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La seleccién sexual es un mecanismo evolutivo que favorece rasgos que afectan a fa habilidad de un
individuo para conseguir pareja frente a otros miembros de su mismo sexo, aunque €sos rasgos supongan una
disminucién de su probabilidad de supervivenda. Si se define a la seleccién natural como el conjunto de fuerzas
responsables del predominio de uncs genes frente a otros a lo largo del tiempo, la seleccidn sexual serfa un caso

mds de seleccion natural.

Ya DARWIN (1871) observd que muchos caracteres sexuales secundarios eran consecuencia de la
intensidad de la competencia entre machos para acceder a las hembras por dos motivos: porque proporcionaban
ventajas en la lucha (competencia intrasexual), o porque hadan mas atractivos 2 los machos para las hembras

(eleccion de pareja),

FISHER (1930) publica "The Genetical Theory of Natural Selection” devolviendo el interés por la idea de

la seleccién sexual que habia permanecido dormida durante 60 afios.

BATEMAN (1948) demostré en Drosophila que la varianza en el éxito reproductivo de los machos era
mayor que en las hembras: sélo en los machos el nimero de hijos dependia del mumero de apareamientos. Asf,
BATEMAN sugiri6 que los machos debian competir por fas hembras siendo poco selectivos en los apareamientos,
mientras que [as hembras debian ser mas pasivas y mucho mis selecctivas. La diferencia de tamafio y por tanto de
coste de fabricacion de los gametos de machos y hembras aparece asi cémo ka razén fundamental de la diferencia

de comportamiento sexual entre ambos sexos (ver MAYNARD SMITH 1978).

WiLLIAMS (1966, 1975) contribuyé a la explicacién evolutiva def comportamiento animal introduciendo el
concepto de esfuerzo reproductivo y TRIVERS (1972) propuso un modelo cualitativo que acentu6 Iz relacién entre

seleccion sexual y cuidado parental.

Los mecanismos de competencia intrasexual se han dividido frecuentemente en dos grupos segun se
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realizen antes o después de la oopula. Antes de la cdpula se pueden producir huchas fisicas entre machos (p.e.
CLUTTON-BROCK ¢f al. 1979), se pueden utilizan sefiales que indiquen de modo fiable I capacidad de lucha (p.e.
DAVIES y HALLIDAY 1978; CLUTTON-BROCK et @/, 1979}, o bien se pueden adoptar estrategias alternativas como
diferencias de comportamiento por tamafios (p.e. GROsS 1985), cambio de sexo (p.e. WARNER 1975) o
comportamiento de macho satélite (un macho se situd cerca de otro macho para interceptar las hembras que éste
consigue atraer) (p.e. ARAK 1988). Después de la copula los mecanismos de competencia mas habituales son los
mecanismos que impiden el éxito de otras copulas posteriores (ver HALLIDAY 1980), la competencia espermatica

(p.e. WAAGE 1984), el infanticidio (p.e. SCHALLER 1972) y el aborto (BRUCE 1959).

La utilizacién de sefiales que indiquen de modo fiable 1a capacidad de lucha se debe a que para los
machos puede ser muy importante poder evaluar el costo de la lucha conodendo la capacidad del oponente. B
problema lgico que surge, es que los machos estdn interesados en exagerar su verdadera capacidad de lucha, por
lo que existen fuerzas selectivas que favorecen a aquellos receptores que sdlo se fian de sefiales que no pueden

trucarse para parecer mejor dotados parala lucha

Dado que la hembra es la que mds invierte en cada intento apareamiento, I seleccion de pareja suele
aparecer con mayor frecuencia en las hembras. La seleccion natoral puede favorecer preferencias en el
apareamiento que tengan un efecto inmediato en el éxito reproductor de las hembras, por ejemplo, cuando existe
cuidado parental de los machos o cuando éstos aportan fugares de puesta. El éxito de fertilizacion de los machos

también ha sido sefialade en este contexto.

El problema de por qué las hembras desarrollan fuertes preferencias por algunas caracteristicas de los
machos, cuando parece que ellas no reciben beneficics tangibles de su eleccion, se conoce como the paradox of
the lek (lek es un sistema de apareamiento en el cual los machos se congregan en un lugar especifico para exibirse
ante las hembras. Ellugar de reunion no informa sobre los recursos que puede aportar el macho. Las hembras en
este sistema pueden elegir entre varos machos en funcién de su fenotipo y de su comportamiento
exclusivamente). Recientemente se han desarrollado modelos matematicos que explican las fuerzas evolutivas
que motivan las preferencias hadia caracteres exagerados de los machos, Ademds, en Ja actualidad se estin
desarrollando multitud de experimentos para comprobar si estos mecanismos estin operando hoy en las

~ poblaciones naturales (KIRKPATRICK y RYAN 1991).
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Se han propuesto tres mecanismos principales para explicar la evolucién de las preferencias de las
hembras en animales poligamos, que ademds pueden actuar de forma simultinea (KIRKPATRICK y RYAN 1991):
1. seleccion direccional,

2. buenos genes o seleccion indirecta a través de interacciones con parésitos (HAMILTON-ZUK 1982), y
3. seleccion indirecta por procesos retro-alimentados o runaway (FISHER 1930)

Tetricamente la seleccion direccional surge cuando las preferencias afectan a b supemvivencia o
fecundidad de las hembras (esto es, a su eficacia biolgica o fitness). Aunque estas preferencias son adaptativas

para las hembras, pueden hacer evolucionar en los machos displays elaborados que disminuyen su supervivencia,

Las hipdtesis de seleccion indirecta por parisitos, o también llamadas de buenos genes, surgen de
observar que muchas hembras prefieren machos vigorosos que deben ir acompariados por uncs buenos genes.
Cuando }a hembra elige machos con caracteres extremos también estaria eligiendo machos més resistentes a las

enfermedades o parasitos.

Las hipdtesis sobre buenos genes predicen que las hembras seleccionan rasgos de los machos que son
indicativos de una mayor viabilidad heredable. Sin embargo, en los anuros es dificl encontrar casos concretos
donde estudiar estas hipGtesis. En especies como Hyla versicolor (HAUSFATER et al. 1990) o Scaphiopus
couchii (TINSLEY 1990) no se ha encontrado una correlacidn entre resistencia a fos pardsitos y preferencias de las
hembras. En otras especies (MITCHELL 1990; WOODWARD 1986, 1987, WOODWARD et al 1988), se ha
encontrado una relacién entre el tamafio del padre y tamafio de las larvas, aunque no estd probado que el mayor

tamao de los individuos tras metamorfosear suponga una mayor viabilidad a largo plazo,

Los modelos de buenos genes, como los modelos de seleccién sexual runaway fisheriana, requieren

una coevolucion de los rasgos de los machos y las preferencias de las hembras.

La seleccion indirecta por procesos runaway también exige como la antetior, una correlacion entre b
evolucion de la exageracion del caricter y las preferencias de las hembras. Por ejemplo, para una hembra de alguna
especie de péjaro podria ser ventajoso elegir un macho con un tamafio de cola un poco més larga de lo normal i
esto supone alguna ventaja, como una mejor capacidad para volar, y ademis si este rasgo puede ser hereditario. Si
este proceso continta las hembras elegirfan machos con colas cada vez mas largas, hasta que el tamaiio de Ia cola

de los machos sea mayor de lo éptimo para el vuelo, convirtiendose en una carga que resta viabilidad. Asi, las
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hembras deberian elegir machos con colas largas ya que asi sus hijos heredarfan este caricter y serian mis
atractivos para las hembras (hipStesis del hijo sexy o sexy sor, WEATHERHEAD y ROBERTSON 1979). En los procesos
runaway los caracteres de los machos no pueden permanecer en equilibrio ya que las fuerzas de ha seleccién
generadas por las preferencias més extremas se desarrollan mds rapidamente de lo que €l mismo caricter puede

evolucionar.

Otra alternativa, que no invalida a las anteriores, es la teorfa de la explotacién sensorial (RYAN 1990; RYAN
y RAND 1990; RYAN ef @l 1990; KIRKPATRICK y RYAN 1991). Ia teoria de la explotacion sensorial sefiala que se
pueden desarrollar predisposiciones en las preferencias de las hembras antes de que se produzean modificaciones
en las sefiales de los machos. El estudio de las especies del grupo Physalaemus pustulosus ha proporcionado las
mejores evidencias para esta teoria ya que en dos especies del grupo existen claramente preferencias de las
hembras por varios anadidos acsticos (denominados chucks por los autores) que no se encuentran presentes en

las llamadas.

EL SISTEMA DE APAREAMIENTO
DE LOS ANUROS

la mayoria de las especies de anuros presentan actividad predominantemente noctuma y su
reproduccion tiene lugar en la oscuridad, En este escenario, las vocalizaciones son casi el Gnico método que
pueden usar Jos machos para atraer a las hembras de su especie a los lugares elegidos para la reproduccion. Por bo
tanto, en la inmensa mayoria de las especies, el comportamiento reproductor esta mediado por las vocalizaciones

de los machos.

Solo en algunos machos que realizan bisquedas activas o presentan comportamiento de macho satélite
(WELLS 1977a), o bien en algunas especies de anurcs con actividad diuma, como los dendrobétidos (WELLS
1977b), existen otros mecanismos téctiles y visuales que juegan un papel importante en el comportamiento

sexual.

Las vocalizaciones que emiten con més frecuencia los machos de los anurcs se conocen como llamacas

de anuncio o de apareamiento. En muchas especies emiten ademas otros tipos de Hamadas que, aunque de

cap. 1 pig. 5



mucha menor importancia, también son usadas en el cortejo y la agresion. Ademds existen otras sefiales de
naturaleza vibratoria que producen los machos al vocalizar, y que pueden jugar un papel importante en k

comunicacion (INARINS 1990).

Las llamadas de anundio o de apareamiento tienen una doble funcién: por un lado atraer a las hembras de
su especie y por otro lado advertir a los machos rivales de la presencia del macho cantor. En algunas especies las
flamadas presentan claramente dos partes con esta doble funcién, en otras los machos emiten llamadas con dos
tipos de notas para este doble objetivo, por un lado avisar a los machos rivales, y por otro atraer hembras
conespecificas. Dependiendo de las situaciones, una parte de llamada o un tipo de nota puede emitirse con més o

menos frecuencia (NARINS y CAPRANICA 1978; RYAN 1985; WELLS 1988).

Se ha demostrado que los experimentos de playback con grabaciones de llamadas de machos o con
llamadas sintéticas que imiten lamadas naturales, provocan una respuesta de aproximacién en las hembras
gravidas, cambios en el comportamiento fonador de los machos (incremento o cese de las vocalizaciones, o
cambios en la disposicion temporal de las Jamadas) o bien respuestas de aproximacion o alejamiento de machos

de Ia misma o de otra especie.

Las llamadas de apareamiento pueden ser emitidas durante muchas horas al dia y durante largos periodos
de tiempo; ademds, en muchas especies son emitidas con una elevada presién de sonido (superior a los 100 dB a
50 ¢m). Por todo esto, a produccién de vocalizaciones es sin duda la actividad que supone un mayor coste
energético para los machos durante el periodo de 12 reproduccién. El gasto metabdlico de la actividad fonadora estd
relacionado con la duracion de fa llamada y con 1a tasa de emision de las damadas, o combinando ambas medidas,

con el esfuerzo de llamada (WELLS y TAIGEN 1986, 1989).

Como hemos visto, las lamadas de apareamiento contienen un alto grado de informacion especifica; asi,
estudiando las llamadas de hibridos producidos de forma artificial o de forma natural, se puede comprobar que

presentan estructuras intermedias entre las de las especies progenitoras (GERHARDT 1974a).

Ademis de Iz informacién especifica, las llamadas de apareamiento pueden contener informacion sobre
las caracteristicas del individuo en concreto. Asi, en algunas especies se ha encontrado una relacidn significativa
entre tamafio corporal (snout-vent length, SVL) y nivel de presion de sonido de las vocalizaciones (sound

Dressure level, SPL) (GERHARDT 1975). En muchas especies fa frecuencia espectral de las llamadas estd
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correfacionada con el SVL de los machos (p.e. ZIMMERMAN 1983; RYAN 1988a; PENNA y VELOSO 1990; GERHARDT
1991), por lo que, una hembra puede inferir parcialmente el tamaiio de un macho s6lo con escuchar su llamada,
Sin embargo, en algunas especies b frecuencia espectral de las llamadas puede modificarse, en determinados
contextos sociales, alterando la tension de las cuerdas vocales o cambiando la forma o la posicién relativa de los
cartilagos aritenoides en éstas (RYAN 1988a; RYAN y DREWES 1990). Ademis, algunos parimetros espectrales y
sobre todo algunos parimetros temporales de las llamadas pueden modificarse en funcion de Iz temperatura

corporal de los individuos (p.e. SCHNEIDER et . 1986).

Aunque no est4 claro e} origen de las vocalizaciones de los anuros, se ha sugerido que I salida del aire de
la Taringe por estimulacion tictil o bien durante €l salto, pudo ser el origen de la producdén de sonidos en ranas y
$apos (SCHMIDT 1991). Los machos y hembras presentan diferencias cuantitativas y cualitativas en la morfologfa
de la laringe, la musculatura que la controla y las estructuras asociadas. Estas diferencias pueden explicar el dominio
de los machos sobre las hembras en fa produccién de vocalizaciones (MARTIN 1972; MARSH y TAIGEN 1987;

SCHNEIDER 1988; KELLEY y GORLICK 1990; RYAN y DREWES 1990).

Se sabe que [a aparicidn y mantenimiento de la actividad fonadora estd motivada por las concentraciones
de andrégenos (KELLEY y GORLICK 1990). Por otro lado, aunque se conoce que el aprendizaje no tiene ninguna
importancia en 1 produccion de las vocalizaciones de los machos o en las preferencias de las hembras, algunas
especies son capaces de reconocer las llamadas de sus vecinos frente a las de otros machos (DAVIS 1988), e
incluso se ha comprobado que en los machos de dendrobitidos su "experiencia acistica” repercute en el grado de

complejidad de sus vocalizaciones (WELLS 1977a, 1577b).

Dada la extraordinaria importancia de las vocalizaciones de los machos en el contexto de la reproduccién,
se esperaria que las presiones de seleccidn favorecieran las caracteristicas morfolégicas o los comportamientos de

los machos para incrementar la efectividad de las llamadas,

Después de la intensidad, la frecuencia espectral es el pardmetro mds importante que determina fa
distancia mdxima a la que se transmiten las llamadas; en general, las flamadas de baja frecuencia se transmiten
mejor que las llamadas de alta frecuencia. El tipo de hibitat y la posicién del emisor y del receptor son otros
pardmetros importantes en la transmisién de las llamadas. En algunas especies se ha encontrado una estrecha

relacién entre el tipo de habitat y la estructura de sus llamadas (RYAN y WILCZYNSKI 1991). Ademds, muchos
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machos seleccionan, para emitir sus llamadas, lugares elevados que no presenten filiros que las atenden o

cavidades que actiien como cmara de resonancia (WELLS y SCHWARTZ 1982).

Ya que los machos se retinen frecuentemente én densas agregaciones en los lugares iddneos para
reproduccién, otro problema afiadido para los machos es el de evitar las interferencias actsticas producidas por las
vocalizaciones de otros machos de su misma u otra especie. Asi, ante las interferencias actsticas los machos
pueden adoptar mecanismos destinados a evitarlas como son la diferenciacién de los lugares de llamada, de las
estaciones reproductoras o de los horarios en los periodos de actividad de canto (LITTLEJOHN 1977; DUELIMAN y
TRUEB 1986; RYAN 19884). Sin embargo, también se han detectado otros mecanismos mas especificos para evitar
interferencias, como la utilizacién de diferentes frecuencias espectrales por machos de diferentes especies, o la
sintonizacion del sistema auditivo de las hembras hacia las frecuencias de los machos conespecificos, creando
"canales privados” para la comunicacion intraespecifica (GERHARDT 19942). Otro mecanismo destinado a evitar
interferencias es el ajuste de las llamadas en una escala temporal fina. ¥ ajuste temporal de las sefiales es un
fenémeno conoddo y estudiado en animales que emplean sefiales acusticas o luminiscentes como son los
insectos, las aves y los anuros (GREENFIELD 1994). De esta forma, en muchas especies de anuros los machos

alternan sus llamadas con las llamadas de los vecinos evitando solapamientos.

Las llamadas de los machos también pueden atraer a parisitos y depredadores, por lo que algunas
especies de anuros o bien dejan de Hamar o reducen su actividad fonadora cuando detectan a un predador, o bien
se escudan en las llamadas de otros machos para no ser detectados (TUTTLE y RYAN 1982; RYAN 1985; JENNIONS y

BACKWELL 1992).

Aunque en algunas especies, las llamadas de los machos de los anuros son capaces de atraer hembras de
otras especies si no se producen las llamadas de machos conespecificos (GERHARDT 1974b; GERHARDT 1982;
GERHARDT y DOHERTY 1988; BACKWELL y JENNIONS 1993; GERHARDT y SCHWARTZ 1994}, las hembras reconocen
en la mayoria de los casos Jas llamadas de machos de su especie y seleccionan éstas frente a cualquier otra. La
preferencia por las llamadas conespecificas, puede llevar al extremo de que las hembras seleccionen a individuos

de su familia para aparearse, como ha sido seftalado en Bufo americanus (WALDMAN et al. 1992).

GERHARDT (1991) distingue entre propiedades dindmicas (pardmetros temporales como la duracion de

la lamada y [a tasa de emision) y propiedades estiticas del canto en funcion de su grado de repetibilidad dentro de
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una secuencia de llamadas (variacién dentro de las lamadas de un macho frente a I variacidn total en la poblacién).
Como el rango de variacién de las propiedades dindmicas entre machos es mayor que el de las estdticas, se espera

que las propiedades dindmicas expliquen mejor el éxito reproductor de los machos.

Existe una extensa literatura sobre las preferencias de las hembras basadas en i estructura temporal
dentro de las llamadas {esto es, su modulacién de amplitud). Asi, la curva envolvente de las llamadas y sobre todo
la estructura de los pulsos, son parimetros ampliamente usados para el reconocimiento especifico en muchas

especies de hilidos (GERHARDT 1994a).

Las hembras prefieren llamadas con frecuencia cercana a la media de la poblacion frente a las que que se
encuentren en los limites de la distribucién de frecuencias de esa poblacion (GERHARDT 1981; GERHARDT 1982;
DOHERTY y GERHARDT 1984; GERHARDT 1987; GERHARDT y DOHERTY 1988}, aunque en muchas especies se ha
demostrado una preferencia de las hembras hacia llamadas de frecuencia baja que se corresponden con machos
de mayor tamafio (DYSON y PASSMORE 1988, 1992; RYAN y KEDDY-HECTOR 1992; RYAN ef al. 1992; MARQUEZ
19953, 1995b).

Las preferencias de las hembras pueden verse alteradas por otros factores como son 1a presion de sonido
de las llamadas, su tasa de emision, su duracion, etc. Estas preferencias de las hembras pueden incluso alterarse

por factores propios como su temperatura corporal (GERHARDT y DOHERTY 1938).

Existen pocos estudios en anuros que demuestren un apareamiento ordenado por tamaios (los machos
grandes se aparean con hembras grandes), y son también pocos los trabajos que demuestran una ventaja mayor
de los machos de mayor tamaio cuando el tamario est4 correlacionado con la frecuencia espectral de las llamadas.
Sin embargo, otros factores que sf pueden estar relacionados con el tamafio def animal, como la tasa de emisién de

las llamadas, suelen estar vinculados con el éxito reproductor de los machos (GERHARDT 1994a).

La combinacion de experimentos de fonotaxis con hembras grividas junto con las investigaciones
neurofisioldgicas del sistema auditivo, han contribuido al conocimiento de los mecanismos que rodean las
preferencias de las hembras. Para estimar el umbral auditivo en funcién de la frecuencia, se han usado curvas de
sintonizacion de las neuronas auditivas a las distintas frecuencias espectrales. Estas curvas representan Ia variacion
en la intensidad minima de sonido a la que responde una sub-poblacién de neuronas auditivas concreta en funcion

de la frecuencia que en los anuros tiene forma de V con el vértice en ha frecuencia 6ptima (p.e. CAPRANICA y
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MOFFAT 1983). Los dos drganos del sistema auditivo periférico de los anuros, Ia papila anfibia (PA) y la papila
basilar (PB), son sensibles a las bajas y altas frecuencias respectivamente. Existen varios ejemplos de correlacién
entre las frecuencias de sintonizacion de una o ambas papilas y las preferencias de las hembras (p.e. GERHARDT y
DOHERTY 1988). En el leptodactilido Physalaemus pustulosus por ejemplo (RYAN et al. 1990), 1 frecuencia
dominante de las llamadas, que es necesaria y suficiente para el reconocimiento especifico, est4 correlacionada con
la frecuencia éptima de la PA, mientras que la frecuencia de los "chuck” de Ia llamada estd muy préxima a b
frecuencia 6ptima de la PB. Sin embargo, este método no siempre proporciona predicciones acertadas sobre las
preferencias de las hembras, ya que las frecuencias que obtienen las mejores respuestas neuronales pueden variar

en funcién del nivel de presion de sonido (CAPRANICA 1992).

Aunque todavia no esta demostrado, parece que existen diferencias en la sintonizacién de las neuronas
auditivas de machos y hembras. La sintonizacion de frecuencias, asi como las preferencias de las hembras, pueden
ser dependientes del tamafio (ZAKON y WILCZYNSKI 1988; WILCZYNSKI ef al. 1993) y, como en la mayoria de las
especies las hembras son relativamente més grandes, esta diferencia de tamafio podria motivar diferencias de

sintonizacion (p. e. ZAKON y WILCZYNSKI 1988).

El comportamiento reproductor de los anuros se ha dividido con frecuencia en dos categorfas (WELLS
19772) en funcién de Iz longitud del periodo de tiempo empleade en ka reproduccién: prolongado (mds de un
mes) v explosivo (pocos dias o alguna semana). Esta dicotomia (aunque en realidad representa los extremos de
un continuo) se corresponde con la distribucion espacial y temporal de Jas hembras, por lo que puede relacionarse
con los fendmenos de competencia entre machos versus seleccion de pareja de las hembras (TRIVER 1972). En
especies con comportamiento reproductor explosivo, son habituales las agrupaciones densas de machos que
compiten entre si (muchas veces con luchas fisicas) por acceder a las hembras, y las hembras tienen pocas
oportunidades de elegir a los machos. Por el contrario en especies con reproduccién prolongada, los machos se
situan en el espacio més 0 menos distantes para cantar y atraer hembras desde una posicion fija, y las preferencias

de hembras por ciertos machos pueden expresarse mejor.
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BIOLOGIA DE LA REPRODUCCION
EN ALYTES

Los sapos parteros (género Alyles) pertenecen a Ja familia Discoglossidae y son anuros primitivos que se
engloban en el suborden de los arqueobatracios. Presentan un dimorfismo sexual muy bajo, sin caracteres

sexuales secundarios.

Hasta | fecha se han descrito cuatro especies de sapos parteros (ARNTZEN y GARCIA-PARIS 1995). El
sapo partero comun, Alytes obstetricans (Laurent, 1768) cuenta en la actualidad con cuatro subespecies: A o.
obstetricans, distribuida por gran parte de Europa, ocupa en la Peninsula Ibérica la Comisa Cantibrica; A o
almogavarii, en el noreste peninsular; A o. boscai, en el noroeste peninsutar, yA 0. maurus, que se distribuye
por las montarias del Rif y Atlas Medio en Marruecos. En la actualidad se estd describiendo una nueva subespecie
para €l este peninsular (Garcia-Paris, com. pers.). El sapo partero ibérico, Alytes cisternasii Bosci, 1879, se
distribuye por el suroeste de la Peninsula Ibérica. El sapo partero bético, Alytes dickhilleni Amtzen y Garcia-Paris
1995 se distribuye Gnicamente por la Sierras Béticas del sureste peninsular. Por tltimo, el sapo partero balear,

Alytes mudetensis (Sanchiz y Adrover, 1979) se encuentra restringido al norte de la isla de Mallorca,

El género Alytes es ef tnico de a familia que presenta cuidado parental masculino. Los machos, tras
completar un amplexo de tipo inguinal en tierra, enrollan los cordones de huevos que pone la hembra alrededor de
sus tibias después de fecundarlos (p.e. DE L' ISIE 1873, 1876; BOULENGER 1912; HEINZMANN 1970, MARQUEZ y
VERREL 1991; Bush 1993). Después el macho transporta la puesta (de hasta tres o cuatro hembras) (READING y
CLARKE 1988; MARQUEZ 1992) durante un perfodo aproximado de un mes, hasta que las larvas estn listas para

eclosionar, momento en el que la deposita en el agua.

Los machos de Alytes se congregan frecuentemente en coros mds 0 menos NUMErOsos para cantar, y en
ninguin caso se producen agresiones o luchas fisicas para acceder a las hembras. Los machos de Afytes emiten una
de las llamadas de apareamiento de mayor simplicidad entre los anurcs. Las llamadas son notas tonales cortas,
emitidas a intervalos relativamente largos y sin caracteristicas destacables de modulacién de amplitud o de
frecuencia. Los machos més grandes emiten llamadas de frecuencias mis bajas que los machos de menor tamaro

(p-€. SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CRESPO et al. 1989; BUSH 1993; MARQUEZ y BOSCH 1996).
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Las hembras de Alytes prefieren llamadas de baja frecuencia frente a flamadas de alta frecuencia, tanto en
el campo como en condiciones de laboratorio (MARQUEZ 1995a, 1995b). Los machos mayores portan un mayor
ndmero de huevos ya que obtienen un mayor nimero de apareamientos (RAXWORTHY 1990; MARQUEZ 1993),

aunque en general, no obtienen un mejor porcentaje de éxito en la eclosion de los huevos (MARQUEZ 1993).

Las hembras de Alytes también producen vocalizaciones (algo excepcional en anuros), aunque de mucha
menor intensidad y en respuesta a las vocalizaciones de los machos (p.e. HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VERREL
1991; BusH 1993).

En A mudetensis, se ha encontrado que (por lo menos en condiciones de laboratorio) los machos sélo
pueden transportar un nimero limitado de puestas, y el tiempo que tardan las hembras en produdir una nueva
puesta es inferior al tiempo en que los machos transportan la puesta (BUSH 1993). En A cisternasii se ha descrito
{en laboratorio) competencia entre las hembras (con luchas fisicas) para acceder a los machos (VERREL y BROWN
1993), aunque este comportamiento nunca ha sido observado en la naturaleza por ningin autor. En A mudetensis
se ha demostrado la seleccién de los machos por llamadas de hembras de bajas frecuencias (BUSH et al. 1996),

que se corresponden con hembras de mayor tamafio que generan huevos mayores (BUSH 1993).

OBJETIVOS DE ESTE ESTUDIO

El conocimiento actual del sistema de apareamiento de los anuros es elevado en comparacién con otros
grupos animales. Sin embargo, aunque existen multitud de trabajos que han abordado casi todas las cuestiones
posibles sobre €l tema, en todos ellos se han utilizado una gran variedad de especies. Para muy pocas especies de
anuros se han estudiado todos los procesos de su sistema de apareamiento. Ademds, los pocos casos en los que
se conocen a fondo todos estos procesos en una sola especie, se trata de especies de anuros muy evolucionadas
que presentan cantos complejos. Aunque el sistema de apareamiento de varias poblaciones de Ahytes se conoce
relativamente bien, aln quedan por estudiar los mecanismos de competencia e interacciones acUsticas entre
machos. Completar el conocimiento del sistema de apareamiento de Altes desde esta perspectiva de
competencia entre machos, supone por un Jado, aportar un caso que permita una vision global del
comportamiento reproductor de dos especies de anuros, y por otro aportar un ejemplo de especies poco

evolucionadas, y que ademds presentan peculiaridades extracrdinarias entre los anuros.
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En este primer capitulo, se revisa el estado actual de conocimiento del papel de ks vocalizaciones en el
sistema de apareamiento de los anuros con el fin de realizar una introduccién a los temas fundamentales de este
trabajo. Todo el material y la metodologfa basica empleada en este estudio aparecen condensadas en el capitulo 2.
En el capitulo 3, se analizan las llamadas de apareamiento de las poblaciones de Afytes estudiadas, cuyo
conocimiento es imprescindible para abordar las cuestiones siguientes, ademas, con los datos disponibles de onas
poblaciones estudiadas en otros trabajos, se analizara el significado taxonomico de las vocalizaciones en el género
Alytes. Hl capitulo 4 aborda el problema del bajo indice de dimorfismo sexual en Alytes, va que si se pretende
realizar estudios de campo sobre el comportamiento reproductor es imprescindible poder diferenciar machos de
hembras en cualquier momento, y por supuesto sin sacrificar el animal. En €l capitulo 5 se estudia la competencia
acustica entre machos de Alytes, es decir, si el esfuerzo de un animal a Ja hora de cantar estd determinado por los
machos vecinos. Se estudia la expresion de dicha competencia y sus repercusiones en la eleccion de las hembras.
En ¢l capitulo 6 se analizan las posibles interacciones acisticas entre machos: si varios machos cantan juntos
pueden aparecer mecanismos de ajuste temporal de las vocalizaciones destinados a hacer mds atractivas las
llamadas para las hembras. En el capitulo 7 se estudia b frecuencia y las posibles repercusiones de los
solapamientos entre las llamadas de los machos. En el capitulo 8 se estudia si las preferencias de las hembras hacia
los cantos de los machos, conocidas en experimentos de dos altavoces, se modifican en medios actisticos
complejos, esto es cuando la hembras tienen que elegir entre un nimero elevado de machos. En el capitulo 9 se
analiza ¢cOmo algunas caracteristicas de las hembras, que hasta ahora nunca habfan sido estudiadas (tamafio
corporal y asimetria fluctuante de los érganos del sistema auditivo externo), pueden condudir a diferencias en los
patrones de seleccion de pareja. Por tltimo, en el capitulo 10 se realiza una sintesis de los resultados obtenidos en

este estudio y se discuten en un marco evolutivo.
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MATERIAL YMETODOS



En este capitulo vamos a describir el material y la metodologia bésicos empleados en este estudio. En
aquellas ocasiones en que se hayan utilizado metodologias concretas, éstas aparecerin comentadas en los

capitulos correspondientes.

LAS ESPECIES OBJETO DE ESTUDIO

Se han estudiado dos especies de sapos parteros (género Alytes): Alyles obstelricans (sapo partero

comun) y Ahtes cisternasii (sapo partero ibérico).

Para la realizacién de este trabajo no se ha sacrificado ninguin animal, y en todos los trabajos de campo y de
laboratorio se ha contado siempre con los permisos oportunos de las Agencias de Medio Ambiente de las
Comunidades Auténomas correspondientes. Por motivos conservacionistas (ambas especies de Alytes, se
encuentran protegidas por la legislacién), y dado que lo pretendido es estudiar el comportamiento reproductor, se
procedi6 en todo momento con el méximo cuidado y respeto para interferir lo menos posible en ka reproduccion
de las poblaciones. En el caso de los machos todas las grabaciones y experimentos se realizaron en el campo, v tras
ser medidos y tomada su temperatura corporal, se liberaron inmediatamente. Las hembras empleadas en
experimentacién se mantuvieron en cautividad por un breve espacio de tiempo, a una temperatura controlada
relativamente baja, manteniendo el fotoperiodo natural, y dentro de cajas de plastico (34x17x10 cm) numeradas
con un papel himedo en su interior (papel no blanqueado con cloro) y alimentadas con larvas de mosca ad
libitum, siendo manipuladas lo minimamente imprescindible. Los individuos una vez liberados, en el mismo sitio
de captura y dentro de la estacion reproductora, se comportaban normalmente; induso se observd que algunos

ejemplares se reproducian inmediatamente después de ser liberades.

En ningtn caso se marcaron los ejemplares, ya que el Gnico método eficaz conocido de marcaje de
anfibios, amputacién de falanges, se considerd demasiado traumatico en el contexto de la reproduccion. Para evitar
repeticiones en la toma de datos se procedic a la diversificacion extrema del drea de estudio, y dada la alta densidad

de ambas especies en las zonas de trabajo, se estiman minimas o inexistentes las posibles repeticicnes.
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LAS POBLACIONES ESTUDIADAS

La poblacion estudiada de A obstetricans estd situada en las inmediaciones de la laguna Grande de
Pefiatara (Madrid). Esta laguna de origen glaciar estd ubicada a 2000 m de altitud en la Sierra de Guadarrama, en el
corazén del Sistema Central. La zona de estudio se encuentra en el piso crioromediterrineo, y estd dominada por
pastizales abiertos (Festuca aragonensis) con manchas de enebros rastreros (Juniperus communis alping) y
piomo (Cytisus oromediterraneus). Otras especies de anfibios presentes en la zona son Salamandra
salamandra, Bufo bufo, Bufo calamita, Rana perezi, y con mucha menor densidad Triturus marmoratus e

Hyla arborea.

La poblacion de Pefialara se eligié por tratarse de una poblacion alpina con fenologfa similar 2 a de b
poblacion conocida de Formigal (Huesca) (MARQUEZ 1992) y por presentar un perfodo de actividad que no

coincide en el tiempo con la poblacion estudiada de A. cisternasti.

La época de estudio se centré en la primavera y principios de verano, esto es, los meses de mayo a julio,
durante los afios 1993, 1994 y 1995. La zona era visitada desde el atardecer hasta altas horas de la madrugada.

Durante el trabajo de campo la temperatura del aire oscil6 entre 5y 20°C.

La poblacion estudiada de A cisternasii estd situada en las inmediaciones de la presa romana de
Proserpina, a 4 km al noroeste de Mérida (Badajoz) y se trata de la localidad tipo de esta especie (BoscA 1879). La
zona estd situada a 235 m de altitud, corresponde a un paisaje de bosque mediterraneo adehesado dominado por
encinas (Quercus balloia) y atravesado por un arroyo temporal que permanece seco gran parte del afio salvo en
otofio {arroyo de las Adelfas). Otras especies de anfibios presentes en la zona son Pleurodeles waltl, Triturus

‘marmoratus, Pelobates cultripes, Bufo bufo, Bufo calamita, Discoglossus galganoi y Rana perezi.

Ia poblacién de Mérida se eligié porque su fenologia nos era conocida (RODRIGUEZ-JIMENEZ 1988;
MARQUEZ 1992} y porque sus individuos presentan un corto periodo de actividad ficilmente predecible, que no se

solapa en €l tiempo con la poblacién estudiada de A obstetricans.

La época de estudio se centré en los meses de septiembre a noviembre, coincidiendo con las primeras
lluvias de otofio, durante los afios 1993, 1994 y 1995. E trabajo de campo se realizd desde el atardecer hasta el

amanecer, oscilando la temperatura del aire entre 12y 22°C.
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Ademis, para el capitulo 3y en el caso de A obstetricans se estudiaron otras poblaciones para comparar

los resultados obtenidos del andlisis de las vocalizaciones.

REGISTRO DE LAS VOCALIZACIONES

Las grabaciones se realizaron con un micrdfono unidireccional Sennheiser ME 80 y grabadoras

profesionales Sony WM D6 o Marantz PMD 221, en cinta cassette tipo 11 (cromo).

