos los cuales se
distribuyen uniformemente y su densidad varia dandole una coloracion desde muy pélida a negra.
Hembras con la garganta y el abdomen palido. Lineas palidas dorsolaterales que van desde el ojo
hasta la parte final del urostilo sin caer sobre los muslos. Lineas palidas ventrolaterales que le dan
vuelta alrededor del hocico por debajo de las narinas y se extienden de manera continua hasta la
ingle. Lineas oblicuo-laterales ausentes. Marca paracloacal ausente. Coloracion del iris dorado

metalico en la pupila y anillos de la pupila presente.

Medidas del Neo tipo UCR 21614:

LHA: 20.320; ancho de la cabeza de timpano a timpano 6.701; longitud de la cabeza desde
el centro de timpano hasta el borde de la nariz 5.631; largo del hocico desde la esquina anterior
del ojo hasta la punta del hocico 2.402; ancho del hocico de narina a narina 3.120; distancia inter-
orbital 2.633; antebrazo, del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde exterior del codo
flexionado 3.721; mano, del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde distal del disco
del dedo tres 3.956; longitud del dedo 1, del extremo distal del tubérculo tenar hasta la punta del
disco 2.431; longitud del dedo 2, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta
del disco 1.542; longitud del dedo 3, del extremo distal del primer tubérculo sub-articular hasta la
punta del disco 2.743; longitud del dedo 4, del extremo distal del primer tubérculo subarticular
hasta la punta del disco 1.651; tibia, desde los borde externos de la rodilla flexionada hasta el
tobillo 7.634; fémur, desde el centro de la cloaca hasta el borde externo de la rodilla flexionada

8.983; longitud de la 6rbita 2.526; mayor diametro del timpano 1.491.
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Canto

Las vocalizaciones de aviso de esta especie estan formadas por notas de dos pulsos bien
definidos con modulacion ascendente, los cuales aumentan su frecuencia levemente del pulso 1 al
2 (Cuadro 1, Fig. 2B). Cada nota se repite entre 6 y 7 veces. Cada nota tiene una duracién promedio
de 0.106 £ 0.011 y una duracién entre notas de 0.201 + 0.024. La frecuencia principal de cada nota
es de 3982.420 + 274.305 vy las frecuencia mas alta y mas baja de cada nota respectivamente son
4364.973 £ 267.258 y 3613.179 + 194.916.

Distribucion
Zonas bajas y premotanas del Caribe Sur de Costa Rica y Noroeste de Panam4, hasta el

Sureste de Colombia.

Historia natural

Es una especie diurna, que generalmente esta ubicada en zonas relativamente planas con
mucha hojarasca, con algin paso de agua de flujo lento y con vegetacion no muy densa. Los
machos cantan desde el suelo del bosque, aunque se han encontrado encima de algunas estructuras
caidas como troncos y rocas. Cada macho canta separado de su vecino y es coman encontrar a
machos cantando en la misma percha durante dias. Su actividad de canto es durante todo el afio

aunque baja considerablemente en dias secos del afio y con temperaturas altas.



Figura 5. Neotipo de Allobates talamancae de la localidad de Puerto Viejo de Limén. A)
Vientre B) Dorso C) Costado.
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5.2. Allobates sp. 1 (sp. nov.)

Holotipo - UCR 21600 macho adulto, Costa Rica, Reserva Veragua Rainforest (9° 55'
34.90"N 83° 11' 27.42"0, 200 m) localizada en el pueblo de las Brisas de Veragua del canton
central de la provincia de Limdn, 20 Febrero 2012 (Fig. 7). Colector José Andrés Salazar ZUfiga.

