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INTRODUCCIÓN



La selecciónsexualesun mecanismoevolutivoque távorecerasgosque afectana la habilidad de un

individuo paraconseguirparejafrentea otros miembrosde su mismo sexo,aunqueesosrasgossuponganuna

disminucióndesuprobabilidadde supervivencia.Si se definea la selecciónnaturalcomoel conjuntode fuerzas

responsablesdelpredominiodeunosgenesfrenteaotrosa lo largo del tiempo, la selecciónsexualseriaun caso

másdeselecciónnatural.

Ya DARWIN (1871) observóque muchoscaracteressexualessecundadoseran consecuenciade la

intensidaddela competenciaentremachosparaaccedera las hembraspordos motivos: porqueproporcionaban

ventajasen la lucha(competenciaintrasexual),o porquehadanmás atractivos a los machospara las hembras

(eleccióndepareja).

PisEn(1930)publica‘The GeneticalTheoryofNaturalSelection”devoMendoel interésporla ideade

laselecciónsexualquehabíapermanecidodormidadurante60 años.

BATEMAN (1948) demostróenDrosophila que lavananzaen el éxito reproductivode los machosera

mayorqueenlas hembras:sóloenlos machosel númerode hijos dependíadel múmerode apareamientos.Así

BATEMAN sugirióquelos machosdebíancompetirpor las hembrassiendopoco selectivosen los apareamientos

mientrasquelashembrasdebíansermáspasivasy muchomásselecctivas.La diferenciadetamañoy portanto de

costedefabricacióndelos gametosdemachosy hembrasapareceasícómola razónfundamentalde la diferencia

de comportamientosexualentreambossexos(ver MAYNARD SMITh 1978).

WIILIAMS (1966,1975)contribuyóala explicaciónevolutivadel comportamientoanimal introduciendoel

conceptodeesfuerzoreproductivoy fltIvEPs (1972)propusounmodelocualitativoqueacentuóla relaciónentre

selecciónsexualycuidadoparental.

Los mecanismosde competenciaintrasexualsehan dividido frecuentementeen dosgrupossegúnse
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realizenanteso despuésde la o5pulaAntesde la cópulasepuedenpnMudr luchasfisicas entremachos(pe.

CLUrrON-BROCKelal. 1979),sepuedenutilizan señalesqueindiquendemodo fiable la capacidadde lucha(pe.

DAVIES y HAHJDAY 1978; CLU’rrON-BROCK el al. 1979), o bien sepuedenadoptarestrategiasalternativascomo

diferencias de comportamientopor tamaños(ge. GRoSS 1985), cambio de sexo (pe. WARNER 1975) o

comportamientodemachosatélite(unmachosesituácercadeotromachoparainterceptarlas hembrasque éste

consigueatraer)(pe.ARAK 1988).Despuésdela cópulalos mecanismosde competenciamáshabitualesson los

mecanismosqueimpidenel éxitodeotrascópulasposteriores(vaHMLIDAY 1980),Jacompetenciaespermática

(pe.WAAGE 1984),elinfanticidio (pe.SCHAIJiER 1972)y el aborto(BRUcE 1959).

La utilización de señalesque indiquen de modo fiable la capacidadde luchase debe a que paralos

machospuedesermuy importantepoderevaluarel costode la luchaconociendola capacidaddel oponente.FI

prcélemalógico quesurge,esquelos machosestáninteresadosenexagerarsuverdaderacapacidadde lucha,por

lo queexistenfuerzasselectivasque favorecena aquellosreceptoresque sólo sefian de señalesque no pueden

tnicarseparaparecermejordotadosparala lucha

Dadoque la hembraeslaque másinvierte en cadaintento apareamiento,la selecciónde parejasuele

aparecercon mayor frecuencia en las hembras.la selecciónnatural puede favorecer preferenciasen el

apareamientoquetenganunefectoinmediatoenel éxito reproductorde las hembras,porejemplo,cuandoexiste

cuidadoparentalde los machoso cuandoéstosaportanlugaresde puesta.El éxito defertilización de los machos

tambiénhasidoseñaladoenestecontexto