El micréfono direccional permite |a limitacién del espacio actstico registrado, lo cjue posibilita I2 grabacién
de individuos que se encuentran préximos a otras fuentes de sonido (otros machos cantores, vocalizaciones de
otras especies o ruido ambiente). Las grabadoras profesionales, con control manual de grabacién, permiten ajustar
en todo momento el nivel de grabacién a [a intensidad de la fuente de sonido, evitando fa posible distorsion de Ias

caracteristicas espectrales del sonido.

DIGITALIZACION Y ANALISIS DE LOS REGISTROS

Los registros soncros fueron digitalizados en un ordenador Macintosh Iifx (Apple Inc) utilizando
software y hardware de Sound Tools (Digidesing Inc.). Salvo en €l caso de secuencias de larga duracién de las que
solo se extrajo informacién temporal, la digitalizacion se realizd a una resolucion de 44.1 kHz y 16 bits (calidad

compact disc); en caso contrario se realizb a 22 kHz. y 8 bits.

En primera instancia, los registros fueron editados con objeto de limpiarlos de ruidos o bandas de
frecuencia no deseadas, o bien para amplificar fa sefial, con ayuda de la aplicacién SoundDesignerll para Macintosh

de Sound Tools.

El andlisis de los registros se realiz6 con Iz aplicacién informdtica Signalyze para Macintosh (InfoSignal
Inc). Ocasionalmente se realizaron algunas operaciones mds de filtrado con dicho software, aunque
fundamentalmente Signalyze se wtilizd para la obtencién de informacién temporal y espectral, asi como para
generar oscilogramas y audioespectrogramas. El andlisis de frecuencias se realizo a base de transformaciones

rapidas de Fourier (FFT) (anchura de la ventana 1024 puntos, resolucion 22 Hz).
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OTRO MATERITIAL EMPLEADO

1a temperatura corporal de los machos se tomd inmediatamente después de registrar su canto, con la
ayuda de un termémetro termopar Fluke 52 K/J de lectura ripida, introduciendo el extremo de la sonda en b

cloaca del animal.

La medicién de la presién de sonido se realiz6 con un sonémetro Realistic Sound Pressure Meter en
posicion de respuesta ripida (intervalo corto de medicién del SPL)  tipo curva de medicién € (curva plana de
frecuencias que van de 32 a 10000 Hz).

Las medidas anatémicas de los individuos se tomaron con la ayuda de un calibre digital Mitutoyo CD-15
(precision 0.01 mm) o un calibre convencional DEMM (precision 0.05 mm). La medicién de Ia longitud hocico-
cloaca (SVL) de los animales se realizd presionando el calibre sobre |a cara ventral del animal una vez introducido

en una pequefia bolsa de plastico (precision 0.5 mm).

El peso de los ejemplares se tomé con una balanza de precision Quantum (precision 0.01 g).

GENERACION DE LLAMADAS SINTETICAS

Las llamadas sintéticas fueron generadas por ordenador con la aplicacion SoundEdit Pro (Farallon Inc.)
para Macintosh. Se tom la envolvente de una flamada natural representativa de Ia poblacién, posteriormente se
generd un tono puro (resolucién de 22 kHz y 8 bits) con la duracion y frecuencia deseadas, al que le fue aplicado b
curva envolvente (fig. 2.1, pag. 14). Para fa construccion de lamadas solapadas en el tiempo se recurrio a

operaciones de suma de sefiales ente canales con la aplicacion SoundDesigner I1.

Se construyeron llamadas sintéticas con ka duracién media obtenida en cada poblacién y con frecuencias
que variaron entre la frecuencia media y Ja media + 1.5 veces la desviaci6n estandar de la poblacion. Se obruvieron
asi llamadas sintéticas que se correspondian con machos de pequefio tamano (frecuencias agudas), de tamaiio
medio (frecuencia media), y de gran tamafio (frecuendias graves). En todos los casos los valores utilizados en las

llamadas sintéticas se encontraban dentro def rango observado en cada poblacién estudiada.
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PLAYBACK ESTATICOS

Estos playback se realizaron con estimulos constituidos por series de llamadas sintéticas generadas por
ordenador que eran registradas en cinta cassette y emitidas en el campo con un reproductor Sony TCM-84V, La
presién de sonido de los playback se ajusté a 70 dB a 1 metro (valor medio de los machos cantores obtenido en la

naturaleza).

Cuando un macho se encontraba cantando de forma aislada (sin otro macho cantando a menos de 5
metros) sus vocalizaciones eran registradas durante un derto tiempo, conectando después el reproductor de
cassette que emitia los estimulos. Durante el playback las vocalizaciones de los machos (junto con los estimulos)

eran registradas en cinta cassette de forma habitual.

PLAYBACK INTERACTIVOS

En estos experimentos de playback se utilizaron estimulos que consistian en lamadas sintéticas de
frecuencia media como comentamos anteriormente. Sin embargo, en este caso los estimulos se generaban
directamente desde un ordenador portatil PowerBook 165¢ de Apple, conectado a un amplificador Sony SRS-
58PC. El ordenador estaba también conectado a un micréfono MacRecorder (Farallon Inc)) que detectaba las
vocalizaciones del macho estudiado. Tras un periodo de tiempo establecido desde que se producia una llamada del
macho, el sistema emitfa un estimulo. Para este trahajo construimos una aplicacién informatica para Macintosh
(CSER, ANEXO 1) en lenguaje HyperTalk como una pila de HyperCard (Apple Inc.). El proceso de ajuste de b

presion de sonido del estimulo y el registro del experimento se realizaron como se comento anteriormente.

EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS (2 ALTAVOCES)

Se utiliz6 un recinto cuadrado de 1.8 metros de lado y 60 centimetros de altura construido con listones de
madera y forrado de teta de color negro. El recinto se situaba al aire fibre coincidiendo con el periodo de actividad

de los machos en cada poblacion. En el caso de A. obstetricans los experimentos se realizaron en las instalaciones
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de El Ventorrillo (Navacerrada), a pocos kildmetros del drea de estudio; en el caso de A cisternasii los
experimentos se realizaron en Mérida a pocos metros del drea de estudio. El recinto era iluminado desde arriba por
uma tenue luz rofa, y en fados opuestos y por fuera de éste se colocaron dos altavoces que emitian de forma

alternativa los estimulos correspondientes.

Los estimulos empleados consistian en llamadas sintéticas como las comentadas anteriormente, que eran
emitidas en estéreo directamente desde un ordenador PowerBook 165¢ y amplificadas con un reproductor Sanyo
C33. Por cada canal de sonido se emitfan estimulos que eran ajustados independientemente en el centro del
recinto a 70 dB. Cada cierto tiempo se invertia la posicién de los altavoces y se volvia a ajustar fa presion de sonido

de los estimulos.

Se recogieron hembras gravidas (con huevos en la cavidad abdominal observados por transparencia ) que

eran mantenidas en cautividad por un corto periodo de tiempo como se indico anteriormente.

Cada hembra se situaba en el centro del recinto donde era mantenida unos instantes dentro de un
recipiente permeable al sonido para habituase, tras lo cual el recipiente se retiraba v 'a hembra disponia de un
tiempo de 3 minutos para elegir un estimulo. Se consideraba que la hembra elegia un estimulo cuando se acercaba
hasta tocar el altavoz situado tras la tela o cuando tocaba la telaa menos de 10 centimetros del altavoz. Si durante
el iempo fijado la hembra no elegfa ningtin estimulo o tocaba [a pared de recinto en cualquier otro punto, el

intento se consideraba nulo.

APLICACIONES ESTADISTICAS UTILIZADAS

Los andlisis estadisticos se realizaron con las aplicaciones Statview 4.1 (Abacus Concepts Inc) y Statistica

4.1 (StatSoft Inc.) para Macintosh y SPSS 5.0 para Windows.
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LLAMADAS DE APAREAMIENTO

DE ALYTES OBSTETRICANS

Y ALYTES CISTERNASII

Basado en:
MARQUEZ, R., y BOSCH, J., 1995. Advertisement calls of the midwife toads Alytes (Amphibia, Anura, Discoglossidae)
in continental Spain. Z Zool. Syst. Evolut.-Forsch,, 33: 185-192.



RESUMEN

G este capdulo se describer las Hamadas de gpareamiento
de sedv poblaciones de Alles g sepresentan oscilpgramas y audioesbectrogramas de
Haenadas tibicas: Lo diracidn y by frecuencin dominante de by lamadty sor
caracterdsticas poco-variables o 'estdticas.
S tasa de repeticidry do las laumadbs, por el contraréo;
es muty variable o 'dindmica. J& compararn los pardmelros temporates g
espectrales de las lamadas con el tamario: g lempberatura ded macho- emisor
L retacitn de o tempberatura conporal
ol duracidn db la lamad en s distintas poblaciones gbarece claramente
vinculadty con by filpgenia establecida para ef gérero:
o potblacisn estudiad do loSierreo de Suadbrramar ( Lerialora), tradicionabnente
considerada pertencciente a la subssbecie A odstetrvians boscar,
rmuestra anc extraordinaria semelanca actistioa con l podblacisn de A: obstetrians
atrggaoard por-lo-gue se copfirma lo amplizcidrn del limdte saroeste de bo
dlistrdbuecidn de-esta subesbecie.
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INTRODUCCION

Las llamadas de apareamiento en los anuros constituyen importantes caracteres taxonGémicos por su
papel en el aislamiento prezigdtico de las especies. El andlisis de estas llamadas ha proporcionado un importante
material para la comparacién cuantitativa, que puede ser usado para dilucidar problemas taxonémicos tales como
determinar especies cripticas (p.e. LOFTUS-HILLS y LITTLEJOHN 1971; SCHNEIDER y SINSCH 1991; PAILLETTE et al.
1992; SCHNEIDER et af. 1993), analizar gradientes a través de zonas hibridas, detectar fenémenos de hibridacion
entre especies muy praximas (p.e. ZWEIFEL 1968; GERHARDT 1974a; GERHARDT et al. 1980; SCHNEIDER y
JOERMANN 1988; GERHARDT ef al. 1994) e incluso han servido para ensayar hipdtesis en biologia evolutiva tales
como desplazamiento de cardcter reproductor o especiacion por refuerzo (LITTLEJOHN y WATSON 1985;
LITTLEJOHN 1988; SANDERSON et al. 1992). Por lo tanto, a partir del desarrollo de las técnicas de andlisis de
sonidos, €l esfuerzo se ha concentrado en describir con precision y de forma cuantitativa las llamadas de
apareamiento de muchas especies de anuros, tanto en las dreas tropicales (p.e. SCHLUTER 1981; DE 1A RivA et al.
1995; BOSCH et al. 1996, MARQUEZ et al. 1996; DE LA RIVA ¢f al. 1996a, 1996b, 1996c), como en las zonas
templadas (p.e. SCHNEIDER 1966, 1971, 1974; SCHNEIDER y EICHELBERG 1974; PAILLETTE 1977). Ademds,
muchos estudios se han dirigido a la cuestion de determinar semejanzas bioacusticas entre taxones relacionados
(DUELIMAN y PYLES 1983; MARQUEZ ef al. 1993; DE 1A RIVA ef al. 1994; MARQUEZ et al. 1999), y cuando se
dispone de una filogenia, comparar estas afinidades bioactsticas con las relaciones de parentesco propuestas en
base a criterios morfolégicos o taxondmicos (SCHNEIDER 1974; RYAN 1990, RYAN et al. 1990; COCROFT y RYAN
1995). Con la excepcion de los estudios de Ryan de cuatro especies del género Physalaemus (Leptodactylidae),
todos los estudios comparativos detallados se han realizado en especies con llamadas de estructuras temporales
complejas, es decir, con llamadas tipicamente pulsadas. Por tanto, quedaba ain pendiente un estudio bicacistico

comparativo en un grupo primitivo de anuros con llamadas simples.

Entre los grupos de anuros mas primitivos se encuentran ka familia Bombinatoridae con Bombina, los
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sapos de vientre de fuego como género caracterfstico, y a familia Discoglossidae (FORD y CANNATELLA 1993;
SANCHIZ 1997) que incluye, entre otros, los sapos parteros (género Alytes). Las llamadas de apareamiento de los
maches de estos dos géneros son de las més simples dentro de los anuros (ZWEIFEL 1959; SCHNEIDER 1966;
HEINZMANN 1970; CRESPO ef al. 1989; MARQUEZ y VERRELL 1991; MARQUEZ y BOSCH 1996). Por otro lado,
evidencias morfologicas y electroforéticas reunidas recientemente (ROSA et al. 1990; GARCIA-PARIS 1992)
proporcionan una ventaja al completar ef conocimiento de I filogenia de las especies ibéricas del género Alytes
con la descripcién de nuevas especies y subespecies (ARNTZEN y GARCIA-PARIS 1995). Por lo tanto, es interesante
establecer si las afinidades bioacusticas pueden servir en la comparacién de un grupo primitivo de anuros con
llamadas simples, v la distribucion de los tixones del género Alytes en b Espafia continental proporciona un

excelente material para este propésito.

Gl obetivo de este cabituly- es; for wn lado el conociniento. y la caracterdzacisn bivacistica de
las poblaciones estudiadas. Gito- es absoliamente necesardo- para posteriores estudivs sobre el
comportamiento- acdstico- de estas especies: Sor otro- ludo; se pretende determinar s¢ las afinidds
bioacdsticas entre diferentes poblaciones. ibéricas de Adptes comcidern con liy recienty filpgenia establecide

para el género: Ji las gfinidades bivacdsticas son: consistentes; los resuliadbs puedeny arvogar luz sobre
los lonites do dlistribucisn do las poblaciones en dreas no-estudladhs genticamente:

MATERIAL YMETODOS

Las grabaciones fueron obtenidas con microfonos direccionales Uher, Telemike ATRS5, o Sennheiser
ME 80. Las grabadoras utilizadas fueron Uher Report, Sony WM D3, Sony WM D6, y Marantz PMD 221. Cuando un
macho era observado cantando, después de ser grabado se tomaba su temperatura dcacal con un termémetro
Fluke 52 termopar (precision 0.1°C), y se media su longitud hocico-cloaca (SVL) en su cara ventral presionando €l

animal contra una regla (precision 0.5 mm).

Las grabaciones de A. obstetricans fueron registradas en 1987 en la sierra de Gredos (Avila), en 1988 y
1989 en Formigal (Huesca), en 1992, 1993 y 1994 en Aliste (Zamora), y en 1993 y 1994 en Pefalara (Madrid).
Las llamadas de Alytes dickbilleni fueron registradas en 1992 en la Sierra de Baza, Sierra Nevada, Sierra de Cazorla
(Andalucfa), y Sierra de Alcaraz (Castilla-La Mancha). Las llamadas de A cisternasii fueron registradas en 1988,
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1989, 1993 y 1994 en Mérida (Badajoz) (ver fig. 3.1, pig. 35, para la localizacion exacta de las poblaciones
estudiadas). Las grabaciones y el andlisis de las llamadas de los machos de las poblaciones de Formigal y de h
Sierra de Gredos fueron realizadas por Rafael Mérquez. En el caso de la pobladén de Mérida (Badajoz) los datos
obtenidos en este estudio fueron afiadidos a los obtenidos por Rafael Mérquez en afios anteriores. S6lo en el caso
de A dickbilleni, donde el tamaiio de h muestra no era muy grande, se tomaron de forma conjunta las
grabaciones de cuatro poblaciones diferentes. Las grabaciones de las restantes localidades se obtuvieron de una

dnica poblacion, aunque en algunos casos se unieron grabaciones obtenidas en diferentes afios.

RESULTADOS

Las llamadas de los machcs de Altes en todos fos casos son de coma duracion (100-160 ms),
extremadamente simples; son notas tonales repetidas a intervalos relativamente largos (0.5-10 s} sin
caracteristicas sobresalientes en la frecuencia o modulacion de amplitud (SCHNEIDER 1966; CRESPO et al. 1989;
BUsH 1993; MARQUEZ y BOSCH 1996). Todas las llamadas analizadas acqui reflejan esa simplicidad (fig. 3.2, pag.
36).

Se han analizado un total de 4022 llamadas de 281 machos de las 6 poblaciones. Para cada macho se ha
analizado una muestra de 2 a 84 llamadas. En todos los casos las amadas son notas tonales extremadamente
simples con la mayoria de la energia concentrada en la frecuencia fundamental (dominante). La tabla 3.1 (pdg. 30)
muestra, para cada poblacién estudiada, los pardmetros numéricos {media, desviacion estindar, coeficiente de
variacién, y rango) de b duracién de la lamada, frecuencia dominante, e intervalo entre lamadas. La tabla 3.1
también incluye fa media de la temperatura de grabacién y el SVL medio de los individuos analizados. El alto valor
medio de los coeficientes de varacion del intervalo entre llamadas en todas las poblaciones analizadas (rango
0.259-0.478) contrasta con el relativamente bajo valor de los coeficientes de variacion de la duracién (rango 0.035-
0.055) v la frecuencia dominante (rango 0.008-0.015). Esto sugiere que el intervalo entre llamadas es
extremadamente varizhle dentro de los individuos, mucho méas que el de las otras dos variables del canto
analizadas. A pesar de esta alta varisbilidad, un test de Kruskal Wallis ANOVA determina que la variabilidad entre
individuos es mayor que la variabilidad dentro de los individuos paralas tres variables del canto analizadas (tabla 3.2,

pag. 32). Este resultado sugiere que todas las variables analizadas pueden proveer de informacion sobre el canto
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de los individuos, aunque €l intervalo medio entre cantos es poco probable que sea una caracteristica predecible,

Las distribuciones de fa frecuencia fundamental y de Ia duracién de las llamadas en cada poblacién
aparecen en la figura 3.3 (pag. 37). Las poblaciones de A cisternasii y A dickhilleni presentan una distribucion
de frecuencias dominantes y duraciones centradas alrededor de un marcado alto valor. En general, hay que
destacar, €l considerable solapamiento que existe en k distribucién de cada varisble entre poblaciones de
diferentes especies y subespecies. Esto sugiere que ninguna de estas variables por si sola puede ser suficiente

para discriminar entre txones.

En todas las poblaciones, b frecuencia dominante estd significativamente correlacionada con el tamafio
del animal y la temperatura doacal con la duracién de la lamada (fig. 34, pag. 38). Un anilisis de regresién
multiple para todas las poblaciones, cuando el tamafio del macho y la temperatura se consideran juntas, muestra
que s6lo el tamafio estd significativamente correlacionado con Ja frecuencia. La tabla 3.3 (pag. 33) muestra que en
solo tres de las seis poblaciones estudiadas, la temperatura doacal esta significativamente correlacionada con el
intesvalo entre llamadas, y solo en el caso de A obstetricans de Aliste, la correlacidn es altamente significativa, Por
otro lado, hay que destacar que aunque la relacién tamafio corporal-frecuencia dominante es alta (media de
r=0.5725), su coeficiente de correlacién es relativamente bajo en comparacién con €l de I relacién entre Ia
temperatura cloacal y la duradién de I lamada (media de r=0.7748). Esto sugiere que la relacién temperatura-
duracién de la llamada puede pemmitir comparaciones bivariantes bastante ajustadas. Tales comparaciones,
confirmadas con tests de Tukey comparando elevaciones y pendientes (tabla 3.4, pdg. 34), muestran afinidades
interesantes entre poblaciones (fig. 3.5, pag. 39). En 1a figura 3.5, la recta de regresion que representa la poblacién
de Mérida (A cisternasii) es claramente diferente a las otras; las rectas de las poblaciones de A obstetricans
boscai de Aliste y Gredos muestran pendientes similares pero diferentes interceptos. Para una temperatura
determinada, la duracion de la llamada de A cisternasii es mayor que la de A o boscai. De forma similar, ka
poblacién de las Sierras Béticas (A dickbilleni) muestra una pendiente similar que la de A o. almogavarii de
Formigal, pero difieren significativamente en sus interceptos. Finalmente, existe una mayor homogeneidad entre
las lineas de regresion de las diferentes poblaciones de A obstetricans. Las poblaciones de Aliste y Gredos,
claramente pertenecientes a A o. boscai (ARNTZEN y GARCIA-PARIS 1995), muestran pendientes similares y solo
diferencias en la elevacidn. Por otro lado, la poblacién de Formigal muestra una pendiente y elevacion similares a la

poblacién de Pefalara.
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DISCUSION

La mayoria de los estudios comparativos publicados sobre la bicacistica de anuros con implicaciones
taxonomicas solo comprenden grupos de neobatracios (p.e. LITTLEJOHN 1988; SCHNEIDER ef @, 1993; COCROFT
Y RYAN 1995; MARQUEZ et al. 1995). En la mayoria de estos casos, fas lamadas analizadas son pulsadas (amplitud
modulada) y frecuentemente la complejidad de la estructura y secuencia de los pulsos permite Ia medicién de un
gran numero de variables en el dominio temporal que a veces se utilizan en andlisis multivatiantes (p.e. SCHNEIDER
Y SINSCH 1991; MARQUEZ et al. 1993). Por otra lado, existen muchos menos estudios que involucren grupos de
mesobatracios (ver SCHNEIDER 1966; PAILLETTE et al. 1992), y la informacion disponible sobre comparaciones de
llamadas de tixones primitivos tales como los discoglésidos es mucho mis escasa, y frecuentemente estin
limitados a meras descripciones (SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CRESPO et al. 1989; MARQUEZ y BOSCH
1996). La mayoria de las especies de Discoglossidae y Bombinatoridae tienen llamadas tonales sumamente
simples, con envolventes suaves y sin modulacién marcada de frecuencia. La ausencia de caracterfsticas
temporales marcadas hace imposible el estudio multivariante. El dnico estudio comparativo publicado sobre
bicacistica de varios taxones del género fue realizado por SCHNEIDER ef al. (1986). Dicho estudio proporciona
varios ejemplos de relaciones bivariantes que pueden ayudar a discriminar entre grupos en el género Bombina,
pero sus resultados no podian ser contrastados con ningtin estudio filogenético basado en caracteres genéticos en
este género. Otra diferencia entre nuestros resultados y los estudios bioactsticos prevics de Bombina y Alytes es
que, en nuestro estudio, no se aprecia un efecto importante de ka temperatura sobre la frecuencia de la llamada.
Esta leve relacion, aunque significativa, fue apuntada para A o boscai, y de forma no significativa para A
cisternasii por CRESPO et al. (1989), si bien estos autores no corrigieron €l efecto de tamafio del macho. En las
especies de Bombina europeas y sus hibridos, sin embargo, la relacién entre la temperatura y la frecuencia parece
ser claramente importante (LORCHER 1969; SCHNEIDER et &/, 1986). En estos estudios, las observaciones sobre
los mismos individuos a diferentes temperaturas demuestran claramente que la tendencia es vilida y difundida.
Sin embargo, esto es solamente derto para un rango muy amplio de temperaturas que nunca se dan en b
naturaleza durante 1a estacién reproductora. 1a ausencia de una relacion destacable entre la temperatura y
frecuencia dominante de la llamada en nuestros datos indica que, para todas las temperaturas corporales

consideradas en nuestras grabaciones (6.5-19.4°C), la frecuencia dominante tendrfa probablemente un alto valor

cap. 3 pig. 28



predictivo del tamafio del macho, sin que la temperatura fuese un factor engafioso.

Es interesante observar en nuestro estudio que ha simple relacién bivariante entre la duraciéon de
llamada y Ia temperatura cloacal parece ser un adecuado parimetro bioacistico para discriminar entre grupos
taxondmicos. Las similitudes bioacisticas encontradas entre las poblaciones de Ahtes estudiadas coinciden
estrechamente con as diferencias encontradas entre poblaciones por ARNTZEN y GARCIA-PARIS (1995) y GARCIA-
PARIS (1995) basadas en comparaciones de morfologia y aloenzimas. Una relacién similar entre aspectos
temporales de las lamadas y la temperatura fue apuntada como un buen factor discriminatorio entre tixones de

Rana por SCHNEIDER y SINSCH (1991), y STEINWARZ y SCHNEIDER (1991).

GERHARDT {1991) establecié um importante dicotomta en el estudio de h bioactstica de los anuros.
Este autor denominé caracteres "dindmicos” a los caracieres que muestran un grado alto de variacién intra-
individual, y demostrd que estos caracteres reflejan en cierta medida el vigor de los machos o su condicién fisica, y
que generalmente eran seleccionados mediante la eleccion de la hembra, Por otra lado, GERHARDT (1991) llamé
caracteres “estiticos" a las propiedades de las llamadas que mostraban menos variacién intra-individual, La media,
o valores cercanos a esa media, de dichos caracteres estaticos de las llamadas, fueron preferidos en general por las
hembras en los experimentos de fonotaxis, ejerciendo por tanto una seleccidn estabilizadora. Por tanto, estos
dltimos caracteres de las Jamadas se usarfan probablemente para transmitir mensajes especificos siendo
importantes para el reconocimiento de especies. Nuestros datos determinan que la frecuencia dominante de la
flamada y su duracién son caracteres "estaticos” del individuo con una baja variacion intra-individual (<0.06 CV)
mientras que el intervalo entre llamadas es una caracteristica "dindmica” con alta variacion intra-individual (>0.25
CV). la frecuencia de la llamada tiene un papel importante en la seleccidn sexual en Alytes donde se ha
encontrado que las hembras prefieren las llamadas de frecuencia mas baja correspondientes a machos més
grandes (MARQUEZ 1995a). Por otro lado, parece ser que la mejor caracteristica para discriminar entre tésones de
Alytes, seria la informacion temperatura-especifica temporal (p.e. duracion de la llamada). Presumiblemente, este
cardcter seria el factor determinante para el reconocimiento de especies en dreas de simpattia. Sin embargo, este
aspecto requiere un ajuste en la sensibilidad del aparato auditivo de las hembras y €l aparato vocal de los machos.
Este relacion ha sido sefialada en algunas especies de anuros (GERHARDT 1978a). Sin embargo, este fenémeno
setia menos creible en Ahres donde se conoce que los machos pueden llamar desde dentro de sus refugios

~ (subterrineo o en grietas en las rocas) y por lo tanto su temperatura corporal podria ser muy diferente a la de una
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hembra préxima expuesta a la temperatura del exterior (mas de 10 °C).

La distribucion geogrifica de los tixones del género Altes ha sido recientemente redefinida por
ARNTZEN y GARCIA-PARIS (1995) v GARCIA-PARIS (1995), aunque la caracterizacién de los diferentes tixones no
se hizo en base a un nimero grande de muestreos de poblaciones por taxon. Particularmente, los limites de Ia
distrdbucién de las tres subespecies reconocidas de Afytes en Espana hasta la fecha, no han sido definidas
claramente, y especialmente permanece sin aclarar la caracterizacion de las poblaciones del centro y del este de
Esparia (Madrid, Guadalajara, Cuenca, Teruel y Valendia). Una de las poblaciones que ha permanecido hasta hace
poco con incierta denominacién subespecifica es la poblacién de Penalara (Madrid) que se incluye en nuestro
estudio. Basindose en ka relacidn entre la duracién de ka llamada y 12 temperatura, esta poblacidn presenta mas
afinidades bicactsticas con A o. almogavarii de Formigal, que con A o. boscai de Gredos o Aliste, que son
poblaciones geogrificamente mds cercanas. Este resultado ha sido recientemente corroborado por analisis de
aloenzimas (GARCIA-PARIS 1995), por lo que podria decirse que esta poblacién representa una extensién hacia el
suroeste en el centro de la Peninsula Ibérica de la distribucion de A o almogavarii. Si estudios adicionales
confirman el poder discriminatorio de la relacién entre duracién de kb llamada y temperatura, el andlisis de las
ltamadas de apareamiento en Alytes seria un método conveniente para adscribir poblaciones a diferentes taxones.
Sin embargo, es importante sefialar una cuestion sobre este método: s esencial que la temperatura se refieraa la
temperatura corporal del animal analizado, ya que tomar la temperatura del suelo o del aire, o de igual forma la de
un animal diferente al que se haya registrado, puede ocasionar un grave error que limitaria el poder discriminatorio

de la regresion.
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Fabla 8.7

SVL Temperatura Duracion Frecuencia Inlervalo entre
Poblacion {rmm) cloacal °C) {ms) dominante (Hz) llamadas (ms)

A. obsleficans 42.6(4.4) 11.2¢22) 1554325 1241.3(855) 4386.4(2373.%)
Formigal 360520 82150 11252344 1080214278  1501.9-10097.0

r=24 n=24 CV=0053 CV=000 CV=0476
n=24 n=24 n=24
A. obsfefricans 374(3.6) 13427 10846208 13872(111.0) 3399.1(2026.3)
Aliste 305425 73175 7581637 12320116622 1134.6-7760.6
n=31 n=31 CNV.=0.047 CV=00 C.V.=0.432
n=32 n=32 n=31
A. obsfeficans 370020 12932 192430 1330295 419940397.0)
Gredos 325 6.7-18.4 8441950 1191.1-15204 2425.4-8615.7
n=57 n=58 CV=004 CV=0015 CNV=030
n=57 n=57 n=14

A. obslefricans A49 (2.2 12823 1151263 1188791 29603016452
Penhalara 42.1-49.6 88170 81.7-1940 1035413754 871574426
n=16 n=15 CvV=0035 CV=0008 Cv.=0259
n=57 n=57 n=56

A. clstemnasfi 36727 14.3{(1.8) 177 (25.9) 14711855  33229(1385.6)
Mérida 27.0-420 118194 12602005 13327-16445 818.7-6936.8
n=54 n=59 CVv=0043 C.V.=0.00¢ CV.=0329
n=50 n=560 r=5%9

A. dickhllleni 42041.0) 12825 1663(35%) 13826(843) 5884.6(2310.0
S. Béficas 375565 65-17.8 113.7-307.9  1151.0-1569.8  1148.7-147986
n=36 n=38 C.V.=0.051 CcCv.=0013 CV.=0427
n=50 n=50 n=48

Mediz, desvincidr estindar fentre paréntesis), rapgo; tamaio-de lomuestra g
cogfbciente de variacitr par ol tamajio (VG temberctura cloacat g tres fordmetros de tos daradies
o media; desoiacitrestindsy rapgos se caleudarom @ partin db valores medias de cadly iadviduo:
Lo cogficientes de variacisn rebresentery fy medin de b cogfitentes de vardcibr o coely it
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Fabla 8.2

Duracion Frecuencia dominante  Infervalo entre llamadas
Poblacion n°® grupos H n® grupos H n° grupos H
A. obstelricans 23 .o 23 046 <l 1258
Formigal
A. obslslicans R R4 32 330.2™ 3 2m2
Aliste
A. obsielicans 5 5153 57 1676.6™ 18 9™
Gredos
A. obslefricans 5 5025 57 489.77 5 0z
Pefalara
A. cistemasit 5 4746 57 5404 57 348.6*
Mérida
A. dickhillent 53] /AL €0 43824 €~ 157.8*
S. Béficas

Frushad Hndlis vmw‘/ﬂﬁwmﬁwmwde/mtv ﬂ%/&"f/&jﬂ;&(}&wgfw
Mna’aénmmpma&a(/rrmma@ﬁoéhab'ﬂ/ /’ *jma O(Jﬂ %{/mb&&y&é&‘[oﬁe&
(émmtéwa/mtﬁﬂm W:ﬁpw&mwwﬁma/&yﬂémbfa

cap. 3 pig. 32




Fable 8.8

SVL-frecuencla dominante

Poblacion n r

pendiente interceplo

A. obsleficans Fomnigal 24 0651
A. obsleficans Aliste 31 0589
A. obsleficans Gredos 57 0431
A. obsloficans Penalara 16 0611*

A. cisternasii Mérida 8 0706
A. dickhiflent 5.Bélicas 3% 0461

-1213
-18.13
-14.84
-8.75
228
913

Temperatura cloacal-duracidn

1781.80
2067.24
1878.79
1549.31
2309.30
177255

Poblacién n r pendiente interceptc
A. obsteficans Formigal 24 0784 -11.37 28645
A. obsteldcans Aliste 31 osiz -6.24 191.67
A. obsfefricans Gredos 57 0.842% -6.08 197.18
A. obsfefricans PeRolara 15 0.8%6*** -11.13 27204
A. cisfernasli Mérida % 0485 5.69 27.63
A. dickhiffeny 5. Béficas 3B 083  -1242 331.98

Temperatura cloacal-intervalo entre llamadas

Poblacidn n r

pendienie Intercepio

. obsfeficans Formigal 24 0462
. obsleficans Aliste O 063
. obslelicans Gredos 16 0591

. c/sfermnasil Mérida £ 0.140ns.

A
A
A
A. obslelicans Peidlara 14 0.377 ns,
A
A. dickhiflen/ 5.Bélicas 36 0.125ns,

M@&Mytﬂ@mcbam%amdamm'
(s o sigpgficative; " p<0.08, <001 a4

-503.59
-472.8
-349.79
-308.89
-107.51
-117.1

10028.58
971207
8239.52
723714
434300
760647

<0.007/.
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Fable 8.4

Gegin Zar 19084 nus - no-sigrgicative, *A<0.05, U 5<0.07, " 5<0 007/,
o {9 B2 A A~

A. obsteliicans A. obsleficans A. obslefifcans A, obslelnfcans A. cisternasii A. oickhiflent
Formigal Aliste Grodos Peialara Mérida S. Bélicas
A, obsleficans - e 1412 041 ns, 15,58 azr
Formigal
A, obstelicans - - 0.35n.s. 1.5 1.1tns. 14,55+
Aliste
A. obsleficans - 747 - 855" 197ns. 1881
Gredos
A. obsleiicans 1.40ns. - - - B3 229n5.
Penalara
A. cisfemasif - 28791 3207 - - 274
Méridag
A, dickhiliont a2 - - 543 - -
S, Béticas
ﬂm%@ﬁwmm/W@WﬂmbWWm@a@bdefé@m

%ma’&ébdz@oﬂdaomm&m@maéaaﬁpa/& o tests de ‘%@/m maﬁr/ﬁa/‘ a/&/éoJ "OrES
Por cbligio b o diggonal gharecen s resudiadon o los ANGOLAS para pendlintes simdres
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Fgura 3.7

K Alytes obstefricans

//\ W Alytes cisternasi
B3 Alytes dickhilteni

Dhatritucisn b bon cxpeciesy subespeciss do Apten ey Porinsasls Tovicas con o ocalizacisn
dolns poblaciones estudiadks: 1) Formigad 3) Alste, 5) Sredos, ) Puiatara, 5) Miide, 6) S, Beticas,
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A. obstetricans. Formigal
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Fgura 8.5
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FUNCIONES DISCRIMINANTES PARA

EL SEXO EN ALYTES OBSTETRICANS

Y ALYTES CISTENASII

Basado en:
BOSCH, J., y MARQUEZ, K., 1996. Discriminant functions for sex identification in two midwife toads
(Alytes obstetricans and A. cisternasii). Herpetol. J. , 6: 103-109.