Paratipos - UCR 21593 macho adulto colectado el 05-02-2011, UCR 21594 macho adulto
colectado 12-02-2011, UCR 21595 macho adulto colectado el 12-02-2011, UCR 21596 macho
adulto colectado el 19-02-2011, UCR 21597 macho adulto colectado el 19-02-2011, UCR 21598
hembra adulta colectada el 19-02-2011, UCR 21599 macho adulto colectado el 20-02-2011,UCR
21601 hembra adulta colectada el 20-02-2011, UCR 21603 macho adulto colectado el 26-02-2011
UCR 21602 macho adulto colectado el 19-03-2011, UCR 21604 macho adulto colectado el 19-03-
2011, UCR 21605 macho adulto colectado el 19-03-2011. Los anteriores de la misma localidad y
colector del holotipo.

Diagnosis

Especie pequefia de colores cripticos. LHA de los machos 20.255 y las hembras de 20.000.
Piel lisa. Hocico truncado y timpano bien definido. Discos de los dedos de pies y manos
redondeados. En las manos: dedo 1 > dedo 2; dedo 4 alcanza la mitad o la seccion distal del
tubérculo subarticular del dedo 3; tubérculos subarticulares (1-1-2-1) y tenar ovalados ambos bien
definidos; tubérculo palmar redondeado. En las patas: quilla tarsal en forma de tubérculo corto
dirigido transversalmente a través del tarso y no se extiende desde el tubérculo metatarsal;
tubérculos metatarsales interno y externo bien definidos; tubérculos subarticulares 1-1-2-3-2.
Dorso café oscuro con un par de lineas dorso laterales palidas. Lineas palidas ventrolaterales que
le dan vuelta alrededor del hocico por debajo de las narinas y se extiende como una linea
intermitente de machas palidas irregulares que en algunas ocasiones es continua. Hembras con la
garganta y el abdomen pélido. Machos con garganta negra. Pecho y abdomen de los machos con

abundancia variable de melanéforos. Iris de color dorado metalico.
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Medidas del Holotipo:

LHA: 20.012; ancho de la cabeza de timpano a timpano 6.743; longitud de la cabeza desde
el centro del timpano hasta el borde de la nariz 5.401; largo del hocico desde la esquina anterior
del ojo hasta la punta del hocico 2.011; ancho del hocico de narina a narina 2.910; distancia inter-
orbital 2.504; antebrazo, del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde exterior del codo
flexionado 4.022; humero, desde la axila hasta el borde exterior del codo flexionado 4.223; mano,
del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde distal del disco del dedo tres 3.861; longitud
del dedo 1, del extremo distal del tubérculo tenar hasta la punta del disco 2.061; longitud del dedo
2, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta del disco 1.694; longitud del
dedo 3, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta del disco 2.602; longitud
del dedo 4, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta del disco 1.512;
tibia, desde los bordes externos de la rodilla flexionada hasta el tobillo 7.207; fémur, desde el
centro de la cloaca hasta el borde externo de la rodilla flexionada 8.505; longitud de la 6rbita 2.551;
mayor didmetro del timpano 1.207.

Descripcion

LHA en machos adultos 20.000-21.600 (12, 20.255 £ 0.573), LHA en hembras adultas
20.000 (n=1). Superficies ventrales, laterales y dorsales de la piel lisas. Canthus rostralis truncado
y region loreal plana. Narinas ligeramente protuberantes y timpano bien definido. Machos con un
par de hendiduras vocales y un unico saco externo bucal subgular. Dedos de la mano sin margenes
preaxiales ni postaxiales. Discos de los dedos de las manos y patas redondeados y débilmente
ensanchados. Sin membrana entre los dedos del pie y la mano. En manos: dedo 3 en machos,
hembras y juveniles no ensanchado; dedo 1 > dedo 2; el dedo 4 alcanza la mitad o la seccion distal
del tubérculo subarticular del dedo 3; sin tubérculos supernumerarios; tubérculos subarticulares de
la mano 1-1-2-1; tubérculo tenar y subarticulares elipticos; tubérculo palmar redondeado, todos
los tubérculos son fuertemente protuberantes. Pliegue metacarpal ausente. En patas: tubérculos
subarticulares 1-1-2-3-2; tubérculo metatarsal interno ovalado y muy pronunciado; tubérculo
metatarsal externo redondeado y pronunciado; quilla tarsal en forma de tubérculo corto y curvo,
dirigido transversalmente a través del tarso y no se extiende desde el tubérculo metatarsal; sin
tubérculos plantares. Superficie dorsal de los muslos café claro o anaranjado oscuro (gris en

preservado) generalmente con una mancha oscura alargada en la seccion posterior del muslo y
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otras manchas redondeadas en la seccion anterior. Pantorrilla café claro o anaranjado oscuro con
diferentes patrones de machas. Machos con la garganta negra. Pecho y seccion anterior del
abdomen de los machos con presencia de melanoforos los cuales se distribuyen uniformemente y
su densidad varia dandole una coloracién desde muy palida a negra. Lineas palidas dorsolaterales
que van desde el ojo hasta la parte final del urostilo sin caer sobre los muslos. Lineas palidas
ventrolaterales que le dan vuelta alrededor del hocico por debajo de las narinas y se extienden
como una linea intermitente de manchas palidas irregulares que en algunas ocasiones es continua.
Lineas oblicuo-laterales ausentes. Marca paracloacal ausente. Coloracion del iris dorado metalico

en la pupila y anillos de la pupila presente.

Canto

Las vocalizaciones de aviso de esta especie estan formadas por notas de tres pulsos bien
definidos con modulacion ascendente, los cuales aumentan su frecuencia levemente del pulso 1 al
3 (Cuadro 1, Fig. 2C). Cada nota se repite entre 6 y 7 veces por canto. Las notas tienen una duracion
promedio de 0.139 + 0.012 y una duracion entre notas de 0.280 + 0.065. La frecuencia principal
de cada nota es de 4054.421 + 205.238 y las frecuencia mas alta y mas baja de cada nota
respectivamente son 4532.595 + 216.680 y 3549.778 + 201.579.

Distribucién

Zonas bajas y premotanas del bosque lluvioso del Caribe Central y Oeste de Costa Rica.

Historia natural

Es una especie diurna, que generalmente esta ubicada en zonas relativamente planas con
mucha hojarasca, con algin paso de agua de flujo lento y con vegetacion no muy densa. Los
machos cantan desde el suelo del bosque, aunque se han encontrado encima de algunas estructuras
caidas como troncos y rocas. Cada macho canta separado de su vecino y es comdn encontrar a
machos cantando en las mismas perchas durante dias. Su actividad de canto es durante todo el afio

aunque baja considerablemente en dias secos y con temperaturas altas.
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Figura 6. Holotipo de Allobates sp. 1 (sp. nov.) de la localidad de Veragua Rainforest. A) Dorso
B) Vientre C) Costado.
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5.3. Allobates sp. 2 (sp. nov.)

Holotipo - UCR 21653, macho adulto, Costa Rica, en Aguabuena de Rincén de Osa
ubicada en el distrito de Sierpe del canton de Osa (08° 41" 41.62” N, 83° 30" 04.54” O, 40 msnm)
de la provincia de Puntarenas, 18 de Julio del 2009 (Fig. 9). Colector José Andrés Salazar Zufiga.

Paratipos - UCR 21634 macho adulto colectado el 17-06-2009, UCR 21635 hembra adulta
del 17-06-2009, UCR 21636 macho adulto colectado el 17-06-2009, UCR 21637 hembra adulta
colectada el 17-06-2009, UCR 21638 macho adulto colectado el 17-06-2009, UCR 21639 macho
adulto colectado el 17-06-2009, UCR 21640 macho adulto colectado 17-06-2009, UCR 21652
macho adulto colectado el 18-07-2009; UCR 21644 macho adulto 18-06-2009, UCR 21649 macho
colectado el 18-06-2009, UCR 21650 macho colectado el 18-06-2009, UCR 21643 macho adulta
colectado el 18-06-2009, UCR 21655 macho adulto colectado el 19-06-2009 UCR 21656 hembra
adulta colectada el 19-06-2009, UCR 21657 hembra adulta colectado el 19-09-2009. Los

anteriores de la misma localidad y colector del holotipo.