RESUMEN

& determinacidn visual del sexxo- de los, gjemplares de las especies db
Al e el campor n e ficdpara b invescipacdor
Sas fhembras sin huevos maduros o los machos sin puesta sorn complicados
de distinguir entre si. G este capitulo-se froporciona un método- matemdtico-
para determinar el sexo- de los indlividtios basade-en el estudlio- do alpunas
variabies mariolpgicas. Algunas do las 15 variables marfolpgicas analizads
suuestran derencias sigpiications entre sexos st se correge por-el tamano
@bl animal, U andlisis discriminante entre sexos muestra tr alko-foder
b discreminacisn (95 % en: A. obstetricans y, 97.6 % en A. cisternasis).
L variables sippificativas ene A. obstetricans son: lopgitud hocico-cloaca,
distancia entre narinas, distanciw entre el extremo-distal del tubéreulo- metacarbal
Yl punta del tercer dedo; g b distanci entre el codo- y b punta ded tercer dedl-
Sas vardrbles sigpgtcativas para A. cisterrasic son:
andhura de la cabeza; longitud de la mandibulty gyferdor, didmelro-vertical del
tinpano; distancir entre narinas, g longitud de l tiblofibula.
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INTRODUCCION

DARWIN (1871) sefiald: "It is surprising that frogs anf toads should not have acquired more strongly-
marked sexual differences; for thougt cold-blooded, their passions are strong” (Es sorprendente que ranas y
sapos no hayan adquirido diferencias sexuales mas marcadas; pues aunque de sangre fria, sus pasiones son

fuertes).

Los adultos de los sapos parteros (género Alytes) son un buen ejemplo de la similitud que existe
entre 1os sexos ya que carecen de caracteres sexuales secundarios, tanto permanentes como estacionales.
Durante la estacion reproductora, los machos difieren de las hembras porque aquellos emiten llamadas
mucho mis frecuentemente y a mayor volumen que las hembras; sin embargo, la intensidad de la llamada
no es una caracteristica adecuada para discriminar entre sexos ya que es muy dificil observar individuos
llamando (HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VERRELL 1991). Como ya hemos visto, los sapos parteros presentan
cuidado paternal masculino de los huevos en tierra. Durante parte del periodo reproductor, los machos
llevan una ristra de huevos enrollados en las tibias, y por tanto, se reconocen ficilmente. De forma similar,
las hembras que contienen huevos maduros en el oviducto pueden identificarse como tales observindolos
a través de la piel transparente en el inferior de su abdomen. Sin embargo, fuera de estas situaciones
especiales, es virtualmente imposible diferenciar un macho silencioso que no lleve huevos de una hembra

sin huevos en los oviductos.

CRESPO (1982a) estudi6 las diferencias entre ambos sexos en 23 variables osteoldgicas y encontré
que en A. obstetricans boscai ninguna de las variables diferia significativamente entre sexos, mientras que
en A cisternasii s6lo una de la 23 variables analizadas mostré diferencias significativas, En geperal, los

tamanos relativos mayores de algunos segmentos de las extremidades de los machos y el tamafio absoluto
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mayor del cuerpo de las hembras (ver también MARQUEZ et al. 1997) son los Gnicos caracteres morfolégicos
evidentes para discriminar entre sexos. GARCIA-PARIS (1992) encontrd bajos niveles de dimorfismo sexual en
cuatro poblaciones de Alytes, siendo la anchura de la cabeza la (nica variable que presentaba un marcado
dimorfismo sexual en todas ellas. En dicho estudio, las variables que presentaron diferencias importantes
entre sexos en una poblacion de A obstetricans fueron la anchura de la cabeza y la distancia minima del ojo

a la narina.

El poder sexar a los individuos adultos de Alytes en el campo puede ser esencial en estudios
etolégicos o ecoldgicos, y particularmente en estudios con fines de conservacion (GARCIA-PARIS 1992).
Aunque en todos los apartados de este trabajo se ha contado con ejemplares sexados en base a los
caracteres antes citados, hemos considerado de gran interés para posteriores estudios, desarrollar un
método que permita la determinacién del sexo de individuos adultos con un alto grado de exactitud. El
andlisis discriminante es una técnica ampliamente utilizada (p.e. VANVARK y SCHAAFSMA 1992), y se trata de
un método para predecir alguno de los niveles de una clasificacién basandose en la respuesta de valores
conocidos. Aungue esta técnica no ha sido muy usada para reconocer el sexo de especies de anuros dificiles
de sexar en el campo, se ha utilizado frecuentemente con resultados satisfactorios para resolver problemas

taxondmicos en grupos complejos (p.e. HEYER 1978).

Gor tanto, el ofyetive fandamental de este capdtalo- es, generar ur método- gue permita en by
naturaleza, g en todo-momento; sexar a los individuos indetermiadbs deforma comoda y,¢ficaz.

MATERIAL Y METODOS

Se han estudiado dos poblaciones de Alytes, una de A. obstetricans y otra de A. cisternasii. La
poblaci6n estudiada de A. obstetricans se encuentra en las inmediaciones de la laguna Grande de Pefialara.
Como vimos en el capitulo anterior, los datos bioacisticos y electroforéticos sugieren que esta poblacién
puede considerarse perteneciente a la recientemente descrita subespecie A. 0. almogavarii (ARNTZEN y

GARCIA-PARIS 1995). La poblacién estudiada de A cisternasii se encuentra en Mérida (Badajoz).

Se midieron un total de 20 machos y 20 hembras de A. obstetricans y 21 machos y 20 las hembras
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de A cisternasii. En todos los casos las mediciones se tomaron en individuos vivos que se liberaron
inmediatamente después de ser medidos. Las medidas se tomaron con un calibre digital Mitutoyo CD-15
(precision 0.01 mm) o con un calibre convencional DEMM (precision 0.05 mm). El sexo de todos los
individuos medidos era conocido. Sélo se utilizaron machos que fueron observados cantando, o machos
capturados después de ser observados liberando sus masas de huevos en el agua. De igual forma, sélo se
utilizaron hembras gravidas que presentaban huevos desarroflados de forma evidente bajo la piel

transparente inferior del abdomen.

Se midieron un total de 15 variables morfolégicas, que aparecen sefialadas en la tabla 4.1 (pag. 48).
La longitud-hocico cloaca (SVL) como siempre, se tomé presionando los individuos en su cara ventral

contra una regla. Todas las variables sujetas a simetria bilateral se midieron en el lado derecho.

Los andlisis estadisticos se realizaron con las aplicaciones SPSS 5.0, Statistica 4.1 y Statview 4.1. Se

utilizo un andlisis discriminante por pasos con una p de entrada de 0.05, y una p de salida de 0.10.

RESULTADOS

La media, desviacion estdndar y rangos de todas las variables morfolégicas analizadas para ambos
sex0s y ambas especies aparecen en la tabla 4.2 (pag. 49). Estos datos, sin corregir por el tamafio del animal,
muestran que en A. obstetricans, para la mayoria de las medidas (9/15, 60%), las hembras son
significativamente mayores que los machos, mientras que en A. cisternasii sélo 4 de 15 variables (36%)

mostraron diferencias significativas.

Las variables fueron transformadas logaritmicamente para corregir el efecto alométrico del
crecimiento continuo, y para minimizar las diferencias entre varianzas. Para cada especie, cada una de
dichas variables transformadas se us6 en una regresion lineal con el SVL, y se tomaron los residuos de estas

regresiones para estudiar las diferencias entre sexos.

Después de este proceso, 5 de las 14 variables (36%) mostraron diferencias importantes entre
sexos en A, obstetricans (HT, t= -2.74, p=0.0094; ND, t== -2.20, p=0.0341; TL, t= -2.35, p=0.0238; FTL, t=-
3.06, p=0.004; EFD, t= -3.69, p=0.0007), y 6 de 14 (43%) en A cisternasii (HT, t= -3.20, p=0.0027; VT, t= -
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3.59, p=0.0009; EW, t= -2.31, p=0.0263; TFL, t= 3,55, p= 0.001; HLL, t= -2.69, p=0.0105; EFD, t p=
0.0045). Sélo dos de estas variables (HT y EFD) mostraron diferencias importantes entre sexos en ambas

especies.

Un andlisis de componentes principales (fig. 4.1, pdg. 50) muestra la gran similitud morfologica

entre los individuos de ambos sexos en ambas especies.

Se realizo un andlisis discriminante para obtener un sistema de clasificacion de individuos de sexo
desconocido. Se aplico un andlisis discriminante por pasos para cada especie para obtener funciones
discriminantes que maximizen la clasificacién correcta de individuos. Los histogramas de los scores de las
funciones discriminantes se muestran en la figura 4.2 (pig. 51). La funcién discriminante para el sexé
obtenida en A. obstetricans es: 0.8782 x SVL - 2.0082 x ND - 1.4129x FTL - 1.0611 x EFD -2.6330, siendo el
punto de corte 0.0000. Para A cisternasii 1a funcién discriminante obtenida es: 1.5344 x HW + 1.4455xJL -
1.9878 X VT + 3.7914 X ND - 2.1746 X TFL - 13.4771, y el punto de corte es 0.0368. Si el valor obtenido en la
funcién esta por encima del punto de corte, el diagnostico serd hembra, si esta por debajo, el diagnéstico
serd macho. Para A obstetricans solo cuatro variables fueron incluidas en la funcién (SVL, ND, FTL y EFD),
mientras que para A. cisternasti se incluyeron cinco variables (HW, JL, VT, ND y TFL) (fig. 4.3, pig. 52). La
funcién discriminante obtenida para A. obstetricans clasifica correctamente el 95% de los individuos (100%
de las hembras y 90% de los machos), mientras que la funcién obtenida para A cisternasii clasifica

correctamente el 97.56% de los individuos (95% de las hembras y 100% de los machos).

Otros andlisis discriminantes se realizaron tomando las variables de una en una. En A, obstetricans
fa variable JL mostré €l mayor poder discriminatorio, clasificando correctamente el 80% de los individuos
(90% de las hembras y 70% de los machos). Para A. cisternasii la variable con mayor poder discriminatorio
fue ND, que clasifico correctamente el 83% de los casos (80% de las hembras y 86% de los machos). Para A,
obstetricans si 14.132 X JL - 107.131 > 12.959x JL - 90.199, entonces ¢l individuo se clasifica como hembra;
para A, cisternasii, si 111,062 X ND - 191.467 > 105.543 x ND - 172.930, entonces el individuo se clasifica

como hembra.
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DISCUSION

En A obstetricans las hembras parecen ser consistentemente mds grandes en tamafio que los

machos, mientras en A. cisternasti, las diferencias estin menos marcadas.

Las medidas relativas al tamafo del timpano (HT, VT) son proporcionalmente mds grandes en los
machos, aunque las diferencias no son significativas en tres de las cuatro variables en valores absolutos. Esto
podria ser resultado de la presion selectiva impuesta por la vocalizaciones sobre la estructura auditiva. Se
supone que machos y hembras tienen sus sistemnas auditivos sintonizados en los mismas rangos de
frecuencia (determinado por los rangos de las llamadas de apareamiento de los machos en sus
poblaciones), y dado que el tamario del timpano puede tener efecto sobre la frecuencia de sintonizacion
(SHOFNER y FENG 1984), éste deberia ser semejante en machos v hembras. Como los machos tienen tallas

corporales menores, se explicaria la diferencia observada en el tamario relativo de los timpanos.

De forma similar, el tamafio relativo de los brazos (EFD) es mayor en los machos de ambas
especies, posiblemente reflejando las presiones selectivas para la habilidad en el amplexo. Por otra parte,
los miembros inferiores (TFL, HLL) son solo significativamente més grandes en los machos de 4,
cisternasii. Estas diferencias podrian ser el resultado de la seleccién para el mejor transporte y
manipulacién de la puesta, aunque esta tendencia no puede ser tan clara en A. obstetricans porque, en
promedio, los machos de dicha especie transportan masas de huevos que son proporcionalmente menos

pesadas en relacion al peso del cuerpo (R. Mirquez, com. pers.).

Las funciones discriminantes obtenidas permiten la determinacion de sexos en base a un nimero
razonable de variables morfologicas en cada especie, por lo menos para los individuos adultos de las
poblaciones que se estudiaron. En efecto, el porcentaje de clasificacion correcta cuando se usa sélo una
variable (80% en A. obstetricans y 83% en A cisternasii) puede ser suficiente para algtn estudio. Sin
embargo, hay que tener especial cuidado en utilizar estas funciones discriminantes en otras subespecies de
Alytes, 0 en muestras que incluyan tamafios corporales fuera del rango de este estudio. ARNTZEN y GARCIA-
PARIS (1995) demostraron que existe una marcada variacidn geografica dentro y entre especies de Alytes,
aunque el estudio no considerd el dimorfismo sexual dentro de las poblaciones, y algunas de las diferencias

observadas podtian ser atribuibles a diferencias en la proporcién de sexos del muestreo entre poblaciones
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0 especies.

Este estudio es un ejemplo de una herramienta metodolégica que puede ser utilizada en casos
como los descritos, pero para generar funciones discriminantes vélidas para poblaciones concretas deben
usarse datos de individuos de sexo conocido de esas poblaciones. Esta metodologia puede aplicarse en el
estudio de otras poblaciones de Alytes o en otras especies de anuros con escaso dimorfismo sexual, donde
la determinacion de la relacion de sexos es primordial. Todas las medidas deberian tomarse de un nimero
creciente de ejemplares hasta alcanzar un numero suficiente de individuos de sexo conocido que
proporcionen el porcentaje de clasificacién correcto deseado. Entonces pueden obtenerse las funciones
discriminantes y el sexo de individuos indeterminados previamente observados puede determinarse
posteriori. Después, midiendo inicamente las variables incluidas en la funcion discriminante de cualquier

nuevo individuo observado puede determinarse su sexo.

Esta técnica puede ser usada en el estudio de poblaciones relictas de Alytes tales como el sapo
partero de Mallorca, Alytes muletensis cuyo plan de recuperacion se realiza en la actualidad, y posiblemente
en otras especies amenazadas de sapo de partero, como el recientemente descrito A. dickbilieni (ARNTZEN
y GARCIA-PARIS 1985), que presenta poblaciones aistadas y muy reducidas (MARQUEZ et al. 1994). De igual
forma, esta metodologia puede ser usada durante todo el ano en estudios de campo de poblaciones de
otras especies de anuros que sélo presentan caracteres sexuales secundarios durante la época de

reproduccion tales como especies de los géneros Discoglossus o Rana.
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Fable 4.7

Longitud hocleco-cloaca

Anchura ds la cabeza (entre impanos)

Longitud de la mandibula inferlor

Distancia minima entre ojos

Digmetro horizontal del fimpano

Digretro vertical del timpano

Anchura det ojo

Distancia entre narinas

Dsitancla minima entre el ojo y la narina

Longitud de la tiblofibula

Longitud del miembro posterlor

Distancla entre el tubéreulo tarsal y ka punta del tercer dedo
Distancla entre el extrernc distal del tubérculo metacarpal v la punta del tercer dedo
Longitud del tercer dedo

Distancia enfre el codo v la punta del tercer dedo

Tariabler mar/oldgicar anabicadas y abrevinturas empbleadis.
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Gabla 4.2

A. obstetricans A. cisfemasl!

nmedio  DE_min. mdx. ] p n_media_DE _min. méx. ? p

SVL H 2 5140 304 4340 5300 494 00001 SVL H 2 3983 282 3600 4600 267 00105
M 23 4515 38° 3800 5200 M 21 3775 208 3300 41.00

H¥ H 2 1577 074 1440 1700 391 00004 HW H D 1368 065 1300 1510 183 G112
M 20 1461 110 1295 1455 M 21 1340 046 1245 1425

JUH 20 1506 Q87 1260 1470 383 00005 UL H 20 1077 043 985 1185 313 00033
M 20 1381 137 167 1615 M 21 1017 041 885 11.00

ED H 2@ 4N 028 360 465 013 08972 ED H 20 408 023 370 45 035 07287
M 2 410 031 354 460 M 2t 411 022 370 430

H H 20 374 038 260 435 078 044% W H D 315 02 270 38 -1.462 0130
M 20 365 036 273 430 M 21 330 033 245 400

VI H 2D 381 030 290 410 127 02114 VT H 20 25 030 240 345 -267 001
M 2D 34 041 262 430 M 21 32 025 265 3%

EW H 20 5604 029 44 5682 349 00013 EW H 2D 3% 021 360 455 -054 05046
M 23 461 047 375 555 M 21 401 028 345 445

ND H 20 39 033 330 487 104 03058 ND H 20 344 036 316 375 311 00035
M 2 38 034 340 44 M 21 32 019 295 38

END H ) 5§01 028 440 &8 415 00002 END H 20 38 021 350 42 18 oe
M 2 453 044 344 510 M 21 375 021 345 425

TFL H 20 1902 097 1770 208 24 00171 TFL H 20 1316 075 1220 1485 -1.27 02135
M D 1759 158 1484 1985 M 21 1344 066 1225 1470

HLL H 2D 4464 338 S200 708 295 Q0005 HIL H 20 4600 330 4090 5345 -049 04279
M 2D 05 517 51 &3 M 2t 4654 262 4045 5140

L H D 1571 117 1340 1765 198 00054 T H 20 1207 OS7 1030 1370 0483 06370
M 2 1484 158 1154 1780 M 21 192 093 1050 1385

FIL. H 2D 785 040 &80 B84/ 1.3 0273 FIL. H ) 603 037 545 4680 089 03782
M D 765 065 434 9 M 21 591 044 5256 6490

FL H 20 &11 051 520 701 107 0292¢ FL H 20 373 022 335 445 -1.27 02108
M 2y 593 051 457 680 M 21 386 (38 315 44

EFD H 20 2071 124 1750 2240 226 0099 EFD H 2D 1544 087 13460 1695 -1.34 Q1897
M 2 1949 162 164 230 M 21 1584 103 1430 1806

Mediz, &Wmmfmywﬂmmyte@wc/&Jta(/m&/éma/fm/mkmem
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Fgrura 4.8

Alytes obstefricans
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Alytes cisternasii

cap. 4 pig. 52



Ottt 5
COMPETENCIA ACUSTICA Y
SELECCION DE PAREJA EN

ALYTES OBSTETRICANS

Y ALYTES CISTERNASTII

Basado en:
Bosch, J., y Marquez, R., 1996. Acoustic competition in male midwife toads Alytes obstetricans and Alytes cisternasii: response
to neighbor size and calling rate. Implications for female choice. Ethology, 102: 841-855.



RESUMEN

oo este capdinlo-se comprueba si existe competenciy acdstica entre mackhos ab
Abytes. Fara ellosehaanalizady el conportamientode los machos cantores ante la
ermisiidr do extimulos en experimentos de playback: Ja resbuesta
e los mackos residentes se.frx analizado- considerando- dos pardmetros temporates
(dracidry g tasa doemisisny) g ano-expectral, ffhecuenciz) db sus
larnactas. Jos estimuelos empleados en los exberimentos defplayback incluyen dos
nivelos db frecuenciz y dos iveles do tasaw doemisidns. En ambas expecies,
los machos residentes en fpresencia de ure cormpelidor solo- incrementary s tasa de
emisidr do lmnadas; sin alterar-sq frecuenciant st duracidn. S cambio-

e day tasa do enisisn observad es dfrente par cady wno-do los dos nivelon b
frecuencia y cady wna do lo dos tasas db emisidr do los-estinuddos, Sl tamaio-det
macho resicnte no-estd correlacionads-con la magnitud ded cambio-
ey tasa de enndisédry de larnadis, mientras gue by tasa do emisidn inicial estd:
corvelacionad positivamente cor s ircremento. Sl oalor mirino
o incremento- en s tasa de emisidry qparece en A cisterraséi. En low experimentos:
a forotais, las hembras prefieren lamadas con altas tasas de emisidr
confirminabse ly importancia del cambio-en b tasa db emisidn para oy atraccisn db
tas hembras. So demnueste oy exvistencia de compelenciz actstice entre machos
Mmmmmé&mémaﬁm

cap. 5 pig. 54



INTRODUCCION

WILSON (1975) establecié que hay comunicacién entre dos animales cuando un observador extemno
puede detectar cambios predecibles en el comportamiento de uno de ellos (el reactor) en respuesta a
determinadas sefiales del otro animal (el actor). La comunicacion actstica en anuros es un modelo excelente para
estudiar diferentes hipdtesis evolutivas y establecer nuevas teotfas (p.e. LITTLEJOHN 1988; RYAN et al. 1990;
GERHARDT 1994a}. En el contexto de la seleccion sexual, la comunicacién en anuros se ha estudiado en relacion a
Ia seleccién sexual por eleccién de pareja por parte de las hembras (p.e. SULLIVAN y LEEK 1987; RyaN 1990;
GERHARDT 1991; WAGNER y SULLIVAN 1995), y por la competencia macho-macho (p.e. SCH¥ARTZ 1989; WAGNER
1989a; WELLS v TAIGEN 1989). En este ltimo caso, la competencia macho-macho a través de la comunicacion
acustica, ha sido considerada como un comportamiento agonistico (que precede a un posible combate fisico) (p.e.
FELLERS 1979) 0 como una competencia en k inversidén cuando la actividad fonadora implica un considerable
consumo energético (SULLIVAN y WALSBERG 1985, WELLS y TAIGEN 1986; KLUMP y GERHARDT 1987; RYAN

1988b; TEEDO 1992; SCHWARTZ et al. 1995) 0 un mayor riesgo de exposicion al peligro (RYAN 1985).

Como hemos visto, €l sistema de apareamiento de A obstetricans y A cisternasii se ha descrito con
gran detalle (DE L'ISLE 1873, 1876; HERON-ROYER 1886; HEINZMANN 1970; CRESPO 1979; LOPEZ-JURADO et ai.
1979; RODRIGUEZJIMENEZ 1984; MARQUEZ y VERRELL 1991), sin embargo, el combate o desplazamiento entre
machos nunca se ha sido observado. Por otra parte, hay evidencias de que los predadores que se orientan
aclsticamente como los bihos, no incluyen entre sus presas estas especies de forma significativa. La ventaja en el
apareamiento de los machos de mayor tamafio se ha descrito para ambas especies (RAXWORTHY 1990; MARQUEZ
1993), y ha sido parcialmente explicada por las preferencias de las hembras hacia las llamadas de baja frecuencia,
que son emiticdas por machos mds grandes (MARQUEZ 19952, 1995b). Como vimos en el capitulo 3, las llamadas

cap. 5 pdg. 55



de apareamiento de los machos de Afytes son notas tonales cortas con estructura temporal y espectral sencillas (la
tnica frecuencia enfatizada es la frecuencia fundamental o dominante) (SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970:
CRESPO et al. 1989; MARQUEZ y VERRELL 1991; BUSH 1993; capitulo 3). Mientras que Iz frecuencia dominante y b
duracién de la llamada parecen ser constantes en los individuos (aunque la duracidn varfe con la temperatura), la
tasa de emision de las llamadas es mucho mis variable (siempre para la misma temperatura). Esto sugiere que la
duracién de la Hamada y la frecuencia dominante son propiedades acuisticas estéticas, mientras que i tasa de
emisidn es una propiedad actstica dindmica (segin GERHARDT 1991). En un nimero considerable de especies de
anuros (p.e. RYAN 1988a; GERHARDT 1994a), el tamafio de los machos se haya correlacionado significativamente
con h frecuencia dominante de las llamadas, mientras que la duracdén de b llamada estd comelacionada
significativamente con la temperatura corporal. Esto también ocurre en Alytes (MARQUEZ 19954, 1995h; MARQUEZ

y BOsCH 1995, capitulo 3).

A pesar de toda la informacién disponible sobre ef comportamiento y la bicactstica de los sapos parteros,
la mayoria de los estudios se han limitado a describir las Ilamadas de los machos o las preferencias de las hembras
en experimentos de fonotaxis. Sin embargo, hasta el momento no se han estudiado las interacciones actisticas
macho-macho. Un estudio de tales interacciones es necesario para determinar el papel de la competencia macho-

macho en los sistemas de apareamiento de Alytes.

Lo principalen olyetivos de este cablinlo- har sido determinar sé etdinte competencia actistic
macho-machko-en Alytes, gy describin el mecanismo-do dicha competencia. Boraw realizar este objetivo- se
far planteads- tres cuestiones: 1) sé la presenciv de wy macko- intruso- cercano- lamando- allerar las

sticas, y el comportanients foradbr- de ur macho- lamands; 9/ si estay alteraciones estin e

Soncidr db by frecuencia dominante absotita o relativa (be. sobre ef tamaiio- conboral) y. lo tasa db
emisidn del intraso; g S) si lay alteraciones observadas glectan: a las pr/erencias de las hembras: sobre
tos machos:

MATERIAL YMETODOS

Se han estudiado una poblacién de A obstetricans en b laguna Grande de Pefialara (Sierra de

Guadarrama, Madrid) y una poblacién de A cisternasii del oeste de Espafia (Mérida, Extremadura) durante las
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estaciones de apareamiento del periodo comprendido entre 1993 y 1995.

Para construir lamadas sintéticas se obtuvo una muestra de llamadas naturales de las poblaciones de
estudio. Se analizb una muestra de 3 a 23 llamadas por cada macho. Las grabaciones y su posterior andlisis se

realizaron como se indica en el capitulo 2.

Las llamadas sintéticas utilizadas para todos [os experimentos se construyeron como se describe en el
capitulo 2. 1a duracidn de las lamadas sintéticas para cada poblacién se ajustd a la duracién media, que se
corresponde con la temperatura media registrada durante la estacién reproductora. Las frecuencias dominantes y
las tasas de emision de llamadas utilizadas en los experimentos de playback, comrespondian a la media de b
poblacién + 1.5 DE (los valores siempre se encontraban dentro del rango de Ja poblacién) (las medias
poblacionales reflejan la media de los valores medios para cada individuo; ver capitulo 3). Los valores de frecuencia
no se corrigieron por el tamafio del animal, por lo que reflejan parcialmente la distrbucion de tamafios de los
individucs las poblaciones, dado que el tamafio y la frecuencia estin comelacionadas en ambas especies

(HEINZMANN 1970; capitulo 3).
EXPERIMENTOS DE PLAYBACK CON MACHOS

Se realizaron experimentos de playback con machos de A. obstetricans de Pefialaray de A cisternasii de
Mérida. En cada experimento, se localiz6 a machos que cantasen de forma aislada en condiciones naturales. Se
considerd que un macho cantaba de forma aislada cuando ningtin otro macho estaba cantando a menos de 5 m de
distancia. Después de registrar una muestra de a menos 10 llamadas del macho aislado, se emitfa una serie de
llamadas sintéticas con un reproductor de cassettes Sony TCM-84V situado aproximadamente a 1 m de dicho
macho. El nivel de presion de sonido (SPL) del estimulo en la posicion del macho estudiado era aproximadamente
de 70 dB (correspondiente al SPL de un macho llamando a una distancia de 1 m aproximadamente). Las llamadas
sintéticas y la respuesta del macho se registraban de la forma habitual. Tras un periodo de descanso, de al menos
dos minutos, se realizaba un segundo registro estimulando al macho con otra serie de llamadas sintéticas que se
presentaban bajo condiciones idénticas de presion de sonido y distancia. Este proceso se repetia cuatro veces, una
con cada serie de las cuatro utilizadas, variando aleatoriamente el orden de emision de las series. Las cuatro series
de estimulos sintéticos presentados consistian en una secuencia de 15 llamadas idénticas, regularmente

espaciadas. SOlo se analizd la respuesta del macho a las 10 Gltimas llamadas, siendo ignoradaslas 5 primeras en los
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andlisis considerdndolas de transicion (para dar tiempo al macho para que se percatase y reaccionase ante b
presencia def intruso). Las series eran combinaciones de dos tipos diferentes de frecuencias dominantes: agudas
(A) y graves (G), y dos tasas de emision distintas: lenta (L) y ripida (R). Para A obstetricans las llamadas
sintéticas utilizadas fueron: AL (100 ms, 1300 Hz, 154 lamadas/minuto), AR (100 ms, 1300 Hz, 54.5
llamadas/minuto), GL (100 ms, 1000 Hz, 15.4 llamadas/minuto) y GR (100 ms, 1000 Hz, 54.5 llamadas/minuto).
Para A. cisternasii, las llamadas utilizadas fueron: AL (170 ms, 1618 Hz, 11.4 llamadas/minuto), AR (170 ms, 1618
Hz, 423 llamadas/minuto), GL (170 ms, 1364 Hz, 114 llamadas/minuto) y GR (170 ms, 1364 Hz, 42.3

llamadas/minuto).

Se analizaron tres pardmetros de las llamadas de los machos estudiados antes y durante los experimentos
de playback: duracién de la llamada, frecuencia dominante y tasa de emisién de la llamada. Los resultados se
analizaron mediante un ANOVA para medidas repetidas con comparaciones planificadas usando la aplicacion
Statistica 4.1. Para normalizar las variables se transformaron mediante la férmula log(x-+1). Ya que todas las
comparaciones implicaban medidas repetidas (el mismo macho antes y durante la estimulacién acistica), no
fueron necesarias las correcciones de la duracién de la llamada por la temperatura, ni la de la frecuencia dominante

por el tamafio del animal.

EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS
CON HEMBRAS GRAVIDAS

Se utilizaron hembras gravidas (con huevos maduros visibles a través de I piel del abdomen) que se
capturaron af comienzo del periodo reproductor en sus poblaciones naturales. Las llamadas sintéticas se emitian
alternativamente, mediante dos altavoces situados en lados opuestos de un recinto cerrado (1.8 x 1.8 m) bajo uma
luz roja. El volumen de las llamadas sintéticas se ajusté en el centro del recinto a 70 dB con un sondmetro Realistic
Sound Pressure Meter. La secuencia seguida para someter a las hembras al experimento fue aleatoria Se situaba a
cada hembra en el centro del recinto con el eje del cuerpo en dngulo recto con respecto al eje entre de los
altavoces, y era retenida en un recipiente permeable al sonido al menos un minuto; después se retiraba el
recipiente y la hembra se aproximaba al estimulo. Si tocaba la pared del recinto en labase del altavoz 0 a2 10 am de
éste, se consideraba que habia elegido dicho estimulo. Si tocaba cualquier otro punto de la pared del recinto o
permanecia mis de dos minutos sin moverse, ¢l intento se consideraba nulo. Los estimulos empleados eran

secuencias de llamadas con la duracion y frecuencia medias para cada poblacién, y Gnicamente diferian en la tasa de

cap. 5 pig. 58



emision de la llamada. Para A obstetricans, se utilizaron llamadas a baja tasa de emision (24.5 llamadas/minuto), y
a alta tasa (48.9 llamadas/minuto). ParaA. cisternasii, la tasa baja de emision era de 28.8 llamadas/minuto, y la alta
de 57.7 llamadas/minuto. Estos valores son los mas cercancs posibles a la media de 1a tasa de emision de cada
poblacién + 1.5 DE, ya que los intervalos entre llamadas se corrigieron de forma que el mayor era un multiplo
entero del més corto, para asi evitar el solapamiento entre los estimulos emitidos desde los dos altavoces. En
todos los casos [a tasa de repeticion de las llamadas utilizada en los estimulos sintéticos estaba dentro del rango
encontrado en ka poblacién natural. Las lamadas se emitfan directamente desde un ordenador portitil, y eran

amplificadas mediante un reproductor de cassettes estéreo (ver capitulo 2).

Se aplicd un test binomial para comprobar si el nimero de hembras atraidas por cada altavoz era

significativamente diferente.

RESULTADOS
EXPERIMENTOS DE PLAYBACK

En al figura 5.1 (pag. 69) se muestran los valores medios y el error estindar para la duracién de llamada, b
frecuencia dominante y e} intervalo entre llamadas antes y después de los cuatro experimentos realizados (A
obstetricans n=17, A cisternasii n=16), Para estudiar el efecto de la presencia de un competidor sobre el
comportamiento fonador de los machos residentes se realizaron ANOVAs con dos efectos (tabla 5.1, pag. 66). H
efecto "especie” analiza las diferencias en las tres variables del canto estudiadas entre ambas especies, mientras
que el efecto "competidor” analiza el efecto de la presencia de un competidor potencial representado por los
cuatro tratamientos realizados con llamadas sintéticas. Los datos indican que ni a duracion de fa llamada ni k
frecuencia dominante de h llamada de los machos residentes se modificaron durante los experimentos de
playback. Sin embargo, los machos de ambas especies emitian llamadas a una tasa siginificativamente mds ripida
cuando eran sometidos a los experimentos de playback. Las diferencias altamente significativas encontradas para
el efecto "especie” sobre la duracién vy la frecuencia dominante de los machos estudiados no tiene aqui ninguna
trascendencia, ya que solo aluden a las diferencias conocidas de duracién y frecuendia de las lamadas de ambas
especies. Por lo tanto, el efecto "especie” sdlo se ha incluido aqui para estudiar su posible interaccién con los otros

efectos.
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El efecto de la frecuencia dominante y de I tasa de emision de las lamadas de los competidores sobre el
intervalo entre llamadas del macho residente se estudid utilizando ANOVAs de tres efectos: "especie”,
"frecuencia” y "tasa de emisién”, El efecto de la "frecuencia” sobre 1a tasa de emision de las llamadas se analizd a
través de los dos niveles de frecuencias dominantes utilizadas en los playback (A y G). H efecto de la "tasa de
emisién de llamadas” se analiz6 a través de los dos niveles de tasa de emision de los estimulos (L y R) (tabla 5.2,
pag. 67). Solamente los efectos "especie” y "tasa de emisién" dieron diferencias significativas en la duracién de b
llamada de los machos analizados. La frecuencia dominante de los machos analizados sdlo resultd
significativamente diferente para el efecto "especie”, El resultado mis interesante aparece cuando se considera €l
cambio en la tasa de emisién de los machos analizados. En este caso los efectos de Iz frecuencia y de la tasa de
emision del estimulo son altamente significativos. Esto indica que los machos de ambas especies incrementan en
mayor medida su tasa de emisién de lamadas cuando son sometidos a un estimulo de llamadas de frecuencia baja
que cuando se someten a llamadas de alta frecuencia. De forma similar, los machos de ambas especies aumentan
mas su tasa de emision cuando estén bajo el estimulo de llamadas con una alta tasa de emision que cuando se

someten a llamadas con una tasa baja de emision. En este test, €l efecto "especie” no fue significativo lo que indica

que la tasa de emision de llamadas no es significativamente diferente entre ambas especies (fig. 5.2, pdg. 70).

El aumento relativo en tasa de emisién experimentado (expresado como el porcentaje de cambio en el
intervalo entre llamadas) por los machos residentes fue extremadamente variable entre éstos. Aunque, en
algunos individuos los cambios en Ia tasa fueron negativos (es dedir, redujeron su tasa de emision durante los
playback), el cambio medio varié desde el 16% al 28% en A. obstetricans y desde €l 15% al 43% en A cisternasii
(tabla 5.3, pdg. 68). Las tasas de emision asi como las frecuencias de los estimulos presentados eran fijas, mientras
que la tasa de emision original y [a frecuencia de las llamadas de los machos estudiados eran distintas. La tabla 5.4
(pag. 68) muestra los resultados de las correlaciones entre la frecuencia dominante de los machos residentes y el
incremento en su tasa de emision en los playback. En todos los casos, las correlaciones no fueron significativas
sugiriendo que la magnitud de |a respuesta en ta emisién de llamadas no depende del tamafio absoluto del macho

residente.

Sin embargo, en ambas especies y en los cuatro experimentos realizados, el intervalo entre lamadas
antes del playback se correlacionaba negativamente con el cambio experimentado en €l intervalo entre llamadas

(fig. 5.3, pag. 71; tabla 5.5, pag. 68). Es dedir, los machos estudiados respondian con un incremento mds alto en la

!
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tasa de emisién cuando originalmente estaban llamando a una tasa de emisidn baja. Un andlisis de covarianza
(ANCOVA) muestra que esta respuesta es similar en ambas especies en los cuatro playback realizados (tabla 5.5,

pég. 68).
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS

Se estudié un total de 26 hembras grividas de A obstetricans v 23 hembras grividas de A cisternasii,
Las temperaturas durante los experimentos fueron cercanas a las temperaturas en condiciones naturales (A
obstetricans 11.6°C, A cisternasii 22.3°C). Las hembras de ambas especies fueron significativamente mds
atraidas hacia €| altavoz que emitia llamadas sintéticas a una tasa de emisién mayor (A. obstetricans: 16 respuestas,

15 tasa rapida, 1 tasa lenta, p=0.0002; A cisternasii: 15 respuestas, 15 tasa ripida, 0 tasa lenta, p=0.0000).