Diagnosis

Especie pequefia de colores cripticos. LHA de los machos 19.500 y hembras 20.675. Piel
lisa. Hocico truncado y timpano bien definido. Discos de los dedos de patas y manos redondeados.
En manos: dedo 1 > dedo 2; el dedo 4 alcanza la mitad o la seccidn distal del tubérculo subarticular
del dedo 3; tubérculos subarticulares 1-1-2-1 y tenar ovalados ambos bien definidos; tubérculo
palmar redondeado. En patas: quilla tarsal curvada en el extremo proximal y se extiende desde el
tubérculo metatarsal; tubérculos metatarsales interno y externo bien definido; tubérculos
subarticulares 1-1-2-3-2. Dorso café oscuro con un par de lineas dorso laterales palidas. Lineas
palidas ventrolaterales que le dan vuelta alrededor del hocico por debajo de las narinas y se
extiende como una linea continua hasta la ingle. Hembras con la garganta y el abdomen palido.
Machos con garganta negra. Pecho y abdomen de los machos con abundancia variable de

melandforos. Iris de color dorado metalico.

Medidas del Holotipo:
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LHA 19.824; ancho de la cabeza de timpano a timpano 6.320; longitud de la cabeza desde
el centro de timpano hasta el borde de la nariz 5.421; largo del hocico desde la esquina anterior
del ojo hasta la punta del hocico 2.092; ancho del hocico de narina a narina 2.862; distancia inter-
orbital 2.313; antebrazo, del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde exterior del codo
flexionado 3.562 ; himero, desde la axila hasta el borde exterior del codo flexionado 4.712; mano,
del borde proximal del tubérculo palmar hasta el borde distal del disco del dedo tres 4.530; longitud
del dedo 1, del extremo distal del tubérculo tenar hasta la punta del disco 2.352; longitud del dedo
2, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta del disco 1.574; longitud del
dedo 3, del extremo distal del primer tubérculo sub-articular hasta la punta del disco 2.331;
longitud del dedo 4, del extremo distal del primer tubérculo subarticular hasta la punta del disco
1.412; tibia, desde los borde externos de la rodilla flexionada hasta el tobillo 7.311; Fémur, desde
el centro de la cloaca hasta el borde externo de la rodilla flexionada 9.234; longitud de la orbita

2.292; mayor diametro del timpano 1.263.

Descripcion

LHA en machos adultos 18.400 - 20.700 (20, 19.500 + 0.684), hembras 20.100 - 21.500
(4, 20.675 = 0.602). Superficies ventrales, laterales y dorsales de la piel lisas. Canthus rostralis
truncado y region loreal plana. Narinas ligeramente protuberantes y timpano bien definido.
Machos con un par de hendiduras vocales y un unico saco externo bucal subgular. Dedos de la
mano sin margenes preaxiales ni postaxiales. Discos de los dedos de las manos y pies redondeados
y débilmente ensanchados. Sin membrana entre los dedos del pie y la mano. En manos: dedo 3 de
la mano en machos, hembras y juveniles no ensanchado; dedo 1 > dedo 2; el dedo 4 alcanza la
mitad o la seccidn distal del tubérculo subarticular del dedo 3; sin tubérculos supernumerarios;
tubérculos subarticulares 1-1-2-1, tubérculo tenar y subarticulares elipticos; tubérculo palmar
redondeado; todos los tubérculos son fuertemente protuberantes; pliegue metacarpal ausente. En
patas: tubérculos subarticulares 1-1-2-3-2; tubeérculo metatarsal interno ovalado y muy
pronunciado; tubérculo metatarsal externo redondeado y pronunciado; quilla tarsal fuertemente
curvado en el extremo proximal y se extiende desde el tubérculo metatarsal; sin tubérculos
plantares. Superficie dorsal de los muslos café claro o anaranjado oscuro (gris en preservado)
generalmente con una mancha oscura alargada en la seccion posterior del muslo y otras manchas