DISCUSION

Los resultados de los experimentos de playback indican que Gnicamente los dos caracteres "estaticos” de
las llamadas, frecuencia dominante y duracién, no parecen estar afectados dindmicamente por la competencia
acdstica macho-macho. En vnas pocas especies de anuros, se ha sefialado un cambio en la frecuencia dominante
por la competencia entre machos (LOPEZ et al. 1988; WAGNER 1989, 1989b; GRAFE 1995). Este no es el caso de
Alytes, donde se ha demostrado que las hembras se aparean preferentemente con machos grandes, ya que son
més atraidas por las llamadas de frecuencia més baja que éstos emiten (HEINZMANN 1970, MARQUEZ 19954,
1995b). Por ello, en Alytes la frecuencia dominante se puede considerar como un indicador adecuado del tamario
de los machos (a pesar de lo cual este indicador puede ser adecuado pero no muy fiable debido a que el
coeficiente de regresion entre el tamafio del macho y la frecuencia no es demasiado alto, capitulo 3). La duracién
de la llamada slo variaba ligeramente durante los playback; las diferencias (significativas) encontradas en h
duracién de la llamada por el efecto "tasa de emisién” se debe a un cambio minimo en la duracién de ka llamada
(menos de 2 ms) en respuesta a Jos estimulos con distintas tasas de emision. Este resultado representa menos
del 3% de cambio en la duracién de la llamada en cada especie y se puede explicar como una relacidn negativa
intrinseca entre la duracién de la llamada y el intervalo entre llamadas, refacionado con un aumento de h
temperatura de los individuos que llaman mds ripidamente (HEINZMANN 1970). En otras especies de anuros se ha

encontrado un resultado semejante de cambio en la duracion de las llamadas con el incremento de intensidad de
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llamada (SCHWARTZ y WELLS 1984a; WAGNER 19894). El hecho de que la magnitud del cambio en la duracidn de b
llamada sea extremadamente limitado es coherente con el ajuste de la duracion de llamada en Alytes en funcién de
b temperatura  (HEINZMANN 1970, MARQUEZ 1995a; capitulo 3) y en Bombina, otro género de anuros con
caracteristicas bioacusticas similares (ZWEIFEL 1959; LORCHER 1969; SCHNEIDER et @i, 1986). Finalmente, la tasa
de emision de I llamada, un cardcter claramente "dindmico”, parece modificarse en presencia de un competidor
simulado. En estudios realizados con otras especies, donde este cardcter estd relacionado estrechamente oon el
coste energetico de Ia produccion de la llamada, se han obtenido resultados semejantes (p.e. WEILS 1988), por lo
que la tasa de emision puede ser considerada como un indicador de b inversién reproductora (energética) del
macho. De forma similar, la emision de llamadas a una tasa mas rapida puede aumentar el riesgo de ser localizado
por cualquier predador capaz de orientarse acisticamente, aunque en Alytes es improbable que esta presion
selectiva llegue a ser de importanda dado que los sapos parteros no parecen ser presa habitual de ningin ave

nocturna (MARTIN y LOPEZ 1990; REY e al. 1994).

Los machos responden con un incremento mds fuerte en la tasa de emision en respuesta a las llamadas
sintéticas de baja frecuencia, que a fas de alta frecuencia. Este resultado es muy interesante, porque demuestra
que no solo las hembras receptivas responden de forma distinta 2 las llamadas de diferentes frecuencias
(MARQUEZ 19953, 1995b), sino que también los maches responden de forma diferente segin la frecuencia
dominante de las llamadas de los combetidorcs. Esto se puede interpretar como que los machos utilizan fa
frecuendia de la lamada del competidor a modo de indicador de su habilidad en la competencia o de su capacidad
de atraccion de las hembras, y responden con un incremento gradual en | tasa de emisién. Alternativamente, este
hecho podria tener una explicacion mecanicista debido a la posibilidad de que las llamadas de frecuencia més bajas
pueden ser percibidas como sonidos ms intensos por el aparato auditivo de los machos, y que las diferencia en ka
respuesta a los estimulos con dos frecuencias distintas serfa la misma que a estimulos con intensidades distintas
(machos de tamafio similar a distancias diferentes). Las dos especies de Alytes son, junto a Acris crepitans
blanchardi (WAGNER 1989b), algunos de los raros casos donde se ha encontrado que los machos responden de
forma diferente a llamadas de competidores de diferente frecuencia. Por oira parte, Ia frecuencia puede
considerarse hasta ahora como un criterio estitico (segiin GERHARDT 1991) en todas las especies analizadas de
Abjtes. Respecto a efecto del tamaiio de los machos analizados, nuestros resultados son semejantes a los
encontrados para A ¢. blanchardi (WAGNER 1989a), donde tampoco se observd variacion en la respuesta en

funcion del tamaiio absoluto o refativo de los machos analizados. Sin embargo, nuestros resultados difieren de los
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de GREEN (1990), que encontré que los machos grandes de Physalaemus pustulosus aumentaban la complejidad
de sus llamadas en un grado mayor que los machos mds pequeiios cuando se les sometia a un estimulo que

representaba un macho intruso.

Los machos responden con un incremento mayor en su tasa de emision a las llamadas sintéticas con alta
tasa de emision que a las de tasa baja. Este aumento en la tasa de emisién ha sido registrado en muchas especies
de anuros (p.e. WAGNER 198%a). Por lo general, el incremento méximo en la tasa de emisién observado ha sido del
43% en A cisternasii y del 28% en A obstetricans. Estos valores estan dentro del rango observado en otras

especies de anuros.

Una diferencia bésica entre la percepcién de un competidor que llama 2 una tasa de emisién alta, y un
competidor de mayor tamafio, es que Unicamente Iz respuesta al primero es gradual y estd correlacionada con kb
tasa de emision delt macho residente. Por esto, un macho que estd lamando a una tasa de emisién baja, cuando se
expone & un estimulo con una tasa de emision mucho mayor que la suya propia, incrementard su tasa de emision
en mayor medida que un macho llamando a una tasa elevada antes del estimulo. En el caso de la frecuencia
dominante, Ja frecuencia de la llamada del macho no esta correlacionada con el cambio en la tasa de emisién, lo que
indica que los machos mayores (que emiten llamadas con frecuencias dominantes mas bajas) no aumentan mds
sus tasas de emision que los machos pequefios. Estos resultados pueden interpretarse de dos formas que no son
mutuamente excluyentes. Una primera interpretacién, sugeriria que el macho residente cambia su tasa de emision
aun miximo en presencia de un competidor que tenga una frecuencia dominante més baja. Al contrario, b
respuesta puede ser gradual en presencia de competidores llamando a diferentes tasas de emision, asi, el macho
residente incrementara su tasa de emisién sélo lo imprescindible para neutralizar la diferencia de "atraccion” del
competidor. Esta hipotesis es coherente con el hecho de que el efecto "frecuencia” parece ser mis significativo
que el de la "tasa de emision” (tabla 5.2, pag. 67) (esta comparacion sélo es vilida porque tanto la tasa de emision
como la frecuencia del estimulo se tomaron en una magnitud relativa similar respecto at valor medio poblacional: +
1.5 DE). Una segunda interpretacién, méas mecanicista, puede explicar a respuesta gradual al estimulo con tasas dé
emisién mis altas, relaciondndolas con procesos de retro-alimentacion o feedback en las interacciones acuisticas
de los machos. El ajuste de las respuestas a los estimulos ha sido estudiado en gran nimero de especies de anuros

(p.e. WEILS y SCHWARTZ 1984; SCHWARTZ 1987) y serd desarrollado en los capitulos 6 y 7.
La relevancia del efecto de la tasa de emision de las lamadas de los machos en Ja eleccion de las hembras
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es obvia porque los resultados de los experimentos de fonotaxis son altamente significativos. El mayor atractivo de
las llamadas emitidas a altas tasas es un hecho comtin en anuros, y la mayor estimulacién acdstica que implica es

evidente (WELLS 1988; GERHARDT 1994).

Los resultados sugieren que existe competencia actstica entre machos en las dos especies estudiadas.
Este tipo de competencia parece ser distinta de la descrita para otros anuros, en los que Ias interacciones actsticas
entre machos estin relacionadas con ka defensa de un territorio o como una gradacion hacia interacciones agresivas
fisicas. Los machos de Hyla versicolor defienden un territorio a través de la emisidén de llamadas agresivas o
mediante la lucha fisica (FELLERS 1979). Los machos de Philautus leucorbinus aumentan su tasa de emision y k
complejidad de sus Jamadas, y esto ha sido interpretado como un mecanismo para disuadir a los machos
competidores del combate fisico (ARAK 1983a). Sin embargo, en todas las especies de Alytes, los machos se
encuentran con frecuencia llamando muy préximos unos de otros (bajo la misma piedra o en el mismo refugio) v

nunca se han observado combates fisicos entre machos.

Los cambios en la complejidad de la llamacka no han aparecido en 1a evolucién de Alytes y la competencia
acustica podria deberse a un mero aumento del atractivo para las hembras a través de una inversion energética
mayor, 0 bien ser una respuesta mecanicista a las interacciones entre los machos. En los préximos capitulos, se
analizarin estas dos explicaciones mediante el estudio de las interacciones € interferencias acdsticas entre machos

y las implicaciones de estos factores en las preferencias de las hembras.
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Fable 5.7

Duraciéon
Flecto SC GL CM F p
Especie 22875 1 22875 63.60 0000
Emor 1.0431 ptl 00360 _
Competidor 0.0000 T Q0000 000 0573
Emror 00082 2 00003
Especie x competidor 00004 1 00004 1.38 0250
Ermor 00082 2 00003
Frecuencia dominante

Efecto sC GL cM F P
Especle 0213 1 02713 121 0000
Emor Q0707 2 00024
Competidor 0.0000 1 00000 on 0744
Eror 0.0005 2 0.0000
Especie x competidor 0.0001 1 0.0001 307 00%0
Emror 00005 ) 0.0000

Intervalo entre llamadas
Efacto sC GL CM F p
Especie 01278 i 01278 089 0353
Eror 41564 ) 0.1433
Competidor 06258 1 04258 2575 0.000
Emor 0.7049 2 00243
Especie x competidor 00002 1 00002 001 0920
Emor 07049 . 00243

RAesutbacos detos ANV As mostrand el fecto- "expecie y el efecto- "cormpeticdor"

en cadiy tina de bas bres caracteristions estudiodas de ly Sunad
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Gabln 5.2

Duracion

GL M Gl M
Efecto efecto  efecto error efror F p
Especie 1 1.81 % 00 46171 000
Frecuencia 1 000 p oo 049 0489
Tasa de emision 1 000 X 000 6.68 ;s
Especie x frecuencia 1 000 = 000 198 0170
Especie x tasa de emision 1 (1100} p.’) 000 1.81 0189
Frecuencia x tasa de emisién 1 0.00 Lt 000 292 0.078
Especie x frecuencia x tasa de emision 1 000 x 0.00 659 0016

Frecuencia dominanie

Gl cM GL cM
Efecto ofocto  efecto error arror F p
Especie 021 Y 000 10005 0.000
Frecuencia 1 0m % 000 034 0.564
Tasa de emision 1 000 @5 000 068 047
Especie x frecuencia 1 000 Y 0.00 02 0644
Especie x tasa de emision 1 00 = 000 028 0.604
Frecuencia x tasa de emision 1 00 = 000 095 0337
Especie x frecuencia x tasa de emision 1 000 5 000 014 0714

intervalo entre llamadas

GL M GL CM
Efacto efeclo  efecto error error F p
Especie 1 011 = 0.1 095 0335
Frecuencia 1 on & 001 .66 .04
Tasa de emisién 1 010 9 (01024 59¢ 0021
Especie x frecuencia 1 ooz = G0l 1.80 0191
Especie x tasa de emisidn 1 0o X2 o2 173 0198
Frecuencia x tasa de emision 1 ooz = (010]] 263 0115
Especle x frecuencia x tasa de emision 1 Qo1 = oM 081 0375

Hesutlados delos ANOY. Apmostrands los,gfectos ‘especie’, Jrecuencin’ y “tasaw db ermisidrr”
enlaw trew oarizbles estudiadies de by Samada.
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Al

Fable 5.8

AR

GL

GR

A. cislernasif

A. obsfelicans

148 (248)

152 (59.8)

-24.0(27.7)

34213

(562, 264) (-652.1782) (-63.7,33.2) (680,33

-15.7 (38.6)

-21.1(33.3)

-23.3(300) -27.7(33.3)

(-707.747) (-747,294) (-715,345) (83.1, 55.1)

Ghacremento-en ly tasa e emisidr de l lamady en el macks residente relativo-al controfy eapresads
como- el forcenigle de cambi- del interoaly entre Bamads fur incremento- de b asa: conv signo- nggativo-
S Qroctiy a e dismiuclin el diracddn del interoals entre lamadas)

(AL qgudo~tento, AP ggudo-ribide, S grave-lento.y S5, grave rbids).

Gabla 5.4
AL AR GL GR

A, cisternasif n=15 n=15 n=16 n=16

=0003 r=0.186 r=0.146 r=0.267
p=0.993 =0.507 p=0.589 p=0.337

A. obsleficans n=17 n=16 n=17 n=17
r=(1.266 r=0.246 r=0.139 r=0.1Nn
p=0.302 p=0.359 p=0.595 p=0.671

@Mz&a@zwm@/ﬁ«z{m % &aé/md&mrd?’mt&ye/mm e tasa

o ernisedr de st Bvmadhs dirante l estimdacidr acistices

Gablr 6.6
Al AR GL GR
A, cisfernasl n=15 n=15 n=1%6 n=16
r=0.657 r=0.904 =0.895 r=0.943
p=0.0078 p=0.0001 p=00001  p=0.000
A. obsleficans n=17 n=16 n=17 n=17
1=0.844 r=0.892 =0.941 r=0.891
p=0.0001 P=0.000 p=00001 p=0.0001
ANCOVA Gl=1 GlL=1 Gl=1 GlL=1
F=1.631 F=0.687 F=1.817 F=0.188
p=0.2117 p=0.4143 p=0.1877 p=0.5828

@mmwmrmcfmm%rma&waéma@méowawfe/ﬂw‘ywwmt&&awd&d

exderiments. Al e dp covariznen de-esta relacidn entre aribas: ﬁy&cczbaﬁm/mz etro- W&/@Mé
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Fgure 5.8

3200

3000

28007

26007

24001

22001 %k\\\ﬁ%
A G A G

intervalo (ms)

2000+
1800

3200
30001
2800
26001
24001
22001 %L“\\j%
2000-

1800

intevalo (ms)

L R L R

Efecto-do tr, i y e oo “tasco e emision” del estinudo e ef interoald- entre lamacas.
e los dncliviidhios aralizados durante by experinenton de playback (medi g ervor estindary
fedveculosnegros, A citorveass; cuadvadis blancos, A obsterians).
A Gfecto, frecuencia". A, agudo; G, grave B) Efecto- "tasa de emisin, F; tento; G, rapido.
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Cctutlr 6
INTERACCIONES ACUSTICAS
MACHO-MACHO Y SELECCION DE
PAREJA EN ALYTES OBSTETRICANS
Y A. CISTERNASII (PARTE I).

AJUSTE TEMPORAL DE ILAS LLAMADAS



RESUMEN

G este capltulo- se plantea, siadsmas do un incremento-en o tasa do emisisr
de lamadas, lo competencin acdstica se maggiesta @ través

o gjustes temporales en o emisivn do las lamadas do machos prozimos. Los
machos emiter sus lamadas tunediatamente desbudy de by emésidn de la lamad
o otro- macho-cercano- (dpguly fase abroxinads: 80%). Elgiuste consgpuido por-
el macho vari en funcidr de sw tem e cororaly de ly tasa de emisidn de

Uemadias del machs vecino; pevo- ro-en foncivn ded tamaio-del macho-o-dol
tamaiio-del ofonente ({aferide for by frecuencin de las Hamadlas). &Egiuste es
ajora mgyor temperatura, y @ menor (asa do emisitr do lus lamads.

Low eaperimentos deforotaxis cor Aembras indicarn gue éstas puedery mostrar
poreferencias por clertas disbosiciones temporales de las lamadas de los machos:
(oor-ciempll, el ordbm doemisivn en bos dlivs entre dos machos). pero-estas
preferencias podiary estar mediadas for st temperatura corporal, For-
consiguiente; exister giustes temporales en by emisidr de las lamadas de los:
machos vecinos; aungue estos giustes ro-farecer ConRstiti- un elemento- de
competenciy acistica pudiendo- varéar- con las condiciones ambrentales.
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INTRODUCCION

Los machos de los anuros se congregan frecuentemente formando coros més o menos numerosos.
Aunque para algunas especies se ha demostrado que densos agrupamientos de machos cantores provocan
un abandono de la actividad fonadora por parte de algunos machos para competir mediante luchas fisicas
(TEJEDO 1988), en general los machos de los anuros incrementan su esfuerzo a la hora de llamar cuando se

encuentran agrupados en coros (WELLS 1977b, 1988).

Las vocalizaciones de los machos son emitidas a gran intensidad, y pueden llegar a representan el
mayor gasto energético realizado en el contexto de la reproduccion (p.e. TAIGEN et al. 1985). Ademds, en la
mayoria de las especies constituye casi el Unico patrén utilizado por las hembras en los procesos de
seleccion de los machos. Por todo esto, la habilidad de los machos para conseguir que sus vocalizaciones se
transmitan en el espacio acustico de la manera mds favorable representa un factor de gran importancia para

los anuros.

En numerosas ocasiones, los coros de machos cantores pueden estar constituidos por méis de una
especie. Se ha observado, sobre todo en zonas tropicales, que los lugares empleados en la reproduccién
pueden estar ccupados por numerosas especies (ver p.e. DUELIMAN y TRUEB 1986), por lo que ademas de
las interacciones acusticas habituales entre machos conespecificos también se producen interacciones
acusticas entre machos interespecificos. Se han identificado tres formas principales de interacciones entre
especies motivadas por las vocalizaciones de machos no conespecificos: primero, dada la gran intensidad a
la que se emiten las llamadas, el sonido de una especie puede enmascarar las de otras especies; segundo,

machos cantores de diferentes especies pueden interaccionar de forma agresiva produciendo
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vocalizaciones especiales que motiven peleas interespecificas; y tercero, se pueden producir apareamientos

interespecificos no deseados (GERHARDT y SCHWARTZ 1994).

Aunque existen formas simples de evitar las interferencias acusticas entre especies, como son la
diferenciacién de los lugares de reproduccién (p.e. PENGILLEY 1971; HEYER 1976), de las estaciones
reproductoras (p.e. SCHWARTZ y WELLS 1983a) o de los horarios en los periodos de actividad de canto (p.e.
BOWKER y BOWKER 1979; DREWRY y RAND 1983), en muchas especies se han detectado mecanismos
destinados a evitar interferencias que afectan a las propiedades mismas de las vocalizaciones. Por ejemplo,
la utilizacién de diferentes frecuencias espectrales por machos de diferentes especies que comparten el
mismo espacio y tiempo en su actividad fonadora, asi como la sintonizacién del sistema auditivo de las
hembras hacia las frecuencias de los machos conespecificos, crea "canales privados" para la comunicacidn
intraespecifica (GERHARDT 1994). En algunas especies de anuros se ha detectado fenémenos de
desplazamiento de caricter reproductor en algunas caracteristicas de las llamadas (p.e. LITTLEJOHN 1977,
LITTLEJOHN y LOFTUS-HILLS 1968). Otro mecanismo destinado a evitar interferencias, son los ajustes
temporales de las llamadas en una escala temporal fina. Asi, muchos machos pueden realizar ajustes
temporales de sus llamadas para evitar interferencias con las de de otra especie, principalmente si las
llamadas de ambas especies presentan una estructura semejante (p.e. SCHWARTZ y WELLS 1984a, 1984b,

1985).

Aunque las interacciones acdsticas entre machos de diferentes especies pueden resultar

importantes, lo son aun mas las interacciones intraespecificas.

En muchas especies de anuros se ha constatado la existencia de interacciones actsticas entre
machos cantores. Sin embargo, €l estudio de las interacciones acsticas no siempre resulta sencillo ya que,
en muchas especies el repertorio actstico incluye otros tipos de llamadas ademds de las llamadas de
apareamiento, como llamadas agresivas y territoriales cuyo objetivo es mantener la distribucion espacial de

los machos (p.e. SCHWARTZ y WELLS 1985; WAGNER 1989b).

Una interaccion acdstica se podria definir como un cambio en el comportamiento fonador de un
macho motivado por las vocalizaciones de otro macho cercano. El ajuste temporal de las lamadas de los

machos respecto 2 las llamadas del vecino es sin duda el mecanismo més sencillo para evitar las
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interferencia acisticas.

Ya en 1949 GOIN sefiald que los machos de Hyla crucifer cantan en ocasiones formando dios o
trios, y posteriormente otros trabajos apuntaron la existencia de una organizacion social dentro de los coros

de machos cantores (BOGERT 1960; DUELLMAN 1967; WILSON 1975).

Las diferencias en €l aspecto temporal de las llamadas de los machos fue apuntada por FOSTER
(1967) cuando constatd que ciertos machos iniciaban el coro con méds frecuencia que otros. SCHNEIDER
(1967 y 1968) sefialé que los machos de Hyla meridionalis e Hyla arborea, cuando cantan junto a otros

machos, alternan sus llamadas en el tiempo para evitar los solapamientos.

Posteriormente WHITNEY y KREBS (19752) demostraron que las hembras de hilidos tenian en cuenta
los patrones temporales de las vocalizaciones, seleccionando los machos que iniciaban los coros con mas
frecuencia. Sin embargo, GRAFE (1996) encuentra que las hembras de Hyperolius marmoratus no muestran

ninguna preferencia por machos que canten en primer o en segundo lugar en las interacciones actsticas.

El estudio de las interacciones actsticas en anuros ha sido abordado de muchas formas posibles. El
andlisis del comportamiento fonador de varios individuos simultineamente es sin duda de gran importancia
para comprender la dindmica de las interacciones acusticas entre machos. Sin embargo, la inherente
dificultad para el seguimiento de mis de dos individuos a fa vez, ha hecho que la inmensa mayoria de los
estudios cuantitativos sobre interacciones acusticas se hayan limitado a las interacciones entre dos machos
cantores, siendo excepcionales los trabajos en los que se aborda el estudio de mas de dos machos

simultineamente (p.e. BRUSH y NARINS 1989; SCHWARTZ 1993).

Los dos métodos usados hasta la fecha para el estudio de las interacciones acdsticas son, por un
lado, el estudio de las interacciones naturales de machos cantores, y por otro, el uso de técnicas de
playback en las que se somete a un individuo a una serie de estimulos que consisten en llamadas sintéticas

0 naturales.

WICKLER y SEIBT (1974) correlacionaron el retraso de Ia llamada de un individuo (A) con el
correspondiente periodo de las llamadas del macho vecino (B). Si las llamadas del macho A provocan la

emision de las llamadas del macho B, entonces el intervalo entre llamadas del macho B se incrementara si
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aumenta el intervalo entre las llamadas del macho A y B, ya que el macho B "espera” a que se produzca la
llamada del macho A para emitir su llamada. De esta forma, analizando el grado de correlacion entre BA 'y
BB 0 AB y AA podemos analizar, no s6lo si uno o ambos machos estén realizando un ajuste temporal de sus

llamadas con las del vecino, sino también conocer la magnitud de ese ajuste.

SCHNEIDER ef af. (1988) demostraron la existencia de interacciones acisticas en 4 especies de
anuros neotropicales comparando la distribucion cbservada y esperada de las latencias (intervalo entre el

inicio de una ltamada y el inicio de la siguiente) de machos que cantaban junto a otros machos.

KLUMP y GERHARDT (1992) indicaron algunos aspectos claves para demostrar y cuantificar las

interacciones acisticas entre machos.

El ajuste de las llamadas en las interacciones se puede caracterizar midiendo el 4ngulo fase de la
Hlamada de un individuo con respecto a los perfodos de las lamadas del vecino. Asi, un angulo fase de 180°
significa que ambos individuos alternan sus llamadas en el tiempo a intervalos regulares idénticos, un
4ngulo de 0° indica que ambos machos cantan simultineamente, y dngulos fase entre 0° y 180° (o entre
180° y 360°) indican que el canto de un individuo es seguido inmediatamente por el del vecino. El dngulo
fase puede considerarse un caricter especifico, dado su alto grado de estabilidad (p.e. para Hyla arborea el

valor es 180°%) (KLUMP y GERHARDT 1992).

Como hemos visto en el capitulo anterior, en Alytes se ha podido constatar la existencia de
competencia acustica entre machos. Asi, se ha demostrado que los machos de Alytes incrementan la tasa de
repeticion de sus llamadas en respuesta de las vocalizaciones de un competidor cercano. Hemos visto
también en el capitulo 5, que la respuesta de los machos, aunque no presenta un cardcter gradual, varia en
funcién del tamaiio del competidor. Ademas, las hembras de Afytes seleccionan machos que emiten sus

llamadas a tasas elevadas.

Gl obgetivo principal de este capdinle- es el de demostrar sé existen inleracciones acistivas entre
machos e A. obstetricans, g A. cisternass. Ademds, se pretende cuantgfivar dichas interacciones;
estudlivndy- el gjuste temporal do las laniadas do los machos @ corto-y a lygo plazo; g sw dypendencia
de lay caractersticas de los mackos inoolucrados o de las condiclones ambientales. Jodo- esto- se
discute en ef marco de by importancin de la competencia acdstica entre mackos: en los procesos: de
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seleccidn seaual db ls hembras,

MATERIAL Y METODOS

Se realizaron grabaciones y experimentos de playback convencionales en el campo en dos
poblaciones de Alytes. A. obstetricans se estudi6 en la laguna Grande de Pefialara, mientras que A.

cisternasii se estudid en Mérida.
ANALISIS DE INTERACCIONES NATURALES

Para estudiar las interacciones naturales entre individuos se realizaron grabaciones en el campo de
machos que se encontraban cantando muy préximos (menos de 5 metros). Las grabaciones fueron
realizadas en cinta cassette y posteriormente fueron digitalizadas a 22 kHz y 8 bits con ayuda de software y
hardware SoundTools para Macintosh. Utilizando la aplicacion Signalyze para Macintosh, se cuantificd la
duracién de la llamada, su frecuencia espectral, asi como el intervalo entre llamadas de cada macho y el

retraso entre las llamadas de cada macho y las llamadas del vecino.
EXPERIMENTOS DE PLAYBACK

Para estudiar el ajuste temporal de las llamadas se realizaron dos tipos de experimentos de
playback, unos a corto plazo y otros a largo plazo. En ambos experimentos se usaron llamadas sintéticas
generadas por ordenador. Cuando se detectaba un macho cantando de forma aislada era registrado durante
al menos 10 vocalizaciones (100 en los experimentos a largo plazo), y después se emitfan una serie de
estimulos mediante un cassette Sony TCM-84V situado aproximadamente a 1 m de distancia (presién de

sonido aproximada a 1m, 70 dB).

EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Enlos experimentos a corto plazo se
utilizaron cuatro series de 15 lamadas sintéticas regularmente espaciadas, considerando las 5 primeras de
adaptacion y por consiguiente excluyéndolas de los andlisis. El orden de las distintas series se vari6 de
forma aleatoria y se esper6 al menos dos minutos entre dos series. Las series variaban en dos tipos de

frecuencia dominante: agudas (A) y graves (G), y dos tipos de tasa de emision: lenta (L) y rapida (R}. ParaA
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obstetricans las llamadas sintéticas utilizadas fueron: AL (100 ms, 1300 Hz, 15.4 llamadas/minuto), AR (100
ms, 1300 Hz, 54.5 llamadas/minuto), GL (100 ms, 1000 Hz, 15.4 llamadas/minuto) y GR (100 ms, 1000 Hz,
54.5 llamadas/minuto). Para A cisternasi, las llamadas sintéticas usadas fueron: AL (170 ms, 1618 Hz, 11.4
llamadas/minuto}, AR (170 ms, 1618 Hz, 42.3 llamadas/minuto), GL (170 ms, 1364 Hz, 11.4
llamadas/minutc) y GR (170 ms, 1364 Hz, 42.3 llamadas/minuto).

EXPE ]RiM ENTOS A LARGO PLAZO. Enlos experimentos a largo plazo
(sOlo para A. obstetricans) se utilizaron cuatro series de 100 llamadas sintéticas, tres de ellas variaban en la
frecuencia dominante: Agudo (100 ms, 1300 Hz, 24 llamadas/minuto), Medio (100 ms, 1150 Hz, 24
ltamadas/minuto), Grave (100 ms, 1000 Hz, 24 lamadas/minuto), y la cuarta serie consistia en llamadas de
frecuencia media dispuestas temporalmente al azar (dentro del rango observado para esa poblacion): Azar
(100 ms, 1300 Hz, 8-60 llamadas/minuto). A cada macho sélo se le presenté una de las tres series para evitar
la posible adaptacién al tratarse de un experimento de larga duraci6n. Durante los playback se registraron
los estimulos y las respuestas de los machos y posteriormente las grabaciones se analizaron como se ha

comentado antes.

El ajuste de las respuestas frente al estimulo se analizé de la siguiente manera: el tiempo de
respuesta (TR) seria el tiempo desde el inicio del estimulo al inicio de la respuesta; mientras que el tiempo
de respuesta esperado (TE) corresponderfa a fa mitad del tiempo entre €l inicio de un estimulo y el inicio
del siguiente. Si el macho analizado no estuviese coordinando sus llamadas con los estimulos, se esperaria

una distribucién continua de la relacion TR/TE entre 0y el valor del tiempo entre estimulos.

Si la respuesta al estimulo se produce de forma rapida y coordinada se esperarfa que la relacién
TE/TR fuese menor a 1. Al tratarse de experimentos de playback estdticos (no interactivos) es posible que
entre dos estimulos el macho analizado emita mas de una respuesta. Si entre dos estimulos se producen 2
respuestas el TE seria el tiempo entre el inicio de un estimulo y el inicio del siguiente partido por 3 (y as
sucesivamente) (fig. 6.1, pig. 93). En los experimentos a corto plazo los resultados fueron analizados
mediante un ANOVA de medidas repetidas (para evitar el efecto de la variacion en la temperatura de cada
macho) y comparaciones planificadas. En los experimentos a largo plazo se realizaron tests de los signos

para una muestra.
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Para estudiar el posible efecto del tamafio o la temperatura corporal de los machos en el grado de
ajuste conseguido en las interacciones, se realizo otro experimento mds de playback (s6lo para A
cisternasii). En este caso se utilizaron secuencias de estimulos que contenian 10 series de 5 estimulos cada
una. El intervalo en cada serie era constante, variando entre series de 1247 a 5072 ms de forma regular. Para
cada serie de estimulos y para cada macho, se calculé el ajuste medio y se correlacionaron con distintas

variables corporales.
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS

En los experimentos de fonotaxis se utilizaron hembras gravidas y llamadas sintéticas emitidas
directamente desde un ordenador portitil PowerBook 165¢, en un recinto cﬁadrado de 1.8 metros de lado
e iluminado con una luz roja. Para A cisternasii se utilizaron hembras de la poblacién de Mérida, mientras
que para A obstetricans se utilizaron hembras de Pefialara y Formigal. El volumen de las llamadas sintéticas
se ajustd a 70 dB en el centro del recinto con un sondmetro Realistic Sound Pressure Meter. Cada hembra
era colocada en el centro del recinto, tras cuyos dos lados opuestos se encontraban dos altavoces que
emitian dos estimulos diferentes de forma alternativa. La hembra era retenida en el centro durante 30
segundos mediante un cilindro permeable al sonido para habituarse, y después disponia de dos minutos
para elegir uno de los dos estimulos presentados. Se consideraba que la hembra elegia un estimulo si

tocaba el altavoz tras la pared o tocaba la pared a menos de 10 cm de la base del altavoz.

Se realizaron dos experimentos de fonotaxis distintos. En el primero de ellos la hembra debia
elegir entre dos interacciones de dos machos, la primera correspondia a dos machos (uno con una
frecuencia correspondienttf: a un macho de tamano grande y otro con frecuencia correspondiente a un
macho de tamafio pequefio) que cantaban con un dngulo fase de 90°, y la segunda a dos machos con
caracteristicas espectrales similares que cantaban con un dngulo fase de 180° (A, obstetricans: 100 ms, 1000
y 1300 Hz, 24.5 llamadas/minuto; A. cisternasii: 170 ms, 1364 'y 1618 Hz, 26.9 llamadas/minuto) (fig. 6.2a,
pag 94). En el segundo experimento se utilizaron llamadas que correspondian a dos machos de tamario
mediano y la hembra debia elegir entre un macho que siempre iniciaba la interaccién y un macho que
siempre contestaba en segundo lugar (A. obstetricans: 100 ms, 1150 Hz, 24.5 llamadas/minuto; A
cisternasii: 170 ms, 1491 Hz, 26.9 llamadas/minuto) (fig. 6.2b, pag. 94). En A. cisternasii este Gltimo

experimento se repitié una vez mds hajando la temperatura de las hembras artificialmente.
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En el primer experimento, las preferencias de cada hembra fueron estudiadas 4 veces, mientras
que en e segundo sélo 2 veces. Se calculd la probabilidad de eleccién de cada hembra para el estimulo més
elegido en general, segn el nimero de aciertos e intentos validos (p. e. si una hembra respondia 3 de las 4
veces, y en 2 de ellas elegia el estimulo méds preferido, la probabilidad asignada de esa hembra era de 2/3).
En cada experimento las probabilidades de eleccién de los estimulos se compararon a la probabilidad

esperada por azar (0.5) mediante un test de los signos para una muestra.

RESULTADOS
ANALISIS DE INTERACCIONES NATURALES

Se han analizado 7 secuencias largas de interacciones acusticas naturales en A. obstetricans y 8 en

A cisternasii (18-60 interacciones).

Utilizando la metodologia propuesta por SCHNEIDERet al. (1988} para comparar las latencias
observadas y las esperadas por azar, se obtienen resultados altamente significativos en todos los casos
analizados (tabla 6.1, pig. 88). Es decir, el patron de distribucién temporal de las llamadas de los dos
machos implicados en una interaccidn no se debe al azar, sino que al menos un macho estd colocando sus

llamadas de forma ordenada haciéndolas coincidir en el tiempo con las del otro (fig. 6.3, pig. 95).