redondeadas en la seccion anterior. Pantorrilla café claro o anaranjado oscuro con diferentes
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patrones de manchas. Machos con la garganta negra. Pecho y seccién anterior del abdomen de los
machos con presencia de melanoforos los cuales se distribuyen uniformemente y su densidad varia
dandole una coloracion desde muy palida a negra. Lineas palidas dorsolaterales que van desde el
0jo hasta la parte final del urostilo sin caer sobre los muslos. Lineas palidas ventrolaterales que le
dan vuelta alrededor del hocico por debajo de las narinas y se extienden como una linea continua
hasta la ingle. Lineas oblicuo-laterales ausentes. Marca paracloacal ausente. Coloracién del iris

metéalico (dorado) en la pupila y anillos de la pupila presente.

Canto

Las vocalizaciones de aviso de esta especie estan compuestas por notas de un solo pulso
bien definido con modulacion ascendente, estas notas se repiten entre 11 y 12 veces en promedio
por canto. Las notas tienen una duracion promedio de 0.057 + 0.003 y una duracidn entre notas de
0.202 £ 0.020. La frecuencia principal de cada nota es de 4497.844 + 218.800 y las frecuencia mas
alta y mas baja de cada nota respectivamente son 4973.895 + 182.834 y 3916.873 £141.705.

Historia natural

Es una especie diurna, que generalmente estd ubicada en zonas relativamente planas con
mucha hojarasca, con algin paso de agua de flujo lento y con vegetacion no muy densa. Los
machos cantan desde el suelo del bosque, aunque se han encontrado encima de algunas estructuras
caidas como troncos y rocas. Cada macho canta separado de su vecino y es comun que usen las
mismas perchas durante varios dias. Es frecuente que si un macho comienza a cantar cuando otro
esta cantando solo emita una o pocas notas y se calle en espera de que el otro deje de cantar, luego
canta. Su actividad de canto es durante todo el afio aunque baja considerablemente en dias secos

del afio y con temperaturas altas.

Distribucion
Zonas bajas del bosque lluvioso del Pacifico central y Sur de Costa Rica y posiblemente

continde hacia el sureste de Panama.
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Figura 7. Holotipo de Allobates sp. 2 (sp. nov.) de la localidad de Aguabuena de Rincon de Osa.
A) Dorso B) Vientre C) Costado.
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5.4. Especies similares al occidente de los Andes

Entre las cuatro especies de Allobates que se encuentran al occidente de los Andes, el Allobates
niputidea se distinguen de las especies A.talamancae, A. sp. 1 (sp.nov), A. sp. 2 (sp.nov) debido a que es
una especie mas pequefia (LHA, Machos = 16,490 y Hembras= 17,260), los machos tienen el tercer dedo
de la mano ensanchado, poseen una linea oblicuo lateral difusa de color blanco y el canthus rostralis es
redondeado diferente de estas tres especie que lo poseen truncado. Las otras 3 especies se pueden diferenciar
entre si por sus medidas corporales, que poseen la siguiente relacion de tamafio: A.talamancae>A.sp. 1>
A.sp. 2. Tambien el A.talamancae y el A. sp.2 poseen una linea ventrolateral palida que siempre es continua,
mientras que en el A. sp. 1 es generalmente intermitente; ademas en estas dos especies la quilla tarsal esta
fuertemente curvada en el extremo proximal y se extiende desde el tubérculo metatarsal, mientras que el A.
sp. 1 la posee en forma de tubérculo corto que se extiende transversalmente a través del tarso y no se
extiende desde el tubérculo metatarsal.

Los cantos de estas Ultimas tres especies consiste en una serie consecutiva de silbidos. Cada silbido
(nota) es diferente para cada especie, en A. talamancae esta compuesto por dos pulsos, en A. sp. 1 por tres
y en A. sp. 2 por uno. El nimero de pulsos esta relacionado con la duracion de cada silbido y presenta la
siguiente relacién: A. sp. 1> A. talamancae > A. sp. 2. Ademas la frecuencia principal varia entre especies

de la siguiente manera A.talamancae>A.sp. 1> A.sp. 2.

6. Discusion y conclusiones

En Allobates talamancae como en el resto de los anuros los cantos de aviso median el
reconocimiento de la pareja y las interacciones antagonicas (Wells 2007). Los resultados de esta
investigacion demuestran variaciones significativas en todas las caracteristicas analizadas del
canto entre las poblaciones del Caribe Sur, Caribe Central y Pacifico (Cuadro 1y 2). Si este tipo
de rasgos de comportamiento que estan relacionados con apareamiento comienzan a divergir en
alopatria, el potencial para la especiacion aumenta dramaticamente, porque las diferencias en los
rasgos de reconocimiento de pareja entre poblaciones puede conducir directamente a un
aislamiento reproductivo precigético (Lande 1982; Panhuis et al. 2001; Amézquita et al. 2009).

Cuando los cantos presentan variaciones en una o dos caracteristicas los efectos sobre el
reconocimiento interespecifico son débiles (Hodl et al. 2004; Amézquita et al. 2005; God et al.
2007; Amézquita et al. 2009) ya que los receptores estan evaluando un conjunto de caracteristicas
que llevan el significado del mensaje (Gerhardt & Huber 2002). Sin embargo en poblaciones como

las del presente estudio que divergen en la mayoria de variables, se produce un efecto sinérgico
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que pueden crear confusiones en los receptores e incompatibilidad interespecifica (Erdtmann &
Amnezquita 2009). Esta evolucion en la divergencia de los cantos de aviso generalmente se da por
adaptacion local derivada de la competencia inter e intraespecifica, el maximizar la propagacion
del canto, el minimizar el enmascaramiento del sonido de fondo y evitar la deteccion de
depredadores (Erdtmann & Amézquita 2009).

La diferencia mas notoria encontrada en las vocalizaciones entre las poblaciones de A.
talamancae es la estructura general del canto, ya que las notas estan compuestas por un nimero
variable de pulsos dependiendo de la region, esto esté relacionado directamente con la duracion de
las notas, ya que a mayor numero de pulsos mas larga es cada nota. Se ha demostrado gracias a
estudios sobre la evolucidn de los cantos de los dendrobatoideos que algunas variables como la
duracion de las notas presentan una sefial filogenética alta (Erdtmann & Amézquita 2009). Estas
sefales filogenéticas pueden resumir las relaciones evolutivas entre las especies. Las sefiales altas
se observan en rasgos que estan bajo los efectos de deriva génica o fluctuaciones direccionales en
la evolucién (Ord & Martins 2006; Erdtmann & Amézquita 2009). En el caso de las poblaciones
del complejo A. talamancae existe un marcado aislamiento geografico provocado por la Cordillera
de Talamanca, que junto a presiones selectivas locales pudieron llevar a la variacion en la
estructura de las notas.

Otra caracteristica que parece estar influenciada por el mismo fenémeno de vicarianza es
la repeticidn de las notas. Segun los resultados las poblaciones del pacifico presentan en promedio
4 notas mas que las poblaciones del Caribe (Cuadro 1). La repeticién de notas en un canto tiene
una débil sefial filogenética en el reconocimiento entre especies (Amézquita et al. 2009), pero es
importante en la eleccion de las hembras, ya que puede contener informacion sobre la condicion
del macho, provocando una fuerte seleccion direccional en este rasgo. En otras especies se ha
observado como los eventos de vicarianza han ayudado a que se produzcan variaciones
intraespecificas en los cantos. Un estudio sobre varias poblaciones de Allobates femoralis
separadas por rios de la cuenca Amazonica, demuestra el importante papel de la deriva génica en
la divergencia alopatrica de los rasgos acusticos, ya que se encontré una correlacion entre la
divergencia genética, la distancia geografica y la variacion de las vocalizaciones (Amézquita et al.
2009).