Analizando la relacién AB-AA o BA-BB se obtienen resultados significativos en 3 de las 7
interacciones analizadas en A, obstetricans y en 3 de las 8 de A cisternasii {tabla 6.2, pig. 89). El desvio de
la pendiente de las rectas de regresion (b} sobre cero no es significativo en A obstetricans (n=7,
media=0.46, t=1.6, p=0.1681), pero si en A. cisternasii (n=9, media=0.693, t=4.7, p=0.0016). El ajuste de
las famadas (inferido por el coeficiente de correlacion r) no presenta valores muy elevados en la mayoria de
los casos. Aungue con este método no se obtienen resultados concluyentes, al menos enA. cisternasii se
observa un indicio de relacién positiva entre AB y AA, esto es, la llamada del macho B estd provocada por la
emisién de la llamada del macho A (fig. 6.4, pig. 96). Ademis, observando la distribucién total de los
intervalos AB, se comprueba que en las interacciones naturales se producen constantes cambios en el

orden de llamada de ambos machos, es decir, el macho A no siempre inicia la interaccion sino que ambos
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machos Ay B, se van alternando en ser el primero en cantar (fig. 6.5, pig. 97).

De todas formas, si consideramos como macho A al individuo que en un mayor nimero de
ocasiones inicia la interaccién y como macho B al individuo que normalmente responde en segundo lugar,
no se observan diferencias significativas ni en el tamafio de ambos (inferido a partir de la frecuencia
dominante de la llamada) ni en su temperatura corporal (inferida a partir de la duracion de la llamada) (test
de Wilcoxon, A. obstetricans: duracién n=7, Z=-0.169, p=0.8658, frecuencia dominante n=7, Z=-0.169,
p=0.8658; A. cisternasii: duraciéon n=10, Z=-1.362, p=0.1731, frecuencia dominante n=10, Z=-0.889,
p=0.3743).

El 4ngulo fase obtenido para A .obstetricans ha sido de 83.0° (n=7, DE=16.0), y para A. cisternasii

ha sido de 77.6° (n=9, DE=13.6), no existiendo diferencias significativas entre ellos (U~ =40, p=0.3683).

Otra forma de corroborar el hecho de que los dos machos de una interaccion estin cantando de
forma coordinada es estudiar el comportamiento de uno de ellos cuando el otro macho deja de cantar. La
figura 6.6 (pag. 98) muestra el intervalo entre llamadas de 6 machos en tres interacciones distintas. En todas
las interacciones se observa que el intervalo entre llamadas del macho B aumenta considerablemente

cuando el macho A deja de llamar.

Aunque todas las interacciones comentadas hasta ahora se refieren solo a dos machos, también se
han observado interacciones de 3 o mas machos cantores. Asf, por ejemplo, en un trio de A. obstetricans se
observo la siguiente relacién: el individuo A respondia al individuo B principalmente (aunque a veces
también contestaba a C) y en menor medida el individuo B respondia a C, por (ltimo y en mucha menor
medida, el individuo C respondia al individuo A (BA-BB: n=78, r=0.1, p=0.0001; CA-CC: n=88, r=0.6,
p=0.0001; CB-CC: n=56, r=0.5, p=0.0001; AC-AA: =90, r=0.3, p=0.0031).

EXPERIMENTOS DE PLAYBACK

EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Los resultados del andlisis del ajuste
de las llamadas de los machos a la de sus competidores a corto plazo aparecen en la tabla 6.3 (pag. 90). En
el primer ANOVA se ha estudiado la relevancia del efecto especie (A obstetricans frente a A. cisternasify y

el grado del ajuste de las respuestas (hipdtesis nula TR/TE=1). Se obseva que existen diferencias
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significativas en el ajuste entre especies (F=4.7, p=0.0385), y el ajuste en general es mejor de lo que cabria
esperar por azar (F=27.3, p=0.0000), aunque no en ambas especies (F=2.8, p=0.0285)(el ajuste es solo

mejor para A cisternasii).

En un segundo andlisis se ha estudiado el efecto de la especie, de la frecuencia dominante y de la
tasa de emision del competidor. Existe una marcada diferencia en el ajuste de los machos segin la tasa de
emision del competidor (F=73.4, p=0.0000), pero no segin el tamaio de éste (F=2.1, p=0.1597); ademis,
las dos especies estudiadas responden de forma distinta a distintas tasas‘ de emisién de los estimulos (fig.

6.7, pag. 98).

EXPERIMENTOS A LARGO PL AZO. Elajuste delas llamadas a largo plazo
en A obstetricans se ha estudiado con experimentos de playback con secuencias de 100 estimulos. Se han
obtenido resultados significativos en todos los experimentos realizados (test de los signos para una
muestra, estimulo Grave: n=7, x=0.805, p=0.0156; estimulo Medio: n=7, x=0.742, p=0.0156; estimulo
Agudo: n=6, x=0.691, p=0.0312; estimulo de frecuencia media distribuido al azar: n=9, x=0.849,

p=0.0391) (fig. 6.8, pag. 99).

Un test de Kruskal-Wallis no indica diferencias significativas en el ajuste segin la frecuencia
dominante del canto del competidor (df=2, H=3.5, p=0.1775), como también ocurria en los experimentos
a corto plazo. Tampoco existen diferencias en el ajuste con los estimulos de frecuencia media segiin éstos
se encuentren ordenados en el tiempo o distribuidos al azar (test de Mann-Whitney entre Azar y Medio:

U =48, p=0.0807).

En todos los casos estudiados en los experimentos de playback a largo plazo, se observa una
disminucion del intervalo entre llamadas cuando los machos eran sometidos al estimulo, tal y como sucedia
en el capitulo anterior con los experimentos a corto plazo. Un test de Kolmogorov-Smirnov comparando la
distribucion de los intervalos de las llamadas de los animales cantando solos y con los estimulos, refleja
diferencias significativas en casi todos los casos estudiados (tabla 6.4, pag. 91). Observando la distribucion
de los intervalos entre llamadas antes y durante los experimentos, se advierte que ademas de producirse un
incremento en la tasa de repeticién de las llamadas por parte de los machos, éstos tratan de ajustar su tasa

de emision a la del estimulo (fig. 6.92, pig. 100). Ademds, los casos en los que no se encuentran diferencias
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significativas en las distribuciones de los intervalos entre llamadas antes y durante los experimentos,
corresponden a casos en los que el intervalo entre lamadas del macho analizado coincide en gran medida

con el intervalo entre estimulos (fig. 6.9b, pag. 100).

Analizando los resultados obtenidos en los experimentos de playback con estimulos de intervalos
decrecientes para A cisternasii, se ha encontrado una relacién significativa entre la temperatura cloacal de
los machos y el ajuste conseguido (n=16, r=0.6, p=0.0252) (fig. 6.10a, pag. 101), asi como entre &l
intervalo entre estimulos y el ajuste (n=10, r=0.7158, p =0.0199) (fig. 6.10b, pag. 101). El tamafio del
macho, por el contrario, no aparece correlacionado con el ajuste (n=16, r=0.1621, p=0.5485). Es decir, los
machos de A. cisternasii consiguen un mejor ajuste cuando su temperatura corporal es mayor, y cuando el

intervalo entre estimulos es mayor.
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS

Los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis aparecen en la tabla 6.5 (pag. 92). Las
hembras de A obstetricans prefirieron machos que emitfan sus llamadas con un dngulo fase de 180° frente
a machos que lo hacian a2 90°. En el segundo experimento las hembras de A. obstetricans prefirieron
machos que cantaban siempre en segundo lugar frente a machos que lo hacfan en primer lugar
(temperatura ambiente durante el experimento 10°C, temperatura media en la zona de reproduccién
durante la actividad reproductora 12°C), mientras que las hembras de A cisternasii eligieron
significativamente los machos que cantaban en primer lugar (temperatura ambiente durante el experimento
18°C, temperatura media en la zona de reproduccion durante la actividad reproductora 17°C). Sin embargo,
cuando la temperatura de las hembras de A. cisternasii se baj6 artificialmente hasta 14°C, aunque no se
obtuvieron resultados significativos, no solo desaparecieron las preferencias de las hembras por los machos
que cantaban en primer lugar, sinc que las hembras eligieron sobre todo las llamadas que se producian en

segundo lugar.

DISCUSION

Aunque ya sabiamos que !a presencia de un competidor produce en los machos cantores un
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aumento en la tasa de emision de sus lamadas (capitulo 5), parece claro que en las dos especies de Alptes
estudiadas la disposicion temporal de las llamadas de los machos que cantan muy préximos no se debe al

azar, sino que existe ademds un ajuste temporal de sus llamadas en funcion de las de sus competidores.

Las interacciones acdsticas entre machos no siempre han resultado sencillas de demostrar, y adn
menos de cuantificar (KLUMP y GERHARDT 1992). Por los resultados obtenidos en las interacciones naturales,
parece que el ajuste no resulta ficil de medir en Alytes, en comparacién con otras especies que han sido
estudiadas. Esto podria deberse a la poca idoneidad del andlisis de interacciones naturales no controladas,
en las que de forma habitual, los machos interrumpen la alternancia correcta de sus llamadas emitiendo
mas llamadas. Los bajos valores de ajuste encontrados, también podrian explicarse en funcién del caricter
primitivo de estas especies: el patrdn de ajuste de las llamadas no esta tan evolucionado como en otras
especies estudiadas (fundamentalmente hilidos), lo que ademis justificarfa la ausencia de pautas claras en

el orden de los machos al cantar.

Por otro lado, las ligeras diferencias encontradas en el comportamiento de ambas especies

estudiadas, podrian explicarse por el menor tamafio de la muestra en A obstetricars.

Si expresamos el grado de ajuste obtenido en los experimentos de playback, de manera similar al
4ngulo fase estudiado en las interacciones naturales (entorno a 80°), se obtiene un valor medio de 150°.
Esta aparente contradiccion puede explicarse porque en el caso del ajuste analizado en los playback, éste
desciende mucho si el animal estudiado emite mas de una sefial entre dos estimulos, mientras que en las
interacciones naturales este fendmeno no se considera, obteniéndose el angulo fase de secuencias con
alternancia perfecta entre llamadas. Este problema metodolégico podria resolverse ficilmente con el uso de
experimentos de playback interactivos, en lugar de experimentos de playback estaticos que no se ajustan a

las condiciones concretas de cada sujeto analizado.

De los resultados obtenidos con los experimentos de playback parece claro que existe un ajuste
temporal de las respuestas, aunque se observan diferencias significativas en el grado de ajuste encontrado
entre especies. En el caso de A. obstetricans, el bajo ajuste encontrado, sobre todo en las series rapidas,
parece indicar que, o bien no existe un buen ajuste, o bien los valores experimentales no se han

considerado correctamente.
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En cualquier caso parece claro que, como observd NARINS (1982), el ajuste de las llamadas varia en
funcion del intervalo entre estimulos, o dicho de otra forma, que la tasa de emisién del competidor es
fundamental a la hora de conseguir un buen ajuste entre llamadas. NARINS (1982) sefialé que existe un
tiempo minimo en el cual el animal no puede emitir una nueva ltamada (Bebavioral Refractory Period,
BRP), y que ademis este periodo serfa especifico para cada especie y no dependeria de la temperatura sino
de la eficacia de los circuitos neuronales. El periodo refractario relativo seria el tiempo entre el final del
BRP, y el inicio de la respuesta. Sin embargo, la metodologta propuesta por NARINS (1982) para la medicién

del BRP es algo confusa y poco préctica para la comparacion interespecifica.

No obstante, segin estos resultados, el tamaito del competidor (inferido por la frecuencia

espectral de su llamada) no parece influir en el ajuste conseguido.

También parece claro, por lo menos en A obstetricans, que los machos son capaces de mantener
el ajuste de sus repuestas durante un periodo largo de tiempo. Sin embargo, por los resultados obtenidos
en los experimentos sobre el ajuste a largo plazo, y aunque nuevamente no se cbservan diferencias
significativas, podemos deducir que existe una progresion en el grado de ajuste. Al contrario de lo que
ocurria al analizar la tasa de emision de las llamadas, en donde los machos incrementan mas su tasa de
emision si el competidor es de gran tamafio (ver capitulo 5), el ajuste es mas preciso cuanto menor es e}
ramafio del competidor. Esto podria explicarse si los machos emitiesen su llamada inmediatamente después
de la llamada de otro individuo como elemento de comparacion para las hembras, por lo que cuando el
individuo que canta en primer lugar presenta un menor tamafo (y por tanto con una llamada mas aguda) la

situacion es més favorable para el individuo que responde.

Ademis, el hecho de que el peor ajuste se produzca cuando los estimulos se encuentran
desordenados al azar, podria indicar que el mecanismo de las interacciones acisticas no es un proceso que
actie de forma independiente en cada llamada, sino que existe un ritmo interno (zeitgeber) que los
machos cantores sélo pueden modificar en parte. Sin embargo, ZELICK y NARINS (1985) encontraron que los
machos de Eleutherodactylus coqui eran capaces de evitar los solapamientos de sus llamadas con estimulos
espaciados al azar, y NARINS y ZELICK (1988) argumentan que el mecanismo encargado de disparar la
respuesta se actualiza con cada estimulo, reduciendo su intensidad en los periodos de silencio entre

estimulos.
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En relacion a las caracteristicas propias de cada macho estudiado y no frente a las de su oponente,
los machos de Alytes consiguen mejores ajustes temporales cuanto mayor es su temperatura corporal, lo
que logicamente puede atribuirse a una mayor aceleracion de los procesos neuronales que desencadenan la

respuesta. Sin embargo, el tamafio del macho no parece importante a la hora de conseguir un buen ajuste.

Los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis sugieren que la disposicion temporal de
las llamadas_de los machos de Alytes influye en las preferencias de las hembras, aunque la temperatura
podria jugar un importante papel. El efecto de la temperatura sobre las preferencias de las hembras es un
fenémeno demostrado en varias especies de anuros (CAPRANICA y MOFFAT 1983; STIEBER y NARINS 1990),
observindose incluso en ocasiones cambios en la direccién de esas preferencias (GERHARDT y MUDRY 1980):
Por tanto, aunque pueda admitirse que la disposicién temporal de las llamadas tenga influencia en las
preferencias de las hembras, las diferencias de comportamiento encontradas entre ambas especies pueden

deberse Unicamente a las caracteristicas ambientales de las dos poblaciones.

Por todo esto, podemos concluir que existe un mecanismo de ajuste temporal entre las llamadas
de los machos de Alytes, que hace que las interacciones actsticas no se deban al azar. Ademis, estos
mecanismos de ajuste temporal de las llamadas de los machos y sus posibles repercusiones en las

preferencias de las hembras, podrian responder a un modelo en el que la temperatura juega un importante

papel.
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Fable 67,

A. cbslefricans

Individuo 12 GL P
Aoi4-6.2 3052 2 00000
A021-63 668 2 0000
Ao30-5.4 732 2 0000
A030-3.6 2729 . 0.0000
Ao31-5.1 1142 X% 0000
Ao3152 1503 2% 00000
A0%-6.1 2848 2% 00000
A. cisternasii
Individuo 2 GL P
AciG10.1 814 2 00000
Acd-101 1240 x 00000
Ac4-104 808 29 00000
Ac6-10. M5 2 0000
Act102 2351 2 00000
Act-103 2304 2 00000
Act-104 6830 2 00000
Act-105 24 2 0045

Gferencias entre fas latenciny observads o un ardbividiee cantardy e
L RLEPQCCEON aclsticqiunto & otro- macko- gt las batercias @a‘ﬂﬂ/{mjﬁw‘ azar

e ese mismo- individito- 56 cantase a/&ﬁf‘ﬂ’l{& reo- coordinadiy.
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Fabla 6.2,

A. obsleticans

Grabacién n__dngulo fase b r p
14-6.2 & 736 024 01 05190
21-63 18 7 1.89 05 00214
3054 63 776 033 0] 0.6825
3056 ¥ 552 -0.40 02 0.3800
31-6.1 13 25 109 09 0.0001
3152 4] 827 000 00 09935
6.1 ) 25 005 00 0.8742
t=1.6ns.
A. cisfemasii
Grabaclén n__dngulo fase b r P
10-10.1 18 823 030 02 03450
4101 52 635 108 04 00028
4-10.4 z 682 aoe 0.1 0.7580
6101 3} 755 050 03 0.0210
6102 K] 884 0464 05 00031
6103 2 975 127 04 05150
6-10.4 3 623 056 03 0.1452
6105 2 52.6 137 03 0.1458
&10.6 19 3.7 043 02 0.3418
t=4.7*

Aetacidre AB- AA 0 BA-GBDB en 7 interacciones rnaturales de A. obstetricans:

.9 de A cisternanis, dpgedyfase, perdiente de by rectz de regresidr g valor def coeficients do corredzcidn
Gl desoio de 6" s0bre cero-se o testad mediante una 6 de-Student (o no-sigpifcative, " p<0.05).
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Fable 6.5.

GL M GlL CM
Electo ofeclo  elocto orror eror F p
Especle 1 02726 A 005s2 47 00385
Ajuste 4 1.35799 120 00499 273 00000
Espocie x ajuste 4 01403 120 00499 28 00285
GL CcM GL M
Efecto ofeclc  efecio error orrot F
Especle T 03407 X 00/% 47 0.03%
Frecuencia 1 01512 0 0077 21 01597
Tasa de emisién 1 40597 K4 00853 734 00000
Especie x frecuencla 1 0.0687 Kt 00727 09 03389
Espacie x tasa de emisién 1 04030 3D 00883 73 00113
Frecuencia x tasa de emisidn 1 00974 0 00570 1.7 0201
Especle x frecuencia x tasa de emisidn 1 00212 X 00570 Q4 05468

Resutbados do los: ANOYAn mostrend los,foctos "especis" y “uste” farribey,
plosefictos "expecis", recuencial g "tanan o emisidn’ (ibgin).
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Fable 6.7.

Estimulo Grave
Individuo 12 [4 p
A021-6.11 1138 53 0.0001
AC21-6.8 98 16 01174
A022-6.4 933 48 0.0001
AC22-68 364 30 00025
A023-6.4 85 15 01440
A028-6.4 17.7 21 00353
A029-6.5 251 25 00122

Estimulo Medio
Individuc %2 2 p
Ao31-54 67.7 4] 00001
A031-5.6 201 22 00243
A021-612 375 3.1 00022
A021-6.13 20 22 00255
A021-66 159 20 00459
A028-6.5 224 24 00180
AD29-6.6 53 11 02510

Estimulo Agudo
Individuo 2 Zz p
Aot-6.3 107 16 03021
Aob-6.8 125 18 00775
A023-6.9 115.1 54 00001
A028-6.3 60 12 02202
A029-6.4 583 38 00001

Gest de %h@om«fmz}m corf;éafa/za/o Lz distrébiscidr db los catervalps.
entre lamadis de mackos: mm@m@ymmm{m ﬁmﬂm&
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Fablw 625,

A. obslefricans
Estimulo A Estimulo B n  p media observada p
G, A GA 13 0885 0.0010
M1° M2 18 0.750 aonz
A. cisternasii
Eslimulo A Esfimulo B n p media observada p
G, A GA %] 054 07266
M1 M2® 16 0781 00225
M1 M 2°* 15 0453 0.4531

Resulbacdos de los experimentos dg fonotaxis en ambas especies.
G Ar unaw lumades de v macho- grande (rave)
sgguetides de ena lamadn de ur macho pequerio- (aguda) con wn ur dpgedy fuse de 180°
G A uner lamadds de are macho. grande (rave) seguide de wna damads do.un macho pegueiior (agudiy)
cor wn ur dpgudy fase de, 90° M 1% lanade de un macko mediano emitida séempre en proner bigar.
M 2 lizmadis de wn macho mediano- emitida siempre er segund bugear
(Angedy fase entre M 12y M 2% 907 (" eaperimento- realizad o temperatura artfficiabnents baja)
(los extimadin mis elpgidos en cadly eagperimento-gbarecer e negritay.
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g-(tjmra/ 6.7

»
¥

TR

‘%'a@éoc/om;émm (IR a/asmwé;y(wqéa af&mﬁm &r/ﬁa‘m{& (55)
@m’»cé.wr, afa/fm/o.jghg/w oscure, /'a;émmy
./6/ m&é&/ﬂ?«afm entre dos estimulps, Q} af)wzﬂ;éaart(w entre estimielos
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Fpure 6:2.

A
» L » B
> »—»

B
» »

» »

Albernativas presentadas en los experinentos dg forotaxis. A macko: grande y macko pegueiio cantandy
cmma@ab‘ﬁd& e 180° ot macho- W ymaﬁcr/jcgue/z& caitande- cor in (WM/W e 90°
@8 / mczcho- WJ& mfmava e friveer dgaﬁ ot macho: ym(/& cantardo seebre
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%ﬂﬁaz 6.3,

A

60
50 A
40 4

30 1

n°® de latencias

20 1

10 1

berns srananat ..-u--.\\
e,
T

0 1000 2000 3000 4000 5000 6000
intervalo (ms)

0

(o)
<

n° de latencias
]
[wn]

0 500 1000 1500 2000 2500 3000 3500
intervalo (ms)

Satencias observaday (linea continua) de wn individior cantande en tne interaccibn acisticg funto-
@ otro madko y ltencias esperadus por azar (lnea de puntos) de ose mismo individuo sé cantase dg forma
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intervalo B-B (ms)

Intervalo B-B (ms)

5500

g{}dﬁax 6.4,

5000
4500 1
4000 -
3500 4
3000 -

2500 1 0

2000 -
1500 4
1000

o
&L o

@
sq °

0

200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800

intervalo B-A (ms)

T T T

600 800 1000

intervalo B-A (ms)

1200

Glelocivn entre ef interoalo- Q&Ayej&[ezwa/o GB-08 env uner interceceidr actistioa natural
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Fgure 6.5.

>

b
[=]

n° deintervalos
— — 8 ] (] (]
o o [&;] o= B 4]
L 1 1 1 1 1

1 . .ofln

0 T 1 T T T
-2000 -1500 -1000 -500 0 500 1000 1500 2000
intervalo A-B (ms)

o
1
*I‘_‘;A

n° deintervalos
]

N jH:'_D_
0 Sl L L

-16 -1000 -500 §] 500 1000 1500
intervalo A-B (ms)

Diistribucidr det intervals A-9B en dos interacciones naturales. Guandr ebmacko A canta
en brimer lpgar, -G8 es poviive, cuande-ebmucho B carte er briner dugar
S evaeguido por el macho A, A-98 es negative.
A A obatetrivons, B) A citereardi

cap. 6 pig. 96



Frgura 66

5000 -
4500 A
4000
3500 A
3000 1
2500 1
2000
1600 -
1000

I intervalo entre lamadas (ms)

A (con B} B (con A) B (s6lo)y

Thtervalyr entre bamadis de seiv machos de A, obisteerias [ Ay Q) ew tres interacciones acisticas distintas
cuandy amnbos mackos cantar funtos; e butervals entre fameadas ded macko B cuvictr el macho A g de cantar

Fgura 6.7.
1.3
1.2 1
1.1 1 % 4‘
1
W 1 T I
’é 0.9 1
0.8 1 {
0.7 1
os] ¢ $
0.5
AL AR GL GR

Relucidr entre el tiempo de respuesta ( TTY, y el tiempo esberadn (TE) en los cuatro- experinentos de plgpback @
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g‘gmfar(fd’.

0.9

0.85

0.8

TR/TE

0.75

0.7

0.65 T T T T
Azar G M A

Mmm&&df:fﬂ;ﬁ&d@m#aamﬂ%yﬁmlé&@émﬂggy mﬁmm&vf@&ﬂmm/o
Playback o bergo-placo reatizados e A odstetricans. (Alear: estinulo- oy frecuenci media
distrébuicdoal azar e ef tiempo, G estimd: grave; M estimulo-ggudo. A: estimaul- ggudp).
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%{m 6.9.

intervalo entrellamadas (ms)

observaciones

10000

8000 4
6000 1
4000 1

2000

intervalo entre llamadas (ms)

observaciones

Gntervaly entre damadas de dos mackos de A obistelrioaes cantando sodos (linea de puntos) g durante
ebberipelir de estimudizeitry acdtice (Gnea continte) [lnew horizontald, interonls entre estimulis).
A Elintervat entre bamadas se acorta para gustarse al interoaly entre estimulos:
B) Ef intervaly entre Jamadas delmacke cantand solo; coincide enygramw medialn con el interoaly
entre estimedos, por-l que el intervale entre lamadas no- se mogjfica:
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Fgura 6.70.
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Coppitadsr 7
INTERACCIONES ACUSTICAS
MACHO-MACHO Y SELECCION DE
PAREJA EN ALYTES OBSTETRICANS
Y A. CISTERNASII (PARTE II).

SOLAPAMIENTO ENTRE LLAMADAS.



RESUMEN

Je plantew st los solopamientos de lamadas constitayen un elemento- ingbortante en
Lo competenciz aciistica entre madios: Ademds; se estudia ebefecto
de estos solapamientos en el comportamienty fonador de los mackos y en las:
Sveforencias de las hembras. Ep las interacciones raturales bs solgpamientos no-se
forodhucen e menor medida do lo- esperady: Mediante experinentos
e playback interactivos se comprueba gue, los machos de. A. cisternasis cuya
Homades es solupade en ef tiempo por lo de an competidor, disminugen sw tasa de
enisivrn de lamadas: {as dos especies extudiadas resbonden
e forma diferente ante medios acdsticos nuy saturados: A. obstetricans es capaz
e emitir sus lamadas en los perivdos entre estimulos, méentyas: gue: ésto-no-sucede.
e . cisternasti. Jas hembras do ambas especies discranian
erv contrav do las lamadas solapadas; y no-son capaces de discerndr entre el macho-
e canta e primer-lygary- el macho- gue contesta cuando
las lmadas se solapar:. Elsolapamiento-entre lamadas no-parece constitedrur
elemento- en by competenciv acdstica entre mackos,
pevo-stpucga un papel inportante en b comunicacin porpue las lamadas
solapadis pierder atractivo par las hembras.

cap. 7 pig 102



INTRODUCCION

Como vimos en el capitulo anterior, las interferencias acusticas por solapamiento de las lamadas
son sin duda, una de las muchas fuerzas de seleccién que pueden provocar entre especies la diferenciacién
de los lugares de llamada, de las estaciones reproductoras o de los horarios en los perfodos de actividad de

canto (GERHARDT 1994a).

Aunque el solapamiento entre llamadas de diferentes especies puede jugar un papel importante en
comunidades multiespecificas complejas, logicamente los solapamientos entre llamadas de machos
conespecificos resultan ser mucho mds frecuentes ya que éstos comparten los mismos nichos ecolégicos y
presentan llamadas con estructuras temporales y espectrales semejantes. Ademas, Jos cambios evolutivos
tendentes a reducir las interferencias entre machos interespecificos no sirven en las interacciones

intraespecificas.

En algunas especies de anuros se ha demostradc que las interferencias interespecificas pueden
afectar a las preferencias de las hembras (SCHWARTZ v WELLS 1983b; GERHARDT y SCHWARTZ 1994) aunque,
como es logico, las interferencias intraespecificas resultan ser atin méis importantes en los procesos de

seleccién de las hembras (p.e. IBANEZ 1993; SCHWARTZ 1993).

En muchas especies de anuros los machos pueden ajustar sus llamadas alterndndolas en el tiempo
para evitar solapamientos con las llamadas de los vecinos (p.e. WALKOWIAK 1992; GIVEN 1993; GRAFE 1996).
Aunque se admite en general que las interacciones acGsticas entre machos son mecanismos destinados a
evitar el solapamiento de las llamadas (p.e. LITTLEJOHN y MARTIN 1969; WHITNEY y KREBS 1975b; NARINS y

CAPRANICA 1978; NARINS 1982; ZELICK y NARINS 1982), en muy pocas especies se ha podido constatar que los
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solapamientos entre llamadas se producen en menor medida de los que cabria esperar por azar (KLuMp y

GERHARDT 1992).

SCHWARTZ (1987) encuentra evidencias de que Ja alternancia de llamadas, frente al solapamiento de
éstas, puede estar destinada por un lado a mantener el espacio entre machos cantores, y por otro 2
preservar la informacién temporal codificada en las llamadas a la hora de atraer hembras conespecificas, y
rechaza la hipétesis de la utilidad de las llamadas alternadas para la mejor localizacién de los machos
cantores. Posteriormente GRAFE (1996) demuestra en Hyperolius marmoratus que las hembras no tienen
dificultad para encontrar los altavoces que emiten simultineamente llamadas con solapamiento; ademds, las
hembras prefieren llamadas con poca modulacion de amplitud, por lo que las llamadas alternadas tendrian

ventaja sobre las solapadas, ya que estas Gltimas al sumarse presentan una modulacion mayor,

El estudio de los solapamientos entre llamadas tradicionalmente ha sido abordado desde una
situacién experimental ideal, con sélo dos individuos interaccionando entre si, 0 con un individuo
interaccionando con los estimulos de un playback. Sin embargo, aunque estos estudios puedan parecer
extremadamente reduccionistas, BRUSH y NARINS (1989) estudiaron el comportamiento fonador de
Eleutherodactylus coqui en densos agrupamientos de machos cantores y desarrollaron un modelo que
explicaba dicho comportamiento: los machos pueden maximizar la efectividad de sus llamadas eludiendo
los solapamientos con sélo dos vecinos. Ademas GERHARDT y KLUMP (1988) comprobaron que las hembras
de Hyla cinerea no son capaces de localizar con exactitud la sitvacién de los machos cantores cuando el
nivel de presién de sonido del coro es similar al del macho en cuestion, y por tanto existe un alio grado de
solapamiento de llamadas; sugiriendo que en densos agrupamientos de machos cantores las hembras

realmente solo eligen entre un cierto nimero reducido de éstos.

El estudio de los solapamientos entre llamadas desde el punto de vista experimental requiere
inevitablemente ¢l uso de experimentos de playback interactivos. Con esta metodologia los estimulos
presentados pueden tener un ajuste temporal que no es posible conseguir con los experimentos de
playback tradicionales. El uso de experimentos de playback interactivos en el estudio de las interacciones
acusticas en anuros estd todavia restringido por las dificultades técnicas que supone (p.e. NARINS 1982,

SCHWARTZ 1987, 1991, 1993; SCHWARTZ y RAND 1991).

cap. 7 pég. 104



v este capltult- estudinremos si b digbosicivn temporal de law Hamadas de los machos oo A.
obstetricans g A cisternasts obseroada en lu naturaleas, y gue como- oinos en: ef cabitule- anterdor no-
se produce ab aear, srnplica wn menor, grady de solgpamiento- entre lamadas de lo- gue se esperarta st
los machos cantasen de,forma no- coordinada. Ademis, estudiaremos el gfecto sobre ef
comportamiento de los: machos cantores del solapamiento- de sus lamadas cor las: lamadas do s

MATERIAL Y METODOS

SOLAPAMIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS
INTERACCIONES NATURALES

Con objeto de estudiar si en las interacciones acisticas entre machos, €l nimero de solapamientos
que se produce es menor de lo que cabria esperar si ambos machos cantasen de forma no coordinada, se

construyé una aplicacion informatica en ZBasic denominada SOLAP (ver Anexo II),

En primer lugar, en una interaccién natural en la que dos machos se encuentran cantando juntos,
SOLAP calcula: 1. el porcentaje de llamadas de ambos machos que no presentan solapamientos con otras
llamadas, 2. porcentaje de las interacciones acusticas en las que se producen solapamiento entre llamadas, y

3. porcentaje medio de solapamiento de las llamadas de cada macho.

Después SOLAP construye una secuencia ficticia de llamadas para cada macho tomando al azar
todos y cada uno de los valores de los intervalos entre llamadas de cada macho. Las dos secuencias creadas
al azar de los dos machos se superponen y SOLAP vuelve a calcular el porcentaje de llamadas sin
solapamiento, el porcentaje de las interacciones con solapamiento, y el porcentaje medio de solapamiento
de las llamadas (fig. 7.1, pag. 117). El proceso de creacion de secuencias al azar y su posterior analisis se
repite 1000 veces y se calcula la probabilidad de los valores obtenidos en el andlisis de Ias interacciones
naturales en funcion de la distribucién de los pardmetros calculados en las 1000 simulaciones. Por tltimo,
los desvios de los valores obtenidos en el andlisis de las interacciones naturales, frente a los esperados por

azar se analizaron mediante una t de Student.

cap. 7 pig. 105



EFECTO DEL SOLAPAMIENTO DE LAS LLAMADAS EN
EL COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS

Para estudiar el efecto sobre los machos cantores de los solapamientos de sus llamadas se
realizaron experimentos de playback interactivos con ordenador utilizando una aplicacion desarrollada en
HyperCard para Macintosh denominada CSER (ver Anexo I). CSER es capaz de detectar la emision de un
sonido y emitir, tras un tiempo de retraso establecido, cualquier seial actistica que se haya seleccionado. La
sefial actstica empleada como estimulo, consistia en una llamada sintética (22kHz, 8 bits) construida a
partir de un tono puro con la duracion y frecuencia medias de la poblacidn estudiada, y ajustando su

envolvente a la de una llamada natural.

Cuando un macho se encontraba cantando de forma aistada (sin otro macho cantando a menos de
5 metros) se instalaba el sistema de playback que consistia en un micréfono direccional conectado a una
grabadora y un mictéfono y un pequeno altavoz conectados a un ordenador PowerBook 165¢. Después de
registrar el canto del macho durante al menos 10 llamadas se realizaron 2 experimentos de playback con
mas de 10 estimulos cada uno que también fueron registrados en cinta. El volumen del ruido ambiente
entre las llamadas del macho se empleaba para calibrar el sistema, y 1a presion de sonido de los estimulos se
ajustd 2 70 dB (a 1 metro). En un primer experimento el tiempo de retraso se fij6 en 250 ms, con lo que se
simulaba una interaccién natural en la que un supuesto macho respondia al macho analizado, cantando a
continuacion de éste sin que sus llamadas se solapasen en el tiempo. En un segundo experimento el
tiempo de retraso era de solo 50 ms, con lo que la llamada sintética emitida por el ordenador se solapaba

con la llamada del macho analizado.

El nimero de ilamadas por minuto antes y durante los experimentos se compararon mediante un

test de Wilcoxon.

EFECTO DE LA SATURACION DEL MEDIO ACUSTICO
EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHOS

Con objeto de comprobar si los machos son capaces de coordinar sus llamadas en el tiempo para
evitar solapamientos dentro de un coro extremadamente saturado de machos cantando, se realizd otro

experimento de playback con llamadas sintéticas. En este caso se utilizd una secuencia de 35 series de
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estimulos (de los cuales los 5 primeros se consideraron de acostumbramiento y por tanto no se incluyeron
en los analisis) que consistian en intervalos de 5 segundos con maltiples llamadas de machos creando un
coro extremadamente complejo (formado por llamadas sintéticas graves, medias y agudas dispuestas al
azar), seguidos de intervalos de 2 segundos de silencio (fig. 7.2, pdg. 118). Cuando un macho se encontraba
cantando de forma aislada se situaba un cassette Sony TCM-84V a una distancia aproximada de un metro
que emitia los estimulos a una presitn de sonido de unos 70 dB en el lugar del macho cantor. Los estimulos
junto con la respuesta del macho eran registrados de la forma habitual. Posteriormente se comparé para
cada macho mediante una t de Student el nimero de llamadas por minuto en los periodos con saturacién

de llamadas y en los periodos de silencio.

EFECTO DEL SOLAPAMIENTO DE LAS LLAMADAS
DE L.LOS MACHOS EN LGOS PATRONES
DE SELECCION DE LLAS HEMBRAS

Para estudiar el efecto de los solapamientos de las llamadas de los machos sobre las preferencias de
las hembras se realizaron varios experimentos de fonotaxis. La metodologia empleada fue semejante a la
comentada hasta ahora. En estos experimentos se utilizaron estimulos que consistian en llamadas sintéticas
de dos machos que podian o no solaparse en €l tiempo. Se utilizaron famadas sintéticas graves y agudas
que se construyeron de fa forma habitual (tasa de emision de cada macho: 24.5 llamadas/minuto en A,

obstetricans y 26.9 llamadas/minuto en A. cisternasif). Los estimulos empleados fueron los siguientes:

- G, A: llamadas de dos machos (una con frecuencia espectral grave correspondiente a un macho
grande y otra de frecuencia aguda correspondiente a un macho pequefio} que cantan aternativamente sin
solaparse (angulo fase 180°)

- G/A: llamadas de dos machos (una con frecuencia espectral grave correspondiente a un macho
grande y otra de frecuencia aguda correspondiente a un macho pequefio) que emiten sus llamadas de
forma que la llamada del macho grande se solapa en un 50% en el tiempo por la lamada de un macho
pequeno

- A/G: igual que la anterior pero invirtiendo el orden (el final de la llamada del macho pequeno se
solapa por la del macho grande)

- A: llamada de un macho pequefio

Para A. obstetricans se realizaron los siguientes experimentos de fonotaxis: G, A vs. G/A; G, A vs.
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A/G; A vs. G/A; v Aus. A/G. Para A. cisternasii se realizaron los siguientes experimentos: G, A vs. G/A; y G/A

vs. A/G (fig. 7.3, pag. 119).

El comportamiento de cada hembra fue analizado 4 veces en distintas noches, y al final se asigné la
probabilidad a cada hembra para el estimulo mds elegido (p. e. si una hembra respondia 3 de las 4 veces, y
en dos de ellas elegia el estimulo preferido, la probabilidad asignada para ese estimulo era de 2/3). En cada
experimento las probabilidades de todas las hembras se compararon con la probabilidad esperada por azar

(0.5) mediante un test de los signos para una muestra.

RESULTADOS

SOLAPAMIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS
INTERACCIONES NATURAILES

Los resultados obtenidos en las simulaciones realizadas con SOLAP se muestran en la tabla 7.1 (pig.
114). En A. obstetricans sélo aparecen resultados significativos en 2 de las 7 interacciones estudiadas, en A
cisternasii se encuentran diferencias significativas en 2 de las 9 interacciones analizadas. Es decir, s6lo estos
machos estdn consiguiendo un menor indice de solapamientos en sus lamadas de los que cabria esperar
por azar, Sin embargo, considerando todos los casos estudiados en conjunto en ambas especies, el desvio
observado de todos los pardmetros analizados respecto a lo esperado por azar no es significativamente
distinto de cero. Es decir, los machos en general cuando cantan de forma coordinada con llamadas muy
proximas en el tiempo no consiguen un solapamientc menor (un menor nimero de llamadas solapadas, o
una mayor proporcién de interacciones sin solapamiento, o un porcentaje menor de solapamiento en sus

llamadas) que si cantasen de forma no coordinada entre ellos.

EFECTO DEL SOLAPAMIENTO EN EL
COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS

En A cisternasii en el primer experimento realizado con CSER, el tiempo de retraso medio real
fue de 257 ms, y el tiempo medio real entre el final de la llamada del macho analizado y el inicio del

estimulo fue de 79.7 ms. En el segundo experimento el tiempo medio real de retraso fue de 60 ms, con lo
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que se obtuvo un porcentaje medio de solapamiento de las ilamadas de los machos estudiados del 37.6%.

Como cabia esperar, el nimero de llamadas por minuto de los machos se increment6 en el primer
experimento respecto al control (n=14, Z=-2.2, p=0.0303), mientras que en el segundo experimento no se
encontraron diferencias significativas entre el nimero de llamadas por minuto durante el control y durante
el experimento (n=14, Z=-0.2, p=0.8261). Por dltimo, el nimero de llamadas por minuto resulté ser
significativamente distinto durante ambos experimentos (n=14, Z=-3.0, p=0.0023). Es decir, los machos
que incrementan la tasa de repeticion de sus llamadas cuando son contestados sin que sus llamadas queden
solapadas por un supuesto competidor, responden disminuyendo la tasa de emisién de sus llamadas

cuando dicho supuesto competidor emite llamadas que se solapan con las suyas.

EFECTO DE LA SATURACION DEL MEDIO ACUSTICO
EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHGOGS

Los resultados obtenidos para 4 machos de A. obstetricans y para 11 machos de A. cisternasii se
presentan en la tabla 7.2 (pdg. 115). En A obstetricans aparecen resultados significativos en todos los
machos estudiados, incrementindose la tasa de repeticién de las llamadas en los periodos de silencio. En A,
cisternasit por el contrario aparecen resultados significativos en 7 de los 11 machos analizados, pero en
direccién opuesta a la anterior, es decir, los machos emiten un mayor nimero de llamadas por unidad de

tiempo en los periodos con saturacion acustica del medio.

EFECTO DEL SOLAPAMIENTO DE LAS LLAMADAS DE
LOS MACHOS EN LOS PATRONES DE SELECCION DE
LAS HEMBRAS

Los resultados obtenidos en los experimentos de fonotaxis aparecen en la tabla 7.3 (pag. 116). En
ambas especies las hembras prefieren coros de dos machos que cantan sin solapar sus llamadas, frente a
coros de dos machos que solapan sus llamadas en el tiempo. En A obstetricans las hembras no muestran
mayor preferencia por las llamadas solapadas de dos machos (aunque una de ellas sea una llamada grave
muy atractiva), frente a una llamada poco atractiva (llamada aguda) de un macho. Ademds, en ambas
especies no se observan diferencias en las preferencias de las hembras en funcién de si es el macho mis

atractivo el que solapa su llamada, o si es el macho menos atractivo (para A. obstetricans un test de
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Wilcoxon entre las probabilidades observadas de cada hembra por parejas de experimentos no muestra

resultados significativos: G,A vs. G/A frente a G,A vs. A/G, n=12, Z=-0.539, p=0.5898; A vs. G/A frente a A vs.

AIG, n=9, Z=0, p=1).

DISCUSION

Los resultados obtenidos con los experim

solapamiento de las llamadas son claras en los mach

no se encuentren resultados significativos en el grad
(1975a) propone que la mejor sincronizacién de 1

llamadas, apareceria en especies que atraen hembr.

que obtienen los apareamientos sobre todo mediar

Desde luego éste no es el caso de Alytes donde la ¢

llamadas, hacen casi imposible la sincronizacién en

llamadas se transmitan a mayor distancia. Ademds, la

hembra se acerca al macho para iniciar el amplexo (H

Aunque la explicacién de que una ripida
competidor es {a forma mds segura de reducir al ma

explicacién convincente, en este caso particular el ri

entos de playback indican que las repercusiones del
os de Alytes. Sin embargo, sorprende el hecho de que
0 de solapamiento en las interacciones naturales. WELLS
15 llamadas, y por tanto el mayor solapamiento entre
as a las zonas de reproduccién mediante cantos, pero
ite busquedas activas mas que por atraccion acustica.
orta duracion de la llamada y el amplio intervalo entre

el tiempo de varios machos para conseguir que sus
s machos de Alytes permanecen inmdviles hasta que la

[EINZMANN 1970; MARQUEZ y VERRELL 1991).

respuesta de un macho frente a la llamada de un

«imo el nimero de llamadas solapadas, es sin duda una

esgo de conseguir el efecto contrario es alto. Al ser las

llamadas de Afytes de una duracién extremadamente corta y presentar unos intervalos entre llamadas

relativamente largos, la probabilidad de que las llama

lado, aunque se sabe que la velocidad de transmisi6
lenta (330-345 m/s) (DABELSTEEN 1992), en las pok

machos cantores de Alytes. Ademas, en parientes mu

das de dos machos solapen por azar es baja. Por otro
n del sonido por ¢l aire en los anuros es relativamente
ylaciones naturales existe una gran proximidad entre

y proximos a Alytes, como es el género Bombina, se ha

comprobado la gran rapidez del proceso neuronal que desencadena la respuesta (el tiempo desde que se

produce una llamada de un macho hasta que se ge
120 ms, por lo menos a temperaturas de 20-22° C).

Hamada de otro puede provocar un solapamiento en

nera una reaccion vocal en otro macho es tan slo de
Por todo esto, una respuesta rapida de un macho a la

tre llamadas aunque sea en las zonas iniciales/finales de
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las lfamadas.

El resultado encontrado en los machos de A cisternasii de incrementar el tiempo entre llamadas
cuando otro macho cercano provoca solapamiento entre llamadas, es similar al encontrado por SCHWARTZ
(1993). Sin embargo, parece que este tipo de respuesta no es del todo vélida cuando un macho concreto se

enfrenta a un denso agrupamiento de machos cantando.

El resultado obtenido en A. obstetricans en los experimentos de saturacién del medio acistico es
similar al encontrado por GRAFE (1996): los machos hacen coincidir sus llamadas en los espacios entre
estimulos, aun a costa de reducir la tasa de emisidén de sus llamadas. Sin embargo, en A cisternasii la
respuesta se produce en la direccidén opuesta: los machos incrementan mds su tasa de emision en los
periodos de estimulacion actstica, aunque sus llamadas queden enmascaradas dentro del coro. SCHWARTZ
(1991) también encuentré que los machos de Hyla microcephala no son capaces de evitar los
solapamientos en un playback que simulaba coros naturales, aunque los machos en interacciones simples
de dos individuos o en playback con llamadas aisladas, eran capaces de coordinar sus Hamadas en ef tiempo
para evitar solapamientos. Las diferencias de comportamiento observadas entre ambas especies de Alytes
podrian deberse a la diferencia en el cardcter prolongado/explosivo de su reproduccidn. Los machos de A.
cisternasti, al menos en la poblacién estudiada, se congregan en el espacio y en el tiempo en nimero méas
elevado que los de A. obstetricans, por lo que los solapamientos entre llamadas podrian ser inevitables, y

por tanto, los mecanismos tendentes a corregirlos tendrian una presién de seleccién menor.

La explicacién de que las hembras seleccionan en los experimentos de fonotaxis las llamadas
alternadas frentes a las solapadas por una mera cuestion del tiempo de estimulacion acistica (dos llamadas
solapadas tendrian un 25% menos de duracién que dos alternas) no tiene sentido, ya que en los
experimentos en los que las hembras debian elegir entre dos llamadas solapadas frente a una llamada sola,

no seleccionaron ninguna de forma significativa.

Las hip6tesis propuestas por SCHWARTZ (1987) para explicar la utilidad de las llamadas alternadas
frente a las solapadas plantean problemas para ajustarse en este caso. La primera explicacion que supone la
utilidad de este mecanismo para mantener el espacio entre machos cantores, no puede aplicarse aqui, ya

que en numerosas ocasiones, y en ambas especies, los machos pueden cantar extremadamente proximos
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(incluso varios machos en la misma galeria o bajo la misma piedra) llegando a producirse amplexos en esas

circunstancias.

La segunda explicacion sobre la preservacion de la informacion especifica codificada en el aspecto
temporal de la Bamada, podrfa no ser relevante en este caso; aunque esté claro que las llamadas solapadas
pierden atractivo para las hembras, [a extremada simplicidad temporal de las llamadas de Alytes (llamadas
tonales sin modulacion de amplitud) en comparacién con las de otras especies estudiadas (llamadas
pulsadas con grandes modulaciones de amplitud), no justificaria que los solapamientos hicieran las
llamadas irreconocibles para las hembras. Sin embargo, el componente espectral de las llamadas podria
sufrir fuertes variaciones como consecuencia de los solapamientos. La suma de las ondas en fases
diferentes, puede provocar la aparicion de frecuencias arménicas que pudieran hacer las llamadas

irreconocibles para las hembras.

Por altimo, la tercera explicacién sobre la utilidad de las llamadas alternadas para la localizacion de
los machos cantores, para la que ni SCHWARTZ (1987) ni GRAFE (1996) encuentran evidencias, podria sin
embargo tener importancia en Alytes. El hecho de que las hembras de Alytes hayan desarrollado un sistema
de comunicacién acistica con los machos es extremadamente raro en anuros. Ademds, el que este
mecanismo haya sido atribuido a mejorar la localizacién del macho cantor por parte de la hembra en los
altimos tramos de la aproximacion antes del amplexo (MARQUEZ y VERRELL 1991), y el hecho de que los
machos de Alytes sean propensos a cantar enterrados o dentro de grietas, y en general en situaciones
espaciales dificiles de localizar, podria sugerir que otros mecanismos tendentes a mejorar la localizacion
espacial de los machos cantores (como el no solapamiento de llamadas) o facilitar |a eleccion de 12 hembra
(BUSH et al. 1996), podrian estar seleccionados. Sin embargo, en los experimentos de fonotaxis en los que
la hembra debia elegir entre una sola llamada poco atractiva (aguda) frente a dos llamadas solapadas (una
de ellas de gran atractivo), las hembras localizaban perfectamente las llamadas solapadas, de tal forma que

la mitad de las hembras prefirieron esta opcion.

OTTE (1974) sugiere que algunos individuos podrian intentar interferir en la sefial de otro individuo
para impedir que consiga atraer hembras, pero ALEXANDER (1975) sefiala que este comportamiento también
implica reducir la eficacia del macho que provoca el solapamiento de las ltamadas. GRAFE (1996) encuentra

que las hembras en las llamadas solapadas, prefieren a los machos que cantan en primer lugar. Sin
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embargo, nuestros resultados indican que cuando existen solapamientos de llamadas, las hembras no
pueden distinguir entre el macho que canta en primer lugar y el que Jo hace en segundo lugar, por lo que Ia

hipGtesis de OTTE (1974) no parece tener un significado adaptativo.
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Gabla 7.7.

A. obslelicans

% de lamadas % de Interacclones % medio de solapamiento de las llamadas
sin solkapomiento " con solapamienio macho A macho B
Grabaclén Obs. desvio p Obs. dasvio p Obs. desvio p Obs, desvio p
1462 FZA] 0048 0017 33 D056 0011 09 0033 0010 07 0029 00056
2163 831 0067 0955 179 0053 0861 73 0023 0855 74 03 0850
054 921 05 0173 73 0055 0052 28 0021 Q100 32 0024 0103
3056 94,5 0034 0133 56 0053 0083 29 0014 0200 30 0015 0198
3161 929 0053 0075 69 02 002 10 00585 0005 11 0058 0005
31-52 919 Q020 0287 93 0028 0245 57 0002 0806 43 0001 0500
9-6.1 968 3104 00 35 0121 000 22 005 Q0B 15 0043 0006
t=1.6ns t=2.4 n.s. t=2.1n.s. t=2.1ns.
A. cistemasif
% da llomadas *% de Interacciones % medio de solapamienio de las Bamadas
sin solapomlento con solapamiento macho A macho B
Grabacién  Obs. desvio p Obs. dasvio p Obs. desvio p Obs. dasvio p
10-10.1 1000 0074 0007 00 0089 0007 00 003 0007 00 0037 0007
4101 749 0044 05 270 o4 0720 180 0053 0978 125 0437 0978
4104 800 0030 0772 24 G030 0745 12) 0014 0697 81 0010 0&%
4100 785 0009 0852 229 0011 0416 ¢9 0004 05% 131 0005 0589
6102 850 0027 0267 164 0039 0188 &0 Q040 0050 48 0032 0050
6103 00 0B97 0392 64 03131 0016 27 Q012 0247 462 0027 0247
6104 909 0018 0686 103 o017 0830 72 0029 0850 51 0020 0850
&105 859 0049 0912 164 0048 0845 108 0043 0925 80 0024 0927
6106 1000 Qo071 0005 0O 0302 0005 00 0032 00 00 0046 0006
=070 ns. T=1.31 n.s =044 ns, T=U.4Y n.s.

Reselbadon obtenidos en las simutzciones con S CLEAL,. Pora coda parga de machos cantores
e mueatran (ps valores obseroados el interaccipr natural,
ol desvlo de este valop frente @ lo mediv obtenida for azor en las 1000 sinudaciones; y laprobabilidad
asggnadz al valor observadr e funcidn de law distrdbuciones de los valores esberados:
Low desvivs de low oalores observados far sido- testadog frente a cero-mediante una b de Student

//b.&. ﬂon&ooj
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Fablr 7.2.

A. obslefricans
N* de lamadas/minuto

Grabaclén  con coro sin coro GL t 2]
31-55 114 252 58 45 00001
665 126 222 3B 24 00224
23-6.10 90 252 £ 60 00001
29-6.1 48 228 &6 6.7 000
A. cisternasii
N° de Hamadas/minuto
Grabacién  concoro  sin coro GL t p
&108 254 204 8 13 02058
6102 614 46.8 5 32 00028
61018 240 19.2 8 10 0.302%
61014 4 00 8 19 00615
61010 23 19.2 48 26 00137
10-10.2 123 78 4 27 00107
10-10.4 25 41 L 68 0.0001
11-10.1 328 174 % 38 0.0005
11-10.2 498 285 3B 40 0.0003
11-10.4 198 75 3B 106 00001
11-10.5 178 154 8 06 05243

Rescttados obtenidis e low expberinentos de playback de saturacisn
&/m{é&m&tﬁ&mmﬁmafm
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Fabla 7.8.

A. obsiefricans
Estimulo A Estimulo B n p media observada p
G, A G/A 14 0827 00010
G, A AIG 12 0813 00063
A G/A n 0.508 1.0000
A A/G 10 0550 1.0000
A. cisternasif
Estimulo A  Estimulo B n  p media observada P
G, A G/A 23 0790 00004
GlA AG 25 0547 0210

Resubrados de /af/a@amm(w J%ﬂom%m@ &rpea'e& é'c,' A wn Samada
e wune-macho ‘;fma’& @/ﬂu&/ Jgg{zz&/a/ e wna Lamada de mW&MW /@w(/mj

S Gt el . bngett-fase 180°). ST Ar una bamad de we macho- grande
74 e a2

sobre b gue se solgha e un SO% una dumad de wnw macko pequerio (g,
AT una lamada de wn macho pegucrio {agudaj sobre la ge se-solgbar env e S0%
e Uy do e macho: grande (grave). A una lamads do un macko-pegucior faguds)
(Yo estimucos may elegios e cadly exberimento abarecer en negréta).
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.g;gzma/ 7.7

A
B . B2 B3
Al A2 A3 Ad

% de llamadas sin solapamientos: 44.4 (4/9)

% de interacciones con sclapamiente: 53 (2/4)

% medio de solapamienio: macho A: 9.6(0.0.37,0,11)

mache B 120, 37,0, 11)
B
A2 Al A3 Ad
B1 B3 B2

‘oD B

% de llamadas sin solapamientos: 55.5 (6/%)
% de interacciones con solapamiento; 50 (2/4)
% medio de solapamiento: macho A: 24(33,0. 0, 87.0)

macho B 30(33,0, 87.0)

Rutina de actuacidn de SOLEAL. A Citlowls de low indives dosolgbamiento en by secuenciz naturad,
@) Creacidn de dos secuenciay ficticias (macho Ay macho B) combinando al azar
o interoalos entre lamadas de cadls macho db by seceercin ratural,
6) Cbtencidr de tly secuenci al azar uniends las dos secuenciag focticias, y clonlo de los indlves do solapamidsnto
(At- A4, B7-088, intervalos entre Hamaday de cady macks).
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Fgura 7.2.

Oacilpgrase ded estinels emplecds e ef experinento-de soturacibn debmedin- acdstico.
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.%'ytm 7.5

Abbernativas presentadas en bos cxperimentos dy fonotazis. A) lunadegrave segide de otra aguds
(laggady fose 180 ws. lumadygrave solspadn (50%) con-otra aguds
B Ul greve sgpuicde o otre ggudh (iggady fose 180
os: Beamades agud solybads (50%) con otra grave, 6) lamade aguds vs. laumade grave solopades (50%)
con otra apuds, B) lamadu ggudes os. lamade ggudey solopade (50%) con otra grave;
&/ damadiy grave solgbada (SO%) con otra aguda os: lamade gguda solgbada (50%/ cor otrqgrave
(nggro, macho grandsigris  macho pegucie)
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Coppeutsr 8
PREFERENCIAS DE LAS HEMBRAS
DE ALYTES OBSTETRICANS
Y ALYTES CISTERNASII

EN MEDIOS ACUSTICOS COMPLEJOS



RESUMEN

G este capituly se plantec sé los mecandsmos: de copgbetenci acistion entre mackos
puteders fflut sobre ly expresidm de las preferencias
ot hembras. Lowrav ell se analiza si las prgferencias de tas hembras por lamadas
e han realizade eapperimentos de forotamiv cor 7 altawoces. el priner
eaperimento- centrado-en ty media’, se presentaron lamadas con frecuencias geee
abarcaban todo- el rango- existente en la poblacisn. S este eberimento-
las hembras de ambas especizs eligiron frecuencias por debgio-do lo media do b
poblacidn; aungue l dferenciz fue sol-signficativa para A obstetricans. Sste
resulbad copfima las prefrencias obseroadn haciy frecuencias bgjias. (ue
corvespondern @ machos grandes) en eaerimentos de dbs altavoces: Sarar A
clsternast; low resulbados sygieren que estas freferencias pueden verse oscurecida en
ambientes acdsticos complos. Gran sggundo-expberinento
syberestinulbs las hembras freron exguestan a estinados cop fecuencias fpor
el el rapgo-do o poblacivn (o -2.95 DE a-6.75 DE). Enambas especien
las hembras prefierery lamadas de frecuencia por-encina
ol mediv do los estinudos presentadbs; lo gue sugiere gue envambos casos b
seleccidr por bgjag frecuencias no-es direccionaly ablerta (open-enakd),
y quee esa fforencia estis dentro-delrapgo-d los mackos b lo poblacisn. Enel
eaberimento- "centrado-en bu medin', no-existe correlacidn siggficativa
entre frecuenciz breferida y lamalio- o peso: Elgfecto ded incremento-en
t tasa, e erniisédn provocads por b combetenciv aciistica,
focta a tas frsforencias db las. hembras; Aaciendly-gue estas prsferencias no-lguen @
determinar loy eleccibre del inacko:
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INTRODUCCION

Los anuros constituyen un modelo excelente para estudiar fenémenos de seleccion sexual por eleccién
de pareja (p.e. ARAK 1983b; RYAN 1985; GERHARDT 1994a, 1994b; WAGNER y SULLIVAN 1995). La dependencia
de la mayoria de las especies de anuros en fa comunicacién acistica proporciona dos métodos muy efectivos para
estudiar las preferencias de las hembras en Ia eleccion de pareja: experimentos neurofisioldgicos, que examinan la
respuesta del sistema auditivo cuando es estimulado con diferentés sonidos (p.e. CAPRANICA y MOFFAT 1983,
LOPEZ 1988; PENNA y NARINS 1989), y experimentos de fonotaxis, en los que se estudia el comportamiento de las
hembras cuando se ven expuestas a diferentes llamadas de apareamiento (RYAN y KEDDY-HECTOR 1992;
GERHARDT 1994a, 1994b). El significado biolégico de los experimentos neurofisioldgicos ha sido en parte
cuestionado ya que suponen que las curvas de sintonizacion auditivas obtenidas representan las preferencias de las
hembras, si bien muchos de los estudios no consideran las diferencias en intensidad de los sonidos que las

hembras pueden percibir en el campo (GERHARDT 1994a).

En la mayoria de los a{perimenios de fonotaxis se utiliza un disefio experimental simple, en el que a un
individuo se le presentan dos estimulos alternativos. Aunque este tipo de disefio es bastante efectivo en
numerosas ocasiones (p.e. GERHARDT 1978b; DOHERTY y GERHARDT 1984; ARAK 1988; GERHARDT 1992) los
resultados que se obtienen son poco crebles bajo condiciones actsticas complejas (EHRET y GERHARDT 1980;
GERHARDT y KLUMP 1988; NARINS y ZELICK 1988). Se ha demostrado, por ejemplo, que la complejidad de las
condiciones actsticas influye en el ajuste temporal de los cantos de los machos de tres especies de Hyla
(SCHWARTZ 1987, 1993). Por otro lado, GERHARDT (1987) observd una disminucién de la capacidad
discriminatoria de las hembras en medios con mayor complejidad acdstica (experimentos de 4 altavoces). De b

misma forma, las preferencias de las hembras se reflejan sélo en la eleccién de pareja en coros pequerios de
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Hyperolius marmoratus (TELFORD et al. 1989). Existen comparativamente pocos estudios sobre preferencias
de las hembras en los que se trabaje con tres o mds fuentes de sonido (p.c. GERHARDT 1987; DYSON y PASSMORE
1992; IBANEZ 1993; SCHWARTZ 1993, 1994). Las condiciones actsticas de este tipo de experimentos son
obviamente mis realistas que los experimentos de dos altavoces, ya que en I naturaleza las hembras tienen que

elegir entre llamadas de varios machos que cantan en un coro (RYAN 1991).

En este y en otros trabajos, se han estudiado multiples aspectos del comportamiento reproductor en
diferentes poblaciones de Alytes. Como hemos visto, los machos de A obstetricans y A cisternasii cantan en
tierra, La llamada de apareamiento consiste en un tono corto (81.7-250.5 ms) y puro (1035-1644 Hz) sin ninguna
modulacién de frecuencia, y sin otra modulacion de la amplitud mas que una subida ripida y una larga bajada
(CRESPO et al. 1989, ver capitulo 3). Las llamadas se emiten a intetvalos relativamente largos y regulares (0.8-?.4
s). Las hembras se apraximan a los machos v, una vez cerca, emiten unas llamadas mds suaves, entablando un
"duetto" con los machos (HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VERRELL 1991). Los machos pueden aparearse varias
veces seguidas, hasta conseguir tres o cuatro puestas que llevan enrolfadas en las tibias (READING y CLARKE 1988;
MARQUEZ 1996). Los machos de mayor tamafio acarrean puestas mds grandes ya que se aparean mds veces
(MARQUEZ 1993). Se ha demostrado por medio de experimentos de fonotaxis de dos altavoces que las hembras
prefieren y eligen cantos con frecuencias dominantes bajas (correlacionadas negativamente con el tamafio del
macho), ko que explicaria en parte la ventaja reproductora de los machos de mayor tamafio (MARQUEZ 19953,
1995b). En Alytes, todos los estudios sobre preferencias de eleccion de las hembras que se han llevado a cabo

hasta la fecha se han basado en experimentos de dos altavoces.

mwwm%mwmﬁmmdwuia@wmaém&m&m@

distintos:

Dado que las llamadas de los Afytes son cortas y se emiten a intervalos relativamente largos, es posible
realizar experimentos multialtavoz emitiendo cantos a intervalos reales sin que los estimulos se solapen,
evitindose asi los problemas derivados de la degradacion y alteracién de las llamadas solapadas (BRUSH y NARINS
1989; GRAFE 1996; capitulo 7). Gracias a este disefio multialtavoz podremos analizar si las preferencias expresadas
por las hembras en los experimentos de dos altavoces (seleccion direccional hacia cantos de frecuencias bajas) se

mantienen en medios con una complejidad actistica mayor. Ademds, este disefio permite un andlisis mas fino de
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las frecuencias preferidas por las hembras. Consideraremos también si las frecuencias elegidas se encuentran
dentro del rango de frecuencias de las poblaciones o si estin fuera del rango (seleccién open ended, GERHARDT
1991; RYAN 1992). Por ultimo, analizaremos si existe una correlacion entre las preferencias de las hembras y su
tamanio, es decir una buena relacion tamafio cotporalsintonizacién auditiva (RYAN 1988a; ZAKON y WILCZYNSKI

1988).

Todos los resultados de los experimentos se discutirdn dentro del marco tedrico de diferentes modelos

de preferencia de las hembras (LANDE 1981; ARNOLD 1983; RYAN y KEDDY-HECTOR 1992).

MATERIAL YMETODOS
POBLACIONES ESTUDIADAS

Se estudiaron 30 hembras de una poblacién de A obstetricans de la Sierra del Guadarrama (Pefialara), y
21 hembras de una poblacién de A cisternasii de Mérida, durante su periodo reproductor en 1995. La longitud
hodicocloaca (SVL) de las hembras se tomé como siempre presiondndolas ventralmente sobre una regla
(precision 0.5 mmy}. El peso de las hembras se tomé con una balanza electrénica Quantum (precision 0.01 g). Las

distribuciones de los cantos de los machos de ambas poblaciones eran conocidas (ver capitulo 3).

#
Los experimentos con la poblacién de A, obstetricans se realizaron entre el 23 de mayo y el 4 de abril en
fa estacion Bio-Geoldgica El Ventomillo (Madrid). Las hembras de A cisternasii se estudiaron entre el 8 de
octubre y el 16 de noviembre en el Pantano de Proserpina (Mérida, Badajoz), a 1 km de la poblacién natural. En

ambos casos, los experimentos se efectuaron por la noche (20:00-4:00 horas) y al aire libre.
EXPERIMENTOS DE FONOTAXIS

En este caso se empled un ordenador Commodore Amiga 500 para generar y emitir los cantos artificiales
con la ayuda de una aplicacion informética escrita por ]. SCHWARTZ. Se conectd la salida estéreo del ordenado a un
dispositivo electronico fabricado a tal efecto (modificado de SCHWARTZ 1993), que permitia separar los dos
canales de sonido convencionales (derecho e izquierdo) en 2-7 canales diferentes. Los sonidos se emitieron a

través de un amplificador de siete canales construido también a medida y conectado a siete altavoces iguales. Se
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colocd un altavoz por detrés de cada lado de un recinto heptagonal fabricado con listones de madera y recubierto
por una tela negra (cada lado del heptigono media 90 cm) (ﬁJe erailuminado por una tenue luz roja. La intensidad
de los sonidos emitidos se ajustd, para cada altavoz de forma independiente, por medio de un sonémetro Realistic
Sound Pressure Meter, a 70dB en el centro del heptigono (intensidad media de un canto emitido por un macho a
1 m de distancia). Los siete altavoces se conectaron aleatoriamente antes de cada experimento a cada canal de
sonido, y entre repeticiones de las sesiones eran conectados a distintos canales y la presion de sonido de cada

altavoz ajustada nuevamente.
LLAMADAS SINTETICAS UTILIZADAS

Las llamadas sintéticas emitidas eran tonos puros con una envolvente lineal simple imitando las llamadas
naturales (fig. 8.1, pag. 133). Se tom¢ como duracién de la llamadza sintética la media de las duraciones en cada
poblacién que se corresponden con la temperatura media en la zona de reproduccion (15°C, 105 ms para A
obstetricans y 17°C, 157 ms para A cisternasii). Para A obstetricans el tiempo de subida de las llamadas
sintéticas era lineal y del 9.5% de la duracién total de a llamada; el tiempo de bajada (también lineal) ocupaba el
90.5% restante de la duracion. En A cisternasii, el tiempo de subida fue del 10.3 %, v el de bajada del 89.7 %
(ambas lineales). El intervalo entre llamadas era de 2.3 segundos, un valor contenido en el rango de las
poblaciones naturales y que ademds nos permitié emitir siete llamadas sin sclapamiento. Se establecieron dos
experimentos diferentes con diferentes frecuencias. En el primer experimento, que denominaremos “centrado
en la media", se utilizaron siete estimulos de diferentes frecuencias: la media, cuatro valores dentro del rango de la
poblacién y dos valores extremos (media + 2.25 DE). Todos los valores de frecuencias se tomaron con los mismos
intervalos (0.75 veces la DE de la distribucion de la poblacidn natural). En el segundo experimento,
"superestimulos”, se utilizaron 7 valores de frecuencia igualmente espaciados, incluyendo el valor extremo del
rango de frecuencias naturales (-2.25 DE}) y valores por debajo del rango de la poblacion y en la direccién predicha
de preferencia de las hembras (cantos de frecuencia baja), hasta llegar a -6.75 veces Ia DE. En Iz tabla 8.1 (pég.

132) aparecen todos los valores de frecuencia utilizados en los experimentos para ambas especies.
PROTOCOLO DE LOS EXPERIMENTOS

Las hembras se colocaban en el centro del heptigono, dentro de un recipiente permeable al sonido, con

una orientacion al azar. Después de emitir los estimulos durante un minuto, se retiraba el recipiente y las hembras
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se aproximaban a cualquier ado del heptdgono. Como en otras ocasiones, se considerd que las hembras habfan
elegido un estimulo si tocaban la pared del recinto justo en algin altavoz 0 a menos de diez centimetros del borde
de éste. Si una hembra no tocaba ninguna pared en tres minutos, o tocaba una pared a més de 10 am de un altavoz,
su eleccion se consideraba nula. A cada hembra se le someti6 a los dos experimentos antes citados (centrada en I
media y superestimulos) en tres ocasiones, y en noches distintas. Las frecuencias elegidas por todas las hembras
en las tres repeticiones de cada experimento se compararon estadisticamente con las medias de las frecuencias

emitidas por los altavoces en cada experimento.

RESULTADOS

En las fig. 8.2 (pag. 134) y 8.3 (pag. 135) aparecen los resultados de los dos experimentos realizados. En
el experimento "centrado en la media", la frecuencia media preferida por las hembras de A obstetricans fue de
1130 Hz (DE=56, rango=999-1226), y de 1447 Hz (DE=102, rango=1279-1620) en el caso de A. cisternasii. El
coeficiente de repetibilidad de cada hembra en ambas especies fue muy bajo (A obstetricans r=-0.02, A
cisternasii r=0.2) por lo que se opt6 por realizar un test de la t de Student independiente para cada una de las
tres repeticiones entre h distribucién observada y b frecuencia media esperada, y posteriormente se calculd ']a
probabilidad combinada para las tres repeticiones (SOXAL y RHOLF 1988, p. 679). Las hembras de A obstetricans
elegian preferentemente (fig. 8.2a, pdg. 134) cantos con frecuencias por debajo de Iz media de las frecuencias de
las ltamadas de fos machos (1157 Hz) (X2=17.8, GL=6, p=0.007); la eleccién de las hembras, por tanto, implica
una seleccion direccional hacia las frecuencias bajas. Las hembras de A. cisternasii también prefirieron frecuencias
por debajo de la media de las frecuencias de los machos (1471 Hz), aunque la diferencia no es significativa (fig.

8.3a, pag. 135, X¥=5.8, GL=6, p=0.446), por lo que la seleccion en esta especie puede no ser direccional.

En el experimento "superestimulos”, el coeficiente de repetibilidad de cada hembra también fue muy
bajo en ambas especies (A obstetricans 1=0.027, A cisternasii r=0.027). Las frecuencias medias elegidas por
las hembras de las dos especies fueron superiores a las frecuencias medias emitidas (A obstetricans, X2=17.5,
GL=6, p=0.008, fig. 8.2b, pag. 134; A. cisternasii, X2=16.3, GL=6, p=0.012, fig. 8.3b, pag. 135). Esto sugiere
que en A obstetricans la seleccién no es direccional-abierta (oper ended). En el caso de A cisternasii, este

resultado es coherente con el resultado obtenido en el anterior experimento, donde no se detectd seleccidn
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direccional hacia los cantos de frecuencia baja.