Los rasgos espectrales también presentan sefiales filogenéticas altas, como la frecuencia

principal, la cual tiene una asociacion pleitropica con el tamafio corporal (Erdtmann & Amézquita
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2009). Generalmente individuos mas grandes tienen frecuencias mas bajas (Wells 2007) debido a
una relacion fisica entre la longitud de onda y las dimensiones de los osciladores primarios y
secundarios (la laringe, cuerdas vocales, narinas y los sacos bucales) (Gerhardt & Huber 2002;
Simdes et al. 2008). El presente estudio encontrd resultados que se ajustan a estas afirmaciones ya
que los individuos con la mayor Longitud Hocico-Ano (LHA) y las frecuencias mas bajas fueron
los del Caribe Sur, seguidos por los del Caribe Central y los méas pequefios y con frecuencias mas
altas fueron los del Pacifico (Cuadro 1y 3).

Sin embargo los individuos de la poblaciéon de Guayacan tienen la LHA similar a los del
Pacifico pero presentan frecuencias casi iguales a los de Veragua (Cuadro 1 y 3). Lo cual sugiere
que aunque existan variaciones en el tamafio corporal, la frecuencia principal tiene un pequefio
rango de variacion intraespecifico (Erdtmann & Amézquita 2009). Esta variable es de esperar que
presente poca variacion, debido a que es una caracteristica que se considera muy conservada por
la importancia que tiene en el reconocimiento entre individuos de la misma especie (Hodl et al.
2004).

Una posible hipotesis que explica porgue los individuos de Veragua son mas grandes que
los de Guayacan es el efecto que tiene el clino altidudinal entre las poblaciones de estas dos
localidades, ya que segin Holdridge (1967) representan diferentes pisos altidudinales (basal y
premontano respectivamente) del bosque tropical lluvioso (Savage 2002) donde el promedio anual
de lluvia para Veragua es entre 2000-2500 mm y en Guayacan de 3000-3500 mm (Instituto
Meteoroldgico Nacional, Costa Rica). Se ha sugerido que el tamafio corporal esta correlacionado
con las variaciones que hay en la humedad a lo largo del clino, debido a las ventajas fisioldgicas
que existen en tener un cuerpo mas grande en lugares menos hiumedos. Un fenémeno similar
ocurrio en la especie Rheobates palmatus donde se encontré un decrecimiento del tamafio del
cuerpo y un aumento en la frecuencia principal a lo largo del clino altitudinal de su distribucion
(Bernal et al. 2005).

En contraste con la gran variacion morfométrica entre las distintas poblaciones estudiadas,
no hubo variacion en las caracteristicas morfoldgicas con excepcién de la forma de la quilla tarsal
y la linea palida ventrolateral. Estas variables fenotipicas son muy conservadas en cada poblacion
ya que tienen importancia en el rendimiento ecologico y fisioldgico local. Las variaciones de estos
rasgos parecen estar asociados a presiones selectivas locales, por lo que al comparar estas

caracteristicas fenotipicas no se observa un patron evolutivo claro (Amézquita et al. 2009). Esto
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ha provocado que en numerosos estudios las caracteristicas corporales no estén asociadas con las
distancias genéticas interpoblacionales (Ford & Cannatella 1993; Hillis et al. 1993; Maglia et al.
2001; Garcia-Paris et al. 2003; Haas 2003; Pugener et al. 2003; Frost et al. 2006; Wells 2007).