Resulta interesante combinar los resultados de los dos experimentos para obtener una idea global de las
preferencias a lo largo del rango de todas las elecciones posibles (experimento "centrado en la media”) y fuera de
este rango hacia Ia zona de bajas frecuencias (experimento "superestimulos™). Una forma de hacer ésto es
considerar que el porcentaje medio de hembras atraidas por el altavoz que emitia ka frecuencia mas baja en el
experimento "centrado en fa media”, corresponde a hembras que eligieron esta frecuencia porque era ka mas baja
disponible, pero que hubiesen elegido frecuencias ain mas bajas si hubiese sido posible. Ast por ejemplo, €l 22.2
% de todas las hembras de A. obstetricans eligieron durante el experimento "centrado en la media” e! altavoz que
emitia una frecuencia de 999 Hz. Si consideramos que toda b distribucién de los resultados del experimento
"superestimulos” representa ese 22.2 % de las hembras de A obstetricans, obtenemos la distribucion
representada en la fig. 8.4 (pag. 136). De esta forma podemos considerar que las barras en esta figura representan
la forma de la funcion de preferencias de las hembras para las frecuencias emitidas en los dos experimentos. Si
comparamos la distribucién de frecuencias de los cantos de los machos en cada pobladén (dirculos blancos en la
figura 8.4, pag. 136) con la distribucion de las preferencias de las hembras, observamos que la frecuencia modal de
las preferencias de las hembras esta claramente por debajo de la media de los cantos de los machos en el caso de
A obstetricans, y practicamente coinciden en el caso de A cisternasii. La frecuencia modal preferida fue de 0.38
DE (6 26 Hz) por debajo de la media de la distribucién de los cantos de los machos en A obstetricans, mientras
que en A cisternasii tan solo fue de 0.27 DE (6 23 Hz) por debajo de la media de h distribucién de los cantos de
los machos. La comparacion estadistica de I distribucion de frecuencias de las llamadas de los machos de la
poblaciény la de las frecuencias preferidas por las hembras muestra resultados significativos en A obstetricans

(GL=85, t=1.944, p=0.028) pero no en A cisternasii (GL=78, t=1.016, p=0.156).

En lo que se refiere a la relacion entre tamafio de las hembras y sus preferencias en el experimento
"centrado en la media", sélo una de las tres repeticiones efectuadas mostrd una relacion significativa (correlacion
negativa) entre el peso de la hembra de A. obstetricans y la frecuencia elegida (n=30, r=038, F=4.93, p=0.03).
La probabilidad combinada de las tres repeticiones, sin embargo, no dio un resultado significativo (GL=6,
X2=997, p=0.126). La correlacién entre ka longitud hocico-dloaca (SVL) y | frecuencia elegida tampoco fue
significativa en ninguna de las repeticiones realizadas, asi como tampoco lo fue su probabilidad combinada (GL=6,

X?=3,62, p=0.728). Del mismo modo, en A cisternasii ni el peso ni el SVL estaban significativamente
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correlacionadas con la frecuencia elegida (probabilidad combinada para el peso: GL=6, X2=3.72, p=0.714; para
el SVL: GL=6, X2=4.76, p=0.575).

DISCUSION

Los resultados del experimento centrado en la media concuerdan con los obtenidos en experimentos de
fonotaxis con dos altavoces para A obstetricans en estudios previos (MARQUEZ 1990, 1995a, 1995b). En estos
estudios, se observd seleccién direccional hacia frecuencias bajas a partir de dos tipos de experimentos con dos
altavoces: unos, en los que dos altavoces emitfan Hamadas sintéticas (1000 Hz, 1150 Hz, y 1300 Hz) en lados
opuestos de un recinto donde se soltaba una hembra (MARQUEZ 1995a), y otros en los que se contaba el nimero
de hembras atraidas hacia cada uno de dos altavoces que emitian cantos sintéticos de forma continua en el campo
(1200 Hz vs. 1500 Hz; MARQUEZ 1995a). En el caso de las hembras de A cisternasii, los experimentos de dos
altavoces en el laboratorio reflejaron una tendencia en la eleccién hacia llamadas de baja frecuencia (1364 Hz, 1491
Hz y 1618 Hz; MARQUEZ 1995b). En el segundo tipo de experimento (cinta emitiendo llamadas continuamente en
el campo) no se consiguid atraer a las suficientes hembras como para obtener resultados significativos (1400 Hz,
1500 Hz, y 1600 Hz; MARQUEZ 1990). Todes estos datos previos concuerdan con las observaciones que indican

- que las frecuencias Gptimas de sintonizacidn del sisterna auditivo periférico de las hembras de anuros podrian estar
por debajo de las frecuencias medias de los cantos de los machos y que ésto afectarfa a Ia eleccion de pareja (p.e.

RYAN et al. 1992).

El hecho de que nose obtuviesen resultados significativos en A cisternasii con estos experimentos de
siete altavoces, sugiere que las preferencias acusticas de las hembras se atentan en medios con mayor
complejidad acGstica. En Hyla cinerea (GERHARDT 1987) y Hyperolius marmoratus (TELFORD et al. 1989) se
ha detectado una disminucién similar de I selectividad. Ademas, parece que la preferencia por llamadas de
frecuencias bajas estd méas marcada en A obstetricans que en A cisternasii. Esto contrasta con €l hecho de que
en ambas especies los machos de mayor tamafio tienen mas ventajas para aparearse, y que no se han encontrado
diferencias claras en los gradientes de seleccion sensu LANDE y ARNOLD (1983) obtenidos en dos anos para cada
especie (MARQUEZ 1993). Es rﬁuy posible que la ventaja de los machos de mayor tamafio observada en A

cisternasii se deba mas bien a mecanismos de competencia acistica macho-macho, mientras que en A
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obstetricans las preferencias de las hembras jueguen un papel mas importante en la reproduccion (ver capitulo

5).

Las diferencias en la selectividad de las hembras observadas entre ambas especies pueden relacionarse
también con la duracin de la temporada reproductora de cada especie. La capacidad de eleccion de las hembras
puede estar sometida a una presion de seleccion mayor en un sisterna donde las hembras son capaces claramente
de percibir las llamadas de varios machos diferentes; si el ambiente acistico es demasiado complejo, esta
percepcidn puede no ser posible. En las poblaciones con una temporada larga de reproduccién (como es el caso
de la poblacién estudiada de A obstetricans) las hembras pueden encontrar pocos machos disponibles en una
noche porque la estacion reproductora es larga y generalmente no todos los machos cantan todas fas noches. Por
otra parte, en las poblaciones mds explosivas (tal es el caso de h poblacién estudiada de A cisternasii), las
hembras se exponen a un ambiente acistico mucho mas complejo ya que la mayoria de los machos llaman a  vez
en coros densos. Aunque como hemos visto (capitulo 7), pueden existir mecanismos para evitar solapamientos
entre llamadas de machos préximos, logicamente en coros densos la probabilidad de solapamiento de las llamadas
€5 mayor que en pequefas agregaciones de machos. Como vimos en €l capitulo 7, en los experimentos de dos
altavoces, las hembras de ambas especies discriminaron en contra del altavoz que emiti6 llamadas solapadas. E
fenémeno es similar al observado en Hyperolius marmoratus donde las preferencias de las hembras solo se
expresaban en coros pequefios (TELFORD ef al. 1989). GERHARDT y KLUMP (1988) encontraron también que h
precision de localizacion de los machos por las hembras de Hyla cinerea disminuia cuando el ruido de fondo de

los coros era relativamente alto.

Una explicacion alternativa puede basarse en las diferencias en la variacién en la disponibilidad de machas
en las dos especies. Aunque las hembras de A obstetricans puedan tener un nimero mis limitado de machos
sobre los que ejercer su seleccion, la variacion de la frecuencia de las llamadas es mayor en esta poblacién que en la
de A cisternasii (ver capitulo 3). Esta diferencia en Jos rangos de las frecuencias disponibles en ambas especies
puede explicar también por qué la selectividad de las hembra puede haber sido seleccionada més intensamente en

A obstelricans que en A cisternasii.

Existe un gran interés en estudiar b relacién entre las caracteristicas de las llamadas de los machos y su
tamaiio corporal (p.e. DAVIES y HALLIDAY 1978; DYSON y PASSMORE 1988, MARQUEZ 19952). Sin embargo,

aunque se ha demostrado para algunos anuros, una relacién significativa entre frecuencia de sintonizacion y
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tamafio (RYAN 1988a; ZAKON y WILCZYNSKI 1988), hay muy pocos casos donde Ja dependencia tamario-frecuencia
de sintonizacién auditiva se haya relacionado con una tendencia del comportamiento individual tal como una
preferencia de seleccién de pareja (RYAN et @l 1992). En nuestro estudio hemos podido observar que
frecuencia de los estimulos seleccionados por una hembra en el experimento “centrado en la media", no estd
correlacionada significativamente con el tamafio de la hembra. Este resultado sugiere que h correlacion entre
tamafio y frecuencia de sintonizacién auditiva no puede usarse para explicar el fenémeno de los apareamientos
ordenados por tamaiio que se han apuntado en algunos anuros (p.e. MARQUEZ y TEJEDO 1990) y en al menos una
poblacién alemana de A obstetricans (S. Boll, com. pers). Podria argumentarse que Iz baja repetibilidad
encontrada en la eleccién de las hembras sugiere que las preferencias no son 'especiﬁcas para cada hembra. Sin
embargo, pensamos que este resultado puede ser parcialmente explicado por la posicion relativa y el orden de
emisién de 1os altavoces que fueron variados aleatoriamente en todas las repeticiones de cada experimento. Si las
hembras, en medios actisticos complejos tuviesen una menor precision para localizar b fuente del sonido, un
ligero emror de localizacién del estimulo elegido supondra que se le asignase otro estimulo muy diferente,

disminuyendo drasticamente la repetibilidad de su eleccion.

Combinando los resultados de ambos experimentos, podemos concuir que fa seleccion hada bajas
frecuencias no es direccional-abierta (open ended) en ambas especies, y que los Optimos de frecuencias
preferidas estin dentro del rango de las frecuencias disponibles en cada poblacion. Ademds, €l hecho de que las
hembras seleccionen preferentemente frecuencias por debajo de la media en el primer experimento y
frecuencias por encima de la media en el experimento de "superestimulos” sugiere que sus funciones de
preferencia no se ajustan al modelo psicofisico, ni d modelo unimodal relativo discutidos en LANDE (1981), nia
ningiin otro modelo de preferencia direccional-abierta {open ended). Por el contrario parece que ka funcién de
preferencia responde al modelo unimodal absoluto (LANDE 1981) que ha sido adoptado en numerosas ocasiones
para explicar las preferencias de las hembras en anuros y en otros animales (GERHARDT 1991, 1994b; RYAN y
KEDDY-HECTOR 1992; RYAN et al. 1992). De acuerdo con otros autores (ver revision en RYAN y KEDDY-HECTOR
1992), pensamos que la diferencia entre las preferencias de las hembras y la disponibilidad media de machos es
inapreciable 0 inexistente, y de todos modos los valores preferidos se limitan al rango de los machos disponibles
en la poblacion, Este resultado es particularmente relevante si consideramos el hecho de que hay un considerable
solapamiento en las caracteristicas de las llamadas de los machos de las dos especies que pueden encontrarse en

estricta simpatria (MARQUEZ y BOSCH 1997).
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El sistema de apareamiento de Alytes cumple perfectamente e segundo criterio de SEARCY y ANDERSSON
(1986) sobre la eleccidn de pareja basada en sonidos: "el éxito de apareamiento del macho esti correfacionado en
la naturaleza con algin caricter”. B tamafio del macho en este caso, reflejado por Ia frecuencia dominante de I
llamada, se correlaciona con el éxito reproductor (MARQUEZ 1993). Por otro lado, el criterio 1 "las hembras
deberian presentar una preferencia para ese cardcter”, puede considerarse demostrado por los experimentos de
fonotaxis de dos altavoces (MARQUEZ 1995, 1995b) aunque se confima sélo parcialmente en ambientes
actisticos complejos. Asf, para explicar Ia ventaja reproductora de los machos de mayor tamafio hay que recurtir a
otros factores ademds de ha eleccién de pareja mediante las preferencia de las hembras. Entre estos factores
estarfa el hecho de que los machos responden de forma diferente a las llamadas de competidores de tamaiios

diferentes (ver capitulo 5).
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Fgura 8.98.
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Fgura 8.4,
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Cigiteelir. 9
ASIMETRIA FLUCTUANTE DEL TIMPANO,
TAMANO CORPORAL
Y SELECCION DE PAREJA EN

A. OBSTETRICANS Y A. CISTERNASII



RESUMEN

las hembras tiene. relevancia en by comanicacidrn actstica tmplicad en ef
proceso de seleccidn sexual ey Alyten. JSe han estudliado- los valores de
asinetrig fluctuante g tamasio- corboral con la precividrn de bocalizacisn de los
estimulos en expperimentos dp forotaxds con uno-y dos altavoces: JSe observar
dferencias apreciables erv el cormportamiento-de abrozinacisrn de las hembras
al estinado entre ambas esbecizs, y lambien se encuentran djerencias segirn l
complesidad del estimulp presentadt. Jaw hembras do A. cisternasis emplear
s tiempo- erv localizar s estimedos gue lus de . obstetricans: S el
eaperanento-de dos altavoces l precisidr de las hembras de A. obstetricans
e menor gue con env el de ary aleavoz. Je obseroa an alto: grado- de
corvelncidn entre by asimetriq fluctuante del timpano- y la precisidn de
localizacid del estimiudo; asé como-entre el tamario- del animal y ef tiempo-
empleads-en localizar el estimudo: For consgguiente, lo asimetriy fluctuante en
el dpgano-recebltor db la sefial en: las hembras pueds juggar un papel
importante en la seleccidr sexual.
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INTRODUCCION

Se denomina asimetria fluctuante (AF) a las variaciones aleatorias existentes en rasgos de ambos
lados del cuerpo que normalmente presentan simetria bilateral. Esta forma de variacién se atribuye a
perturbaciones durante el desarrollo (SOULE 1982): ya que ambos lados de un rasgo con simetria bilateral
son producidos por el mismo genoma, se asume que el grado de asimetria en un individuo refleja su

habilidad para canalizar el desarrollo cuando se enfrenta con el estrés.

Recientemente la AF ha sido objeto de estudio para explicar los patrones no aleatorios en las
preferencias de seleccin de pareja (p.e. M@LLER 1991, 1992). Se admite, en general, que una tasa baja de AF
es un indicador de buena calidad genética y, por lo tanto las hembras deberfan elegir machos con poca AF,
ya sea evaluando directamente la AF como senal (M@LLER 1992) o evaluando sefiales correlacionadas con la

AF (THORNHILL 1992).

Los machos de los anuros emiten vocalizaciones que son usadas por las hembras como sefiales
indicativas de la calidad de los machos, ya que en numerosas especies se ha constatado una fuerte relacién
negativa entre el tamafio del macho y la frecuencia espectral de su llamada. Como hemos visto, en Alytes
los machos mayores emiten sefiales mds graves que los machos pequefios, y las hembras seleccionan
llamadas de baja frecuencia (MARQUEZ 1995, 1995b). Las hembras de Alytes también cantan, lo que ha sido
explicado como un mecanismo mds para facilitar la localizacién de los machos (ya que éstos cantan en tierra
y muchas veces en grietas o enterrados). MARQUEZ y VERRELL (1992) sugirieron que puede ser necesatio un
estimulo actstico por parte de la hembra para hacer emerger al macho de su escondite y facilitar €l

encuentro y posterior apareamiento que también tiene lugar en tierra.
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El sistema de comunicacion de Jos anuros ha sido empleado para analizar la prediccién de que las
hembras elegirian machos simétricos (RYAN et al. 1995), ya que segun la hipétesis de "AF/buenos genes” la

simetria es un indicador de calidad genética.

Por otro lado en los anuros, los mecanismos de localizacion de las llamadas de los machos por
parte de las hembras, han sido estudiados desde varios puntos de vista (p. e. GERHARDT y RHEINLANDER
1982, EGGERMONT 1988), aunque hasta Ia fecha no se han estudiado las repercusiones de la AF de las

hembras en los procesos de localizacién y seleccidn de los machos.

El timpano de los anuros constituye el primer nivel de recepcion del sonido, y es una estructura
claramente bilateral (EGGERMONT 1988) sujeta a variaciones entre ambos lados del cuerpo. El medelo de
funcionamiento sugerido por EGGERMONT (1988) indica que el sistema de localizacién direccional de los
anuros se asemeja a un "sistema de gradiente de presién-presion”. En este sistema el efecto de una
asimetria en la membrana externa (correspondiente al timpano) seria multiplicado por el sistema de

gradiente, con lo que el error de localizacién de una fuente de sonido serfa mucho mayor.

é’me&t&mﬁ%wﬁ%&ﬁé&m&mw&woqﬁabﬁr%aﬁm do gue; wna menor tasa de
Mw@W&@WmW&wMM@Wm&W(m&@mw
el tamasio- del timpana)/, se correlaciona con wn inayor, grado- de gficacin en dickos procesos de

localizacidn

Si los machos constituyen un factor limitante o la diferencia entre !a calidad de los padres
potenciales es sustancial, las diferencias de eficacia de localizacién de las hembras pueden tener
implicaciones directas en sus procesos de seleccion, convirtiéndose por consiguiente en una ventaja de
unas hembras con respecto a otras de su especie en relacién al nimero de apareamientos o a la calidad de

los mismos. Ello seria, por definicion, un factor de seleccién sexual en las hembras.

Ademdis, en este capitulo analizaremos las diferencias en el comportamiento de aproximacion entre
las hembras de A. obstetricans yA. cisternasii a los machos cantores, asi como las diferencias en la

aproximacion segun la complejidad de los estimulos acsticos.
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MATERIAL Y METODOS

Se ha medido el diametro de los timpanos derecho e izquierdo, asi como la longitud hocico-cloaca
(SVL) de 30 hembras gravidas de A. obstetricans de la poblacion de la laguna Grande de Pefialara, y de 21

hembras grividas de A cisternasii de Mérida.

Se tomd tres veces el didmetro horizontal y el didmetro vertical de los timpanos de forma no
ordenada, con la ayuda de un calibre digital Mitutoyo CD-15 (precision: 0.01 mmy) o un calibre convencional
DEMM (precision: 0.05 mm). Se obtuvieron una media horizontal y otra media vertical para cada lado, y el
valor de AF del timpano resulté del valor absoluto de la media total del lado derecho menos la media total
del lado izquierdo. Posteriormente esta variable fue transformada utilizando la transformacién de Box-Cox:

x=(x+)M (siendo 1=0.002 y m=4).

Se realizaron dos experimentos de fonotaxis convencionales como los descritos en otros capitulos,
en los que se emplearon llamadas sintéticas generadas por ordenador. Para A obstetricans, se construyeron
llamadas de 100 ms de longitud (valor medio de la poblacion), y de 1000 Hz para un supuesto macho de
tamafio grande y 1300 Hz para un supuesto macho de tamafio pequerio (frecuencia media de la poblacion
41,5 DE), ambos a una tasa de repeticion de 49 llamadas/minuto. Para A. cisternasii se emplearon llamadas
de 170 ms, y de 1364 y 1618 Hz, a 53.8 llamadas/minuto. Todos los valores empleados se encontraban

dentro de los rangos de las poblaciones estudiadas.

Cada hembra se colocd en el centro de un recinto cuadrado de 1.8 m de lado con paredes de tela
negra tras las cuales, y en lados opuestos se situaron uno o dos altavoces. Una luz tenue iluminaba el
recinto, y todos los movimientos de cada animal se registraban con una cimara de video convencional
situada en la vertical a 1.8 m de altura. Cada animal disponia de un tiempo méximo de 3 minutos para elegit
un altavoz, si tocaba cualquier otro punto de la pared la prueba se consideraba nula. En el primer
experimento de fohotaxis se utilizd s6lo un altavoz que emitia el canto de un macho de tamafio grande
(lamada grave); en el segundo experimento, cada hembra debia elegir entre el canto de un macho de
pequefio tamafio y el canto de un macho grande, que eran emitidos alternativamente por dos altavoces
situados en lados opuestos. El volumen de los cantos fue ajustado con un sondémetro Realistic Sound

Pressure Meter a 70 dB en el centro del recinto.
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Las grabaciones de video de los recorridos de las hembras se trataron digitalmente y se analizaron
con la ayuda de la aplicacién informética NIH Image 1.60 para Macintosh. Se obtuvieron asi un total de 8
vatiables que resumian la trayectoria de las hembras hacia el altavoz. Estas variables se correlacionan
negativamente con la precision en la localizacion del sonido (mayor valor menor precision):

- tiempo de reaccion: tiempo transcurrido (en segundos) desde que la hembra se situaba en el

centro del recinto hasta que iniciaba el primer movimiento,

- tiempo empleado: tiempo transcurrido (en segundos) desde el primer movimiento hasta tocar un

altavoz,

- nimero de saltos: nimero de saltos de la hembra hasta llegar al altavoz,

- nimero de carreras: nimero de desplazamientos, sin saltar, hasta llegar al altavoz,

- longitud media de los saltos (en centimetros),

- longitud media de las carreras (en centimetros),

- distancia total recorrida (en centimetros) hasta alcanzar un altavoz,

- distancia final al altavoz: distancia (en centimetros) desde el centro del altavoz elegido hasta la

posicion final de 1a hembra, y
- Grave 0 Agudo (G-A): estimulo elegido en el experimento de dos altavoces,

Con todas estas variables de ambos experimentos, se realizd un andlisis de componentes
principales (ACP) con objeto de reducir el nimero de variables sin perder informacién. La variable G-A fue
linealizada asignando el valor 1 a la eleccién del altavoz grave y -1 a la del agudo (dada la conocida robustez
de los ACP a la violacién del supuesto de colinealidad). Posteriormente se realizaron correlaciones parciales
entre los factores obtenidos en el ACP (con un eigenvalue mayor de 1), y la AF del timpano y el SVL de las

hembras.

RESULTADOS

Los coeficientes de repetibilidad de todas las medidas del timpano analizadas son muy altos, entre

0.78 v 0.9 (A obstetricans media: 0.815, A cisternasii media: 0.845).

Como sucedia en el capitulo 4 con machos y hembras, en este caso existe un alto indice de
correlacion entre el tamafio del animal y el didmetro del timpano en las hembras de 4. obstetricans (n=30,

r=0.57, p=0.001) y de A. cisternasii (n=21, r=0.78, p=0.0001).
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Los valores medios del timpano suelen ser mayores en el lado derecho que en el izquierdo (fig. 9.1,
pég. 151) en ambas especies, lo que se traduce en una leve asimetria direccional hacia el lado derecho en A
obstetricans (n=30, t=1.672, p=0.105), y una marcada asimetria direccional en A. cisternasii (n=21,

t=4.498, p=0.0002).

Los valores obtenidos de asimetria fluctuante del timpano son extremadamente parecidos entre
ambas especies (A, obstetricans: n=30, media=0.143, DE=0.11, rango=0.002-0.458; A. cisternasii: n=21,
media=0.143, DE=0.12, rango=0.017-0.533), aunque son ligeramente distintos si se expresan en relacién al
tamafio del timpano (A. obstetricans: 3.7%, Alytes cisternasii: 5.3%). No existe una correlacién

estadisticamente significativa entre el SVL y la asimetria timpanica en ninguna de las dos especies.

Los valores obtenidos para las variables analizadas en las grabaciones de video aparecen en la tabla
9.1 (pag. 147). El recorrido mds corto y el recorrido mds largo efectuados por las hembras en ambos

experimentos, se representan en la fig. 9.2 (pg. 152).

Las diferencias obtenidas entre ambos experimentos para cada especie, y en el mismo experimento
entre ambas especies, aparecen en la tabla 9.2 (pdg. 148). En A obstetricans sblo dos variables presentaron
diferencias significativas entre ambos experimentos: la distancia total recorrida y la distancia final al altavoz,
en ambos casos las distancias son mayores en el experimento de dos altavoces que en el de un altavoz. Sin
embargo, cuando analizamos las diferencias entre especies para el mismo experimento, aparecen mas
diferencias significativas. Asi, cuando s6lo se presenta un estimulo, las hembras de A. cisternasii para
acercarse al altavoz emplean, en comparacién con A, obstetricans, més tiempo en comenzar a mMoverse,
realizan mds saltos y menos carreras, y ademds éstas son mds cortas. En el experimento de dos altavoces, las
hembras de A. cisternasii también esperan mas tiempo antes de moverse, y mas tiempo y un menor

niimero de carreras en llegar al estimulo.

Con el fin de reducir el nimero de las variables analizadas sin perder informacién se realiz6 un ACP
(tabla 9.3, pdg. 149). Para A cisternasii el ACP no se pudo realizar por falta de datos. El primer factor
obtenido en el ACP esta relacionado principalmente con el nimero de carreras en el experimento de un
altavoz, y la distancia final al altavoz en el experimento de dos altavoces. El segundo factor, se relaciona

fundamentalmente con el tiempo empleado en llegar al estimulo en el experimento de un altavoz, y el
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tiempo hasta el primer movimiento y el nimero de carreras en el experimento de dos altavoces. Ambos

factores de forma conjunta explican el 47.5% de la varianza de los datos originales.

En la tabla 9.4 (pag. 150) aparece un andlisis de correlaciones parciales entre los factores obtenidos
y la AF del timpano por un lado, y el SVL por otro. El primer factor aparece altamente correlacionado con la
asimetria en el tamaiio del timpano, mientras que el segundo factor presenta un alto grado de correlacion
con el SVL de las hembras. Es decir, a medida que aumenta la asimetria timpénica de las hembras, aumenta
la distancia a la que éstas se quedan del altavoz elegido en el experimento de dos altavoces, y disminuye la

longitud de las carreras en el experimento de un altavoz.

Por otra parte, a medida que aumenta el tamano de las hembras, disminuye e! tiempo de reaccién
en ¢l primer experimento y el tiempo empleado en llegar al estimulo en el experimento de dos altavoces,

ademis de aumentar la longitud de las carreras en el experimento de dos altavoces.

DISCUSION

Los rangos de AF encontrados para el tamafio del timpano son similares (corrigiendo por el tamafio
del animal) al encontrado en Acris crepitans por RYAN et al. (1995). La direccionalidad encontrada en la
asimetria timpanica en A cisternasii es dificit de explicar, y tal vez s6lo sea debida al menor numero de

individuos analizados.

Por observacion directa del comportamiento de las hembras durante los experimentos de
fonotaxis, en éste y en otros estudios similares, podemos relacionar los patrones de movimiento de la
hembra con el grado de motivacion en la eleccion del estimulo (RHEINLAENDER y KLUMP 1988). Asi por
ejemplo, el uso de desplazamientos largos sin saltar podria relacionarse con una localizacién més fina del
sonido, ya que las hembras en distancias cercanas al estimulo suelen desplazarse con carreras en lugar de
saltos. Ademas, las hembras que no terminaron la prueba (porque hicieron nulo al tocar las paredes del

recinto lejos del altavoz) solian desplazarse normalmente saltando.

Como cabria esperar, parece que la localizacién del sonido por parte de las hembras se hace mas

complicada cuando existen varios estimulos, y en A, obstetricans al menos, en €l proceso de eleccion las
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hembras recorren mids distancia hasta encontrar el altavoz y se quedan a mayor distancia de la fuente del
sonido. Sin embargo, parece que el tiempo empleado, asi como los patrones de movimiento que utilizan las

hembras para acercarse al estimulo, no se ven afectados por la complejidad del medio acustico.

Las importantes diferencias encontradas entre ambas especies en muchas de las variables
analizadas, como el menor nimero de carreras y el mayor nimero de saltos empleado por A obstetricans,
asi como el menor tiempo empleado en acercarse a los altavoces, podrian estar relacionados por un lado
con la anatomia funcional de las especies, y por otro simplemente con las condiciones ambientales durante
los experimentos. La mayor longitud relativa de los miembros en A. obstetricans y su mayor gracilidad, asi
como el tipo de hibitat de esta poblacion (supetficie rocosa con muchos obsticulos), explicaria la
tendencia de esta especie a desplazarse utilizando mis saltos que carreras frente a A. cisternasii (mucho
menos grcil y que en el 4rea de estudio ocupa zonas con superficies mas o menos despejadas). Por otro
lado, aunque ambos experimentos se realizaron en el medio natural (0 muy préximo a €ste) en el mismo
periodo en que los individuos de las poblaciones se encontraban apareindose, las condiciones
climatologicas peculiares, podrian explicar las diferencias de motivacion entre las hembras de ambas

especies que se reflejarfan en el tiempo en completar su eleccion.

En A. obstetricans, la ventaja encontrada de las hembras mas grandes para localizar mas
ripidamente los altavoces (y supuestamente en la naturaleza para localizar mis rdpidamente a los machos, y
por tanto poder elegir asi a los machos grandes) podria explicar en parte e} fendémeno de los apareamientos

ordenados por tamano encontrado en Alytes (MARQUEZ 1990).

Aunque existen multitud de trabajos en los que se analizan las repercusiones de la AF en la
seleccién de pareja, en todos ellos s6lo se estudia la AF de los 6rganos de los machos que pueden estar
implicados en los procesos de seleccién por parte de las hembras. Hasta ahora, nunca se habia estudiado
las repercusiones de la AF en los 6rganos de las hembras encargados directamente de recibir las sefales de

los machos.

Por tanto en este caso, la seleccién natural constituiria un nexo con la seleccion sexual. Si
asumimos que la AF es una fuente de variacién producida por perturbaciones durante el desarrollo, una

hembra cuyo desarrollo resultase en valores bajos de AF, dispondria de una ventaja sobre otras hembras en
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relacién al nimero o calidad de apareamientos; esto es la AF actuaria como un factor de seleccion sexual en

las hembras.

A la luz de estos resultados, 1a AF del timpano de los anuros podria ser un factor mas que afiadiese
ruido en la expresion de las preferencias de las hembras en la naturaleza. Las hembras con mayor asimetria
timpénica podrian tener més dificultad para localizar al macho preferido para el apareamiento en funcion
de su llamada, y por lo tanto otras hembras cercanas podrian acceder mas ficilmente a los machos
preferidos. Ademds, si no se considera la asimetria timp4nica, este factor distorsionante podria afectar a los
resultados de los experimentos de fonotaxis con altavoces empleados habitualmente en el estudio de las
preferencias de las hembras, aumentando en este tipo de experimentos la probabilidad de aceptar la

hip6tesis nula (no existe un criterio en la eleccién) cuando ésta es falsa (error tipo II).

Podemos concluir que, aunque sin duda existen otros factores (como el tamao corporal analizado
aqui) implicados en los procesos de localizacién de los machos de los anuros (y por tanto en los procesos
de seleccidon sexual), la AF del timpano de las hembras juega un papel importante. Este factor podria
complicar atin mas el estudio de los complejos procesos de localizacion en anuros (p.e. RHEINLAENDER y
KLump 1988). Este trabajo constituye la primera aproximacién al estudio de la AF de los 6rganos receptores
del mensaje en los procesos de comunicacién y de su efecto en el marco de los procesos de seleccion

sexual.
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Fabla .7,

A. obslefiicans A. cistemasif
G solo G-A G sdlo G-A
Tiempo de reaccion 1457(17.52) 1553(17.25) 5038 (58.96) 65.75(50.20)
0066880 1.71-82.64 282-234.26 0.48-161.64
Tiempo empleado 4132016600 43.62 20.61) 78.24(78.62) 13699 (89.4%)
11.0988.14 9079578 13.62-333.00 339437949
N°* saitos A46¢284  5460@.58) 7.29 (3.85) 2.13(4.64)
01200 G1200 4002000 3.00-2000
N° carreras 486{430) 548 (.67 0.57 (.09 1.47 (1.55)
01400 02000 03.00 0500
Longitud media salios 1277620y 1131743 1484284 1470@3.20
0-21.58 02881 10452166 9.50:19.37
Longitud media coreras 652305  7.77(3.08) 3.01(5.04) 7.34(677)
C-11.24 013.71 01332 02292
Distancia total 101,44 (8.56) 121.75(45.70) 11017 (40.25) 140.08 (44.87)
87.79-119.23  90.28-310.28 867824789 960022266
Distancia ol altavoz 81572y 13371035 2.80(8.11) 9.33¢653)
1.30-28.47 2585403 1.52-31.72 1.84-25.33

Medin, desviceidrn estdnadar /M/Mm@}yra@o(/&dw Mwmmmmméw%o
ﬂﬁw’»ﬁr, @mmaémwéafmmgd&mm:m&mmm-
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Fable, 9.8,

A. obslefricans A. cisfernasil
(G sdlo / G-A) (G sblo / G-A)

GL t p GL t p
Tiempo de reaccldn 5l 0.20 0842 Pl D77 0.449
Tiempo empleado 51 044 0.665 28 -1 0066
N*® saltos 51 -1.29 0204 Z -1.16 0.256
N° carreras 51 045 0652 Py -1.79 0085
Longitud media saltos 51 078 0437 z 032 0905
Longitud media carreras 51 -1.49 0.143 b7 -1.85 0062
Distancia total 8 -2.26 0.028 a -1.89 0070
Distancia al allavoz 51 -2.20 0032 z 037 0.864

G solo G-A
(Ao / Ac) {Ao [ Ac)

GL t p GL t )
Tiempo de reaccidn 4 -3,00 0005 B -4.60 0,000
Tiempo empleado 4, -2.41 Qo K] S04 0.000
N° saltos 2D -2.69 0010 38 270 Q010
N® cameras £ 365 118 8]] 3B 267 oon
Longitud media saltos .4} -1.18 0.245 B -1.67 0.104
Longitud media cameras 40 28 0008 B 028 0.785
Distancla total Q0 -1.11 0273 B -1.22 0.230
Distancia ol altavoz £ 070 04388 3B 135 0183

Fast do lov 6 entre tibor de exfierimento.y entre esbectes para todas ths varinbles del védeo- analizadas
@Mmmgmmmfmqg/mmym@wa@' Ao, A obstetrivansy Ao, A a.f&e/ﬂmw/
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Fabla 9.8

. Factor 1_Factor 2 Faclor 3 Faciord Factor 5
Experimento G solo 1
Tiempo de reaccion 026 041 054 001 014
Tlempo empleado 027 054 006 004: 0.64
N° sallos 018 005 076 024 0O
N° carreras 034 014 0.48 04 oNn
Longliud media salios -0.03 026, 032 013 0.84
Longitud media cameras 052 005 00 023 0.48
: Distancia total 040 016 00?052 002
‘Distancia al altavoz 006 0.44 0586 0.22 010
Experimento G-A
Grave o Agudo 025 Q00 081 002 0.08
Tiempo de reaccién 013 089 006 008 027
Tiempo empleado 007 0.12 005 077; 048
N* saltos 025 0.06! 061 0.24; 051
N° carreras 020 028 042 gs1: 087
Longilud media saltos 006 027 018 007 080
Longitud medla canmeras 038 073 030 02 02
Distancia total 005 023 0.1 087 002
bistancia al altavoz £0.89 006 D09 005 000
Eigenvalue 58 23 19 1.6 12
% varlanza explicado 342 133 109 9.3 72

Resutacds- del andlisis de compbonenies, pfmcféczér//ém las vardables estudinds
en los dow experimentos. dg fonotaxss para A. obstetricans.
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Fabla,9.4.

A.F SVL
¥ P t p
Factor 1 -4.06 [8]a0e) Q4o 0.653
factor2 0.10 0922 . 237 0027
Factor 3 109 0.289 -1.08 0.293
Factord 007 0943 046 0648
Factor 5 076 0457 -1.14 0267

Goomézabﬂ&vpa/MMM@ﬁmoﬁmﬂﬂwd./ﬁog_@
v asimetrl fluctuante timpdnica y el tamario- (S
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Fgura 9.7.

A. obstetricans
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Fgura, 9.2.

A. obstefricans
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A. cisternasii
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CONCLUSION



PERSPECTIVA HISTORICA DEL
ESTUDIO DE ALYTES

Los primeros estudios sobre el género Alytes se remontan a finales del siglo XIX y principios del XX con
los trabajos de DE L'ISLE (1873, 1876), LATASTE (1877, 1879), BOsCA (1879), HERON-ROYER (1886) y BOULENGER
(1912). Estos estudios se limitaban a describir la biclogia reproductora de Alytes y su sistema de apareamiento,
aunque en ocasiones se trataban de trabajos minuciosos que aportaron mucha informacion, En estos trabajos las

vocalizaciones de los machos sélo eran comentadas de forma cualitativa.

Posteriormente, hacia los afios setenta, comienzan a realizarse los primeros estudios cuantitativos, y en
algunos de ellos se tratan las vocalizaciones (CAMBAR y MARTIN 1959; MAGNIN 1959; REMY 1959; SCHNEIDER
1966; HEINZMANN 1970), aungue la falta de medios técnicos hizo que estas primeras aproximaciones fuesen muy

limitadas.

Pero fue en los afios ochenta con los estudios de CRESPO y con la publicacion del libro "Historia
biologica del ferreret”, cuando el género Alytes se tratd mas en profundidad (CRESPO 1979, 19813, 1981b, 19822,
1982b, 1982c; CRESPO et al. 1984, 1989), incluyendo la caracterizacion y el andlisis detallado de las vocalizaciones.
También en estos afios se realizaron otros trabajos sobre la filogenia, fenologia, genética, motfologia,
reproduccién, etc. (ARNTZEN y SZYMURA 1984; HERRERO 1984; SANCHIZ 1984; VIEGAS y CRESPO 1985;

RODRIGUEZ-JIMENEZ 1984; READING y CLARKE 1988).

Ya en la década de los noventa se realizaron estudios precisos sobre Ia reproducdon y 1 filogenia de las
especies del género Alytes (RAXWORTHY 1990; MARQUEZ 1990, 1991, 1992; GARCIA-PARIS 1992; VERREL y
BROWN 1993; ARNTZEN y GARCIA-PARIS 1995), aunque sélo en los tltimos afios las vocalizaciones se han
estudiado de forma experimental (BUSH 1993, 1996; MARQUEZ 19952, 1995b; MARQUEZ y BOsCH 1997).
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Sin embargo, hasta la realizacion de este trabajo, en €l estudio de sistema de apareamiento de Afytes
nunca se habfa considerado el posible efecto de la competencia acistica entre machos, estudidndose sélo, y no

con la profundidad adecuada, los mecanismos de seleccion de pareja de las hembras.

VENTAJAS Y LIMITACIONES DE ALYTES
COMO MODELO PARA EL ESTUDIO DE
LA EVOLUCION DEL COMPORTAMIENTO
REPRODUCTOR EN ANUROS

La idoneidad del estudio del comportamiento reproductor de Alytes dentro de los anuros, se basa en

cuatro cuestiones principales:

1. Se trata de especies primitivas que, salvo en algunos estudios realizados con Bombina, hasta el trabajo
de MARQUEZ (1990) nunca se habfa estudiado con profundidad el papel de las vocalizaciones en su

comportamiento reproductor.

2. Alytes presenta llamadas de apareamiento extremadamente simples definidas por un nimero muy
limitado de pardmetros, lo que facilita su manipulacién. Esto permite la experimentacion con un gran control de los

componentes de las llamadas, que lleva a obtener conclusiones claras.

3, La dualidad de sus habitos reproductores (prolongado us. explosivo) entre poblaciones, segin su
localizacién en la Peninsula Ibérica, propordona un excelente Iaboratorio natural para estudiar hipétesis sobre

estrategias reproductoras.

4. Debido al esfuerzo de estudio de este género en los (iltimos afios (READING y CLARKE 1988; MARQUEZ
1990; ROSA et al. 1990; RAXWORTHY 1990; MARQUEZ y VERRELL 1991; GARCiA-PARIS 1992; MARQUEZ 1992,
1993; BUSH 1993; VERRELL y BROWN 1993; ARNTZEN y GARCIA-PARIS 1995; GARCIA-PARIS 1995; MARQUEZ 19953,
1995b; BUSH et al. 1996; MARQUEZ 1996, MARQUEZ y BOSCH 1996, 1997), su filogenia y ecologia se conocen muy
bien, y probablemente se trate en la actualidad del género europeo en el que mejor se comprende €l papel de las

vocalizaciones en su comportamiento reproductor.
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Como ya hemos sefialado, aunque el sistema de apareamiento de varias especies de anuros se conoce en
la actualidad relativamente bien, su estudio en el caso de Alytes, puede aportar una visién de los mecanismos que
imperan en este proceso en especies primitivas. De esta forma, junto con los amplics conocimientos adquiridos
en especies mds evolucionadas de hilidos y leptodactilidos, podremos conocer mejor b evolucion de h

comunicacion en los anuros.

Por otro Iado, el genero Alytes presenta peculiaridades que hacen complicado su estudio en las
poblaciones naturales. En primer lugar, al tratarse de especies que cantan y se aparean el tierra, los individuos se
pueden distribuir por extensiones mucho més amplias que en €l caso de otros anuros que acuden a charcas o
puntos de agua para reproducirse. Ademds, al encontrarse en tierray presentar un tamafio reducido, asi como una
coloracién criptica, la localizacién de los ejemplares (sobre todo de las hembras) puede resultar muy dificil. Esto es
especialmente importante en el caso de las hembras, ya que como hemos visto, €s necesario conseguir un gran
numero de ejemplares grividos para utilizarlos en experimentos de fonotaxis. Ademds, en poblaciones con
reproducdi6n explosiva, la extremada brevedad del perfodo reproductor, hace que l captura de hembras con
huevos sea realmente complicada (en este escenatio la mayor parte de las hembras de la pobladon podrian
aparearse el primer dia de h estacién, coincidiendo con las primeras luvias). Por otro lado, en poblaciones con
reproduccion prolongada, la larga duracién del perfodo reproductor (que puede abarcar casi todo €l afio, como en
el caso de A cisternasii en Madrid), asi como la dispersion de los ejemplares por amplias zonas, hacen que I
captura de un mimero relevante de ejemplares sea muy dificil. En el caso de A obstetricans ademés, sus hébitos
cavernicolas, y en el de A cisternasii sus habitos excavadores, hacen que la captura de individucs cantando

enterrados o dentro de grietas sea complicada.

Otra dificultad, como vimos en el capitulo 4, es el escaso dimorfismo sexual que presenta este género, fo
que en determinadas circunstancias puede suponer la no determinacién del sexo de un individuo que nos
interese. Afortunadamente, como hemos visto, esto puede solucionarse con el uso de funciones discriminantes

como las que aparecen en el capitulo 4.

Otro problema afiadido en los trabajos de campo, es la dificultad del seguimiento de un individuo
concreto a lo largo de todo el periodo reproductor. La falta de un método eficaz de marcaje, que no sea traumdtico
{como la amputacién de falanges), que se mantenga durante muchos dias, y que permita el marcaje de cientos de

individuos (debido al tamafio extremo de algunas poblaciones y a el bajo indice de recaptura), hace que el
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seguimiento de los individuos en el campo, desde que comienzan a cantar hasta que liberan ka puesta en el agua,

sea poco menos que imposible.

CONCLUSIONES GENERAILES

Considerando todos los resultados obtenidos en los diferentes capitulos, podemos responder al objetivo

planteado de determinar la existencia de la competencia actistica entre machos de la siguiente forma:

1. en efecto existen fenémenos de competencia actstica entre machos e interacciones actisticas macho-
macho en ambas especies de Alytes estudiadas. La competencia aclistica entre machos se expresa como un
incremento en el esfuerzo de emisién de llamadas, permaneciendo inalteradasel resto de las caracteristicas de

llamada . Las interacciones actisticas entre machos se manifiestan en un ajuste temporal de las lamadas,

2. dichos fendémenos de competencia e interacciones acusticas entre machos afectan a las preferencias
de las hembras, por lo que las conclusiones obtenidas sobre el sistema de apareamiento de Ahtes basadas solo en
el estuctio de seleccion de pareja deben de ser tomadas con precaucion. Ademds, estos mecanismos pueden

servir para explicar fenémenos como el apareamiento ordenado por tamarios.
Como resultado de este trabajo se pueden obtener otras conclusiones importantes:

3. el fenémeno de competencia aciistica entre machos parece mds intenso en A cisternasii, donde

ademis, la eleccion de pareja de la hembra podria tener un papel menos importante al no poder expresarse,

4, algunas caracteristicas de las llamadas (como relacién temperatura-duracion) pueden usarse como

eficaces marcadores del estatus taxondmico de las poblaciones,

5. €l problema del escaso dimorfismo sexual en Afytes puede ser solventado mediante €l uso de técnicas

matematicas que permiten reconocer 2 ambos sexos en cualquier circunstancia,

6. las preferencias de las hembras por llamadas de baja frecuencia, se encuentran dentro del rango de las
llamadas disponibles en k naturaleza, ademas dichas preferencias se mantienen en medios acisticos complejos

por lo menos en A obstetricans,
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7. pueden existir otros factores, ademés de la competencia acistica y las interacciones, que jueguen un
papel importante en los procesos de seleccion de las hembras, como fa asimetria fluctuante de sus érganos

auditivos.

FUTURAS LINEAS DE INVESTIGACION
SOBRE EL SISTEMA DE APAREAMIENTO
DE ALYTES

Alolargo de todo este repaso del conocimiento del sistema de apareamiento de Ahtes, hemos podido
comprobar que ain quedan muchas cuestiones por resolver. Los puntos concretos que pensamos que deberian

desarrollarse en el futuro, y en los que estamos trabajando en la actualidad son:

1. Profundizar en el estudio del comportamiento de machos y hembras frente a las vocalizaciones,
mediante el uso de playback interactivos. El uso de este tipo de experimentos, que hemos iniciado aqui, permite
plantear cuestiones sobre respuestas relativas de los individuos frente a parimetros concretos de las
vocalizaciones. Por ejemplo, seria de gran wtilidad b realizacion de experimentos de playback con estimulos de
frecuencias relativas al sujeto analizado. Esto implica el andlisis en tiempo real, de las llamadas del individuo
analizado, asi como la construccidn a medida de Jos estimulos y su emision. También, sedfan importantes para
entender mejor el comportamiento de fas hembras en los instantes finales del proceso de seleccion de los

machos, la realizacién de experimentos de playback interactivos que incluyeran las vocalizaciones de las hembras.

2. Estudio a largo plazo de individuos concretos, desde el inicio del periodo de canto, hasta incluso el final
del periodo reproductor de su descendencia. Esto es, el estudio de la eficacia biolégica o fitness de un individuo,
que abarcarfa varics afos de seguimiento. En este sentido, serfa de gran interés realizar estudios sobre ka
heredabilidad de los caracteres de las Hamadas que no se conoce en la acualidad. Este tipo de estudios a largo
plazo, deberia incluir el analisis de variables de los machos como: el gasto energético de las llamadas, el esfuerzo
de Tamada a lo largo de toda la estacién reproductora, el ndimero y caracteristicas de los apareamientos
conseguidos, el tamafio y éxito de eclosién de la puesta, Ia viabilidad y supervivencia de las larvas, y a mucho mis

largo plazo, el &ito reproductor de la descendendia.
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Este tipo de estudios a largo plazo, como es l6gico, sélo podia llevarse a cabo con un reducido nimero de

ejemplares conocidos, y en condiciones de pseudocautividad en un recinto controlado de fcil acceso.

3. Otro gran tipo de estudios de enorme utilidad, que nos proponemos realizar en los préximos afios, son
los estudios neurofisilégicos. Este tipo de estudios incluirian la realizacién de curvas de sintonizacién auditiva en
funcién de la frecuencia, que como ya hemos visto, constituyen la otra gran posibilidad de analizar el efecto de las
itamadas en el comportamiento de los individuos. Otro puntos de estudio, como la relacion tamafio corporal-
frecuencia de sintonizacién, o ka posible divergencia en la sintonizacidn de los dos sexos, setvirfan para responder

preguntas que han quedado aqui como meras especulaciones.

El estudio de las respuestas neuronales frente a la temporalidad de las llamadas, y al solapamiento de

éstas, constituye un campo nuevo en la investigacién neuroetolégica que podria resultar de gran interés,

La integracién de los conocimientos del comportamiento de los individuos frente a las vocalizaciones,
junto con el conodmiento de los mecanismos neuronales, aportarfan una vision de conjunto necesaria para

entender de forma més profunda los mecanismos involucrados en la comunicacion.

4, Por ultimo, puede ser importante considerar otros factores que podrian estar involucrados en los
procesos de competencia entre machos o seleccion de pareja de Jas hembras, y que no han sido investigados. Tal
es el caso del fendmeno de ka asimetrfa fluctuante de los érganos implicados en el proceso de recepcion (0

emisién) del mensaje, que hemos tratado en parte en el capitulo 9.

Otros procesos, como el poder de propagacién actistica de fas sefiales en funcion de las caracteristicas del
macho, del habitat, 0 mds interesante atn, de b posicién espadial de los machos en el medio, deberian ser

analizados en profundidad pese a las dificultades técnicas que plantean.

o5 conocinientos adguiidos fasta l fechay funto cor las: investigacione frturas gue se estdr
realizandl, Aacen | géneror Apten no- sl angenple 200lagicordinvestigacisn mapfoligica, genétis
ecolygica, y empberimental; sino- we excelente modelo- eagberimental. Gste modklo- experimental puede ser
wna titef ferramienta no- solo- para demostrar Agbdtesés sobre of papel del comportamiento- en an marco-
evolutive; sino incluso para demostar- hjpotesis evolutivas db grar relevancia:
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ANEXO I

INTERFACE GRAFICO Y LISTADO DE
SCRIPTS EN LENGUAJE HYPERTALK DE LA
PILA HYPERCARD CSER

Visualizar grafico
on mouselp
globat port
sot ineSize to 1
if InputLevel{porn) < 0 then
answer "No hay respuesta del MacRecorder." with
POK"
exit mouseUp
end if
repeat until the mouse is down
choose select tool
drag from 18,78 to 200,177
domenu "Clear Picture”
choose line tool
put 177-InputLevel() into old
put 1 intoi
repeat until i > 200 or the mouse is down
put 177-InputLevel{port) intc new
if new > 177 then
choose browse tool
exit mouseUp
end if
drag fromi-l.old to inew
put new into old
puti+ 1intol

end repeat
end repect
choosa browse tocl
end mousslUp

Respuesta
onmouselp
global sndsPresent, sndNo
put second item of the clickLoc into vioc
subtract (the top of me) from vioc
add the scroll of card fleld 1D 44 to vloc
put (vloc div 12) + 1 into sndNe 12 is the
textHeight of this fid
put line sndNo of sndsPresent into ¢d fid "theSoung*
getinfo
end mousetlp

Reproducir
on mouselUp
put cd fid theSound® into soundName
if souncinarme is empty then exit mouseUp
Fplay soundName
if the result = 101 then AnsErr "Incapaza de localizar
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variobles giobales”

if the result = 102 then AnsEm "Lista lleng”

if the result = 103 then AnsEr *Tipo de sonido
desconocido”

if the resutt < 0 then ShowError (the result)
end mouseUp

Datos
on mouselUp
global ShowStats
put the hilite of me into ShowStats
if ShowStats then
—~set the rect of cd fid "SoundList* to 271,62,394,171
Getinfo
olse
—set the rect of cd fid "Soundlist” to 271,62,396,241
end If
end mouseUp

Empezar
on mouseUp
global port
put 1 Into SampleNo
if InputLevel(port) < 0 then
answer "No hay respuesta del MacRecorder.” with
"OK"
exit mouselp
end if
put cd fid “freq’” into freq
if cd fld "thresh® < 0 then put 0 into cd fid "thresh®
if cd fid "thresh" > 100 then put 100 into cd fid
"thresh”
put cd fid “thresh" into thresh
repeat until the mouse is down
set cursor to busy
put InputLevel(port) info lLevel
if llevel » thresh then
put return & the long time & * - * & ILevel after-
last line of cd fid “tape”
add 1to SampleNo
end if
wait (freq) seconds
end repeat
end rmouselUp

Borrar
on mouselp

put empty into cd fid “tape”
end mousellp

Activar respuesta ON
on mouselp
set numberformat 1o O
global port,espera
Fplay Stop
sef the hilite of cd bin "Off* to false
set hilite of me to frue
put cd fid "theSound” into soundName
put value (cd fid retardo’) into espera
if soundname is empty then exit mouseUp
if cd fid "foo" »%9 then put 92 into cd fid Yoo®
if ed fid *foo" < 0 then put 0 info cd fid “foo"
if InputLevel(port) < 0 then
answer "No hay respuesta del MacRecorder.” with
"OK™
set the hilite of me to false
set the hilite of cd bin "Off* to true
exit mouseUp
end if
repeat until the mouseClick

set cursor to busy
put InputLevel (port) into vol
if vol > cd fid "foo" then
Fplay soundName
wait value{espera)
— Espera a activarte el lkargo de tu propio sonido
endif
end repeat
Fplay Stop
set the hilite of me 1o false
set the hilite of cd btn "Off* to true
end mouseUp

Activar respuesta OFF

on mouseUp

Fploy stop
end mouseUp

Borrar
on mouseUp
Fplay stop
put cd fld "theSound” into soundName
if soundName is ermpty then exit mouselUp
If the optionKey is down then
DoErase soundName
else
put ¢, Borrar el sonido: ™ & soundNarme & ™ 7" into
theMessage
Answer theMessage with "Cancelar” or "OK*
if it is "OK" then
Dotrase soundName
end if
end if
end mouselp
on DoErase soundName
EraseSnd soundName
ShowError (the result)
updatelist
—put emplyinto cd id ID 4
Getinfo
end DofErase

Silencio

onrmouseUp
Fplay stop

end mouselp

Salir
on mouseUp
answer ", Est@ seguro de querer salir ?* with "No” or
Isill
if it Is "No" then exit mouseUp
DoMenu *"Quit HyperCard*
ernd mouseUp

a
Conexion
cnmouselp
global port
set the hilite of bg btn "Printer Port* to false
put "1* into port
set the hilite of me to true
end mouseUp

on mouselp
global port
set the hilite of bg bin "Modem Port" to false
put “2" into port
set the hilite of me to true
end mouseUp
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ANEXO II

LISTADO EN EN LENGUAJE ZBASIC DE LA
APLICACION SOLAP

00001 CLS
00002 WINDOW #1."Solap”.(4,38)-(635,395), 1
00003 PRINT " O S S A -

wwd PRINT ™ ERRARE WEE AR 8 dAE AEER WERREA
00005 PRINT* FEREEE € B R % R W ARREREN
00006 PRINT REAEEE ANE N E LR R P
00007 PRINT " bbbl e r R

00008 PRINT " LA T L L I R ]
00009 PRINT " R OAN R SRR A A ]
00010 PRINT

00011 PRINT “El fichero de enfrada debe ser un archivo de texto de dos columnas con una coma”
00012 PRINT "entre los datos. La primera columna debe contener ios loc del animal llamado A®
00013 PRINT "y la segunda los del B. El animal A es slempre el A aungue en ocaslones Ia”
00014 PRINT "sacuencla sea BA. Cuando en una Intergccion un animal no responda se colocara un®
00015 PRINT "0 en el lugor de su loc, p.a.locA0 ¢ 0,locB (el primer loc no puede ser 0.0)."
00016 PRINT "Solap calcula primero el indice de solapomlento reaf de las llomados de los 2
00017 PRINT "individuos. Despues para cada animal genera una serle de llamadaos tormando al*
00018 PRINT "azar todos y cada uno de sus Intedloc (sin repeticion), y posteriormente”

00019 PRINT "calcula el indice de solapamlento medio que se obtendria sl estas dos series”
00020 PRINT "comrespondleran a dos animales que contasen Juntos (es dadir el . esperadc”
00021 PRINT "por azar). La situccion de la primera llamada de la serie es un valor ol azar'
00022 PRINT "del primer interoc de cada animal.”

00023 PRINT "El indice de solapamlento de una llamada es la relacldn entre el iempo en que”
00024 PRINT "solapa esa llamada con la del vecino y su duracién. Per tanto cuando una”
00025 PRINT "lamada no solapa con ofra su lis. es 0.

00026 PRINT "El indice de llemadas atractivas es la proporcion de komadas de los dos

00027 PRINT "individuos gue no solapan.”

00028

00029 PRINT

00030

Oms‘l Jt.ii'dofos Inlciqlesitttt.iitt.ittttitttt’-ttttt-ittt-ni--twn-tt---t---tt-tittttti-tttt--tt----w--!"w
00032

00033 CLEAR

00034 DEFSTR A-Z

00035 DEFDBL A-Z

00034 DEFINT A-Z

00037

00038 INPUT "Nombre del archivo de dotos:",Entrada$

00039 INPUT "Duracion media de A".DurA#

00040 INPUT "Duracion media de B:".DurB#

00041 INPUT "Numero de simulociones:":Simu%

00042 INPUT "Velocidad de ejecucion (R/L:"VS

00043 ‘entrada$="ejemplo.durA#=190:durB#=170:simu%=10:v§="R"

00044 CLS

00045

00046 OPEN "I, 1.Enfrada$

00a47

00000 BIM LocA#(1200).LocB#(1200)

00000 DIM llocA#(1200).1locB#(1200)

00000 DIM Crden A%(1200). Crden2A%(1200)

00000 DIM Orden’ B%(1200), Orden2B%{1200)

00052 DIM HocazarA#(10001), llocazarB#{10001)

00000 DIM AzarlocA#(1200), AzarlocB#{1200)

00054 DIM ImsA#(1200), ImsB#(1200)

00055 DIM G A#(12003,GB#(1200)

00056 DIM GaA#(1200), GaB#(1200)

00057

00058 Nf¥=1

00059 DO

Q0060 INPUT#T, Ad.B#

00061 LoCA#(NIN)=A#LOCB#(NI%)=B#

00062 NI%=NI%+1

00043 UNTIL EOF(Y)

00064 CLOSE#

000465 Nf%=Nf%-1

00066

00067 Sallda$=Entradas+" result"

000468 DEF OPEN "TEXTTHNG*

00062 OPEN O.2.5alidas

00070
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00071 *****Calculo de los solapamilentos 8n la SECUBNCIA faq| T T arrrarr st —— hid
00072

D073 PRINT "+ CALCULO REAL DE SOLAPAMIENTOS ***+***

00074 PRINT #2,"REAL"

00075 PRINT:PRINT "lteracclon ","Distancia *,"Tipo " ".s.A " 5B "

00076

00077 ConA%=0:ConB%=0:Ns%=0:lsA#=0:1sB#=0

00078 FOR F=1 TO Nf%

00079

00080 IF LocB#(F%)=0 THEN TipaS$="NI"ConA%=ConA%+ 1 :Dif#=090009:SA#=0:5B#=99.GOTO "Result"
00081 IF LocA#{F%)=0 THEN TipoS="NI"ConB%=ConB%+1:Dif#=099099:5B#=0:5A#=99:GOTO "Result"
00082

00083 Dift=LocB#(F)-LocA#t(F)

00084 ConA%=ConA%+1:ConB%=ConB%+1

00085

00084 IF Dif#=0 THEN GOSUB "casoAB"

Q0087 IF Difi>0 THEN GOSUB "casoAB”

00088 IF Dif#<0 THEN GOSUB “"casoBA"

00089

00090 "Resutt”

00091 PRINT F.Dif#, Tipo$.:PRINT USING "## ##4",SAH USING "##. 4", SB4

00092

00093 NEXT F

00094

00095 PRINT.PRINT *Indice de llamadas afractivas (A+B):" USING "##.###",(ConA%+ConB¥%-Ns%)/(ConA%+ConB%)
00096 PRINT "Indice de Interacclioneas con solapamiento: (Ns%/2):" /" (ConA%-1);USING "#. " (Ns%/2)/(ConA%-1)
00097 PRINT "Indice medio de solapamiento de A USING "##.##3" 1sA#/ConA%
00098 PRINT "Indice medlo de solapamiento de B:" USING "##.###%|sE#/ConB%

00099

00100 PRINT #2"Indlce ds llamadas afractivas (A+B)USING "## ###" (ConA%+ConB%-Ns%)/(ConA%+ConB%)
00101 PRINT #2."Indice de interacciones con solapamiento:;USING “## ####"(Ns%/2) /(ConA%-1)
00102 PRINT #2,"Indice medio de solapamiento de AMUSING "## 44" sA#/ConA%
00103 PRINT #2,"Indlce medlo de solapamiento de B USING "##.###"1sB#/ConB%
00104

00105 GAr#=IsA#/ConA%:GBr#=IsB#/ConB%

00106

00107 PRINT:PRINT"Presione una tecla para continuar.”

00108 "Pausal”

00109 AS=INKEYS:IF AS="'THEN GOTO "Pausa("

00110 CLS

00111

00112

00113 "*"**calculo de solapamletos al azar**** bbb hhddddh
o114

00115 'se colculan ios Interloc (no los intercalls)

00116 FOR F=1 TO Nf%:llocAR(F)=-1:llocB#(F)=-1:NEXT F

00117

00118 Cont1%=1.Cont2%=2:A%=1:B%=1

00119 "NoceroA®

00120 IF LocA#(Cont2%)=0 THEN Cont2%=Cont2%+1:A%=A%+1:GOTO "NoceroA”
00121 llocA#(B%)=LocA#(Cont2%)-LocA#(Cont1%)

00122 Conti%=Cont2%: Cornt2%=Cont2%+1

00123 A%=A%+1,B%=B%+1:IF A%<Nf% THEN GOTO "NocercA"

00124 B%=B%-1

00125

00126 Cont1%=1:Cont2%=2:C%=1:0%=1

00127 "Nocerch"

00128 IF LocB#(Cont2%)=0 THEN Cont2%=Cont2%+1:C%=C%+1:GOTO "NoceroB”
00129 locB#(D%)=tLocB#(Cont2%)-LocB#(Cont1%)

00130 Cont1%=Cont2%:Cont2%=Cont2%+1

00131 CH=C%+1:D%=D%+1:IF CH<Ni% THEN GOTO "NoceroB”

00132 D%=D%-1

00133

00134

00135 "*****creaccion de secuencias al azgrer» Tt e
001356

00137 Imlla#=0:Imis#=0:ImsA#=0:lmsB#=0

00138

00139

00140 PRINT#2,"AZAR"

0041

00142 FOR Veceas=1 TO Simu%

00143

00144 CLS:PRINTPRINT ******* CALCULO DE SOLAPAMIENTOS AL AZAR. SIMULACION "
00145 PRINT Veces," ******".PRINT

00146

00147 se toman todos y cada uno de los infetioc al azar

00148

00149 AzarlocA#(1)=RND(llocA#(1 Yy AzarlocB#{1)=RND(llocB#(1))

00150

00151 ‘Animal A

00152 FOR F=1 TO BX:T%=RND(10000}:Crden] A%F)=T%locazarA#(T%hy=locA#(F):NEXT F
00153 FOR F=1 TO B%:Orden2A%F)=0:NEXT F

00154 N%=1:Cont%=1

00155 "BucleA™

00156 Norden%=0

00157 IF N%>B% THEN GOTO "FinA*
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00158 M%=0rcdlan1 A%{N%}

00159 IF M%=1000000 THEN N%=N%+1:GOTO "BucleA"

0N &0 FOR F=1TO B%

00161 IF Orden] A%(F)<M% THEN M%=0rden1 A%F):Norden®%=F

00162 NEXTF

00163 IF Norden%<>0 THEN Orden2A%Cont%)=M%:Ordent A%(Nordeni)=1000000.Cont%=Cont%+1:GOT0 "BucleA”
00164 Orden2A%{Cont®l=M%:Ordenl A%(NSG)=1000000:N%=N%+1:Cont%=Coni%+1:GOTO "BucleA"
00165 "FInA*

00166

00167 'Animal B

00168 FOR F=1 TO D%:T%=RND{13000); Orden1B%{F)=T%:llocazarB#(T%)=locB#(F):NEXT F

0016% FOR F=1 TO D% Orden2B%(F)=0:NEXT F

00170 N%=1:Cont%=1

00171 "BucleB’

00172 Norden%=0

00173 IF N%>D% THEN GOTO "FInB"

00174 M%=Orden1B%(N%)

00175 IF M%=1000000 THEN N%=N%+1.GOTO "BucleB"

ON76FORF=1TO D%

00177 IF Orden] B%F)<M% THEN M%=0Orden ] B%{F):Norden%=F

DO0178 NEXTF

00179 IF Norden%<0 THEN Orden2B%(Cont®%)=M%.Crden1B%(Norden®)=1000000:Cont%=Cont®+1.GOTO "Buclet"
00180 Crden2BXCont%)=M%: Orden1BE(N%)=1000000:N%=N%+1:Cont%=Cont%+1:6070 "BucleB"
00181 "FinB"

00182

00183 'se calculan los loc de la secuencia al azar

00184

00185 IF V8="L" THEN PRINT "Secuencia al azar del animal A"PRINT "loc”."Intercall

00186 IF VS$="" THEN PRINT USING "######3 4" Azarloc A#(1), USING "###### #". locazorA#{Orden2A(1))
00187 FOR F=2 TO B%+1:AzariocA#(F)=AzorocA#(F-1)+locazarA#(Orden2AF-1))

DO188 IF V5="L" THEN PRINT USING "$######.#" Azanoc A#(F). USING "#### 4" locazarA#(Orden2A(F))
00189 NEXT F

00190 IF V$="L" THEN PRINT:PRINT "Secuencia a) azar del animal B:PRINT "loc”. Intercall’

00191 TF V5="L" THEN PRINT USING "###t.#: AzariocB#(1 ). USING "#######.#" locazarBR(Orden2B(1))
00192 FOR F=2 TO D%+1: AzariocB#(F)=AzarlocB#(F-1)+llocazarB#(Orden2B(F-1))

00193 IF V$="L" THEN PRINT USING "####8#4 4" AzariocB#(F), USING "#s###### 4" locazarB#H{Orden2B(F)
001924 NEXT F

00195

00194 PRINT

00197

00198 'se calcula el solapamiento de Ios 2 secuenclos creadas

00199

00200 IsA#=0:IsB#=0

00201 Ni%=0:Ui%=0

00202

00203 C%=0:F%=1:N%=1:Ns%=0

00204 "Toma un A*

00205 A#=AzanocA#(F%)

00206 "Toma un B"

00207 B#=AzadocB#(NY)

00208

00209 Dif#=B#-Ak

00210 IF Dit#=0 THEN GOSUB “casoAB"

00211 IF Dif#>0 THEN GOSUB "casoAB”

00212 IF Dif#<0 THEN GOSUB "casoBA"

00213 IF SA#<>0 AND V$="L" THEN PRINT Tipo$;* A"F%"solapa con®" B N%, USING "## #4#" . SAL USING "## ##3".5B#.GOTO
"Sigulente vuefta”

00214 N%=NY%+1

00215 IF N%<=D%+1 THEN GOTO "Torma un B"

00216 "Siguiente vuelta”

00217 N%=T1:F%=F%+1

00218 IF F%<=B%+1 THEN GOTO "Toma un A"

00219

00220 IF V$="L" THEN FRINT:PRINT "Indice de lamadas atractivas (A+BY" USING "## 4", (BY%+D%-Ns%+2)/(B%+D%+2)
00221 IF V$="" THEN PRINT "Indice de Interacciones con solapamiento:”, (Ns%/2)." /% Ni%:"=" USING "#.##H" (Ns%/2)/Ni%
00222 IF v$="L" THEN PRINT "Indice meadio de solapamiento de A" USING "## ##H"IsSA#/(B%+1)

00223 IF V5="L" THEN PRINT "Indice medio de solapamiento de B USING "##.###"kB# /(D%+1)

00224 PRINT #2."ndice de llomadas atractivas (A+B)."USING "##. ###"(B%-+D%-Ns%+2)/(B¥%+D%+2)
00225 PRINT #2."Indice de interacciones con solapamientor;USING " ### (Ns%/2)/Ni%

00224 PRINT #2."Indice madic de solapomiento de AMBAR/(B%+1)

00227 PRINT #2."Indice medic de solapamlento de BIsB#/(D%+1)

00228

00229 GA#(Voces)=IsA/(B%+1):GB#Veces)=ksB#/(D%+1)

00230

00231 Imiia#=imila#+(B%+D%-Ns%+2)/(B%+D%+2):Imis#=Imis#+(Ns%/23/Ni%

00232 ImsA#=ImsA#+(isA#/(B%+1))ImsBa=ImsBA+(IsB#/(D%+1))

00233

00234 PRINT:PRINT'Presione una tecla para continuar.”

00235 "Pausa2"

00236 AS=INKEYS:IF AS="" AND V$="L" THEN GOTO "Pausa2"

00237

00236 NEXT Veces

00239

00240 CLS

00241 PRINT "********* SUMARIO DE LAS SIMULACIONES **********".PRINT

00242 PRINT "Media del Indice de llamadas atractivas (A+B):", USING "## ##" Imlla# /Simu%

00243 PRINT "Madia del indice de interacclones con solopamlentoUSING " ### 338" Imis#/Simu%%
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00244 PRINT "Medlia del |.s. de AUSING "## ###ImsA#/Simu%
00245 PRINT "Medla del Ls. de B:"USING "##.###"ImsB#/Simu%
00246 CLOSE 2

00247

00248 "Pausad”

00249 AS=INKEY$:IF AS="'THEN GOTO "Pausa3d”

00250

00251

m252 ltitt.sUDImlmslllwlrrl!'l"!"'l-l!'t--!"i ik dhw
00253

00254 "casoAB”

00255 IF Dif<(Azarioc AR(F%+1 FAzanoc A#(F%))/2 THEN GOSUB "InteraccionAB"
00254 IF Dif#>DurA# THEN TipoS="NS"SA#=0:5B#=0:RETURN

00257 Ns%=Ns%+2

00258 SA#=ABS{(DurB#-Difif)/DurAif)

00259 SB#=ABS((DurB#-Dif#)/DurB#)

00260 sA#=IsA#+SAH

00261 IsB#=IsBi#+SB#

00262 Tipo$="AB"

00263 RETURN

00264

00265 “cascBA"

00246 Dif#=ABS(DIt#)

00267 IF Dift<(AzanocAS(F%)-AzanocA#(F%-1))/2 THEN GOSUB “InteraccionBA"
00268 IF Dif#>DurB# THEN TipoS="NS":SA#=0:3B#=0:RETURN

00269 Ns%H=Ns%+2

00270 SA#=ABS{(DUrA#-DIf#)/DurA#)

00271 SB#=ABS{(DuUrA#-Dif#)/Durb#)

00272 IsA#=IsA#+SA#

00273 IsB#=IsB#+SB#

00274 TipoS="BA"

00275 RETURN

00276

00277 "interaccionAB"

00278 IF U%=F% THEN RETURN

00279 IF V$="L" THEN IF V5="L" THEN PRINT "A"F%."interacciona con B";N%
00280 Ui%=N%

00281 Ni%=Ni%+1

00282 RETURN

00283

00284 “tnteraccionBA!

00285 IF Ui%=N% THEN RETURN

00286 IF VS="L" THEN PRINT "B N%:"interacciona con A" F%

00287 Ui%=F%

00288 Ni%=Ni%+1

00289 RETURN
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