El estudio de anuros con coloraciones cripticas historicamente ha producido constantes
cambios en la taxonomia. La falta de estudios sinérgicos sobre las caracteristicas acusticas,
genéticas, morfoldgicas y de comportamiento de cada especie ha complicado que se conozca la
verdadera diversidad en regiones neotropicales (Azebedo-Ramos & Gallati 2002; Simdes et al.
2008). Dentro del género Allobates los patrones de coloracion entre especies son muy similares,
por ejemplo A. niputidea la especie hermana de A. talamancae se diferencia Unicamente por una
franja difusa oblicuo lateral y el tercer dedo de la mano ensanchado (Grant et al. 2007). Otro
estudio sobre cinco especies de Allobates endémicas del bosque Atlantico brasilefio (Allobates
alagoanus, A. capixaba, A. carioca y A. olfersioides) encontrd tan poca variacion morfologica,
que los autores sugieren que hasta que no se hagan estudios profundos en las vocalizaciones y en
la genética, estas especies deberian considerarse sinénimos (Verdade & Rodrigues 2007). En
especies cripticas de otros grupos se ha encontrado grandes diferencias genéticas en poblaciones
que poseen morfotipos casi idénticos, como se demostro en las poblaciones de Pristimantis ridens
(Strabomantidae) en distintos sectores de la Provincia de Darién en Panamé (Wang et al. 2008).

En Costa Rica se pueden encontrar varias grupos donde han ocurrido procesos de
especiacion que han provocado una separacion genética y variacion en los cantos de aviso, pero
han mantenido morfotipos muy similares a las de sus especies hermanas. Por ejemplo en las ranas
de vidrios se encuentran las especies Hyalinobatrachium chirripoi y Hyalinobatrachium
colymbiphylum separadas en vertientes por la Cordillera de Talamanca (Kubicki 2007). También
la especies Craugastor crassidigitus (Craugastoridae) aunque se mantiene en sinonimia mostré
niveles muy altos de divergencia genética entre las tierras bajas del Caribe y Tilaran (10°28'0.00"N
84°58'0.00"0, 570 msnm) asi como entre ambas vertientes (Wang et al. 2008).

Se puede concluir que la heterogeneidad geografica y ecoldgica que presenta Costa Rica
es perfecta para promover procesos de especiacion (Fjeldsa 1994; Fjeldsa & Rahbek 2006; Roberts
et al. 2006). Como se ha observado en mdltiples ejemplos la Cordillera de Talamanca es una
importante barrera geogréfica para distintos grupos de anuros. En el presente estudio queda
demostrado la diversificacion que hubo a ambos lados de esta barrera en la morfometria y los

cantos de aviso de las especies de Allobates del Caribe de Costa Rica (Allobates talamancae y A.
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sp. 1 sp. nov.) y la del Pacifico (A. sp. 2 sp. nov.). En el caso de las especies del Caribe no se
encontrd una barrera geografica definida para ambas especies, sin embargo aunque es necesario
un estudio biogeografico para poder comprobar cualquier hipotesis, existen algunas barreras en
esta vertiente que pudieron provocar la especiacion, por ejemplo algunas estribaciones de la
Cordillera de Talamanca como la Fila Matama y la Fila Asuncion en el Caribe Central, que entran
bastante mas hacia la costa. Ademas de importantes rios que separan las poblaciones de estas dos
especies en la costa caribefia.

Aparte de las barreras geogréaficas y las presiones selectivas locales, se observo que estas
tres especies de Allobates se encuentran en ambientes planos dentro del bosque con vegetacion
poco densa, suelos con una capa gruesa de hojarasca y cerca de alguna quebrada. Esta asociacion
con ambientes tan especificos limita aun mas la poca capacidad de movilidad que poseen estas
ranas (Wang et al. 2008).

Finalmente se recomienda para futuros estudios un andlisis de toda la distribucion de lo
que se considera actualmente Allobates talamancae que incluya distancias genéticas, asi como
comparaciones en el canto y en la morfologia para poder dilucidar claramente el estatus
taxondmico de este complejo de especies. Ademas este tipo de estudios de poblaciones que poseen
una amplia distribucion son atiles como herramienta de conservacion para maximizar el potencial
de adaptacion y la persistencia de las especies en cara a los cambios contemporaneos en el

ambiente (Simdes et al. 2008).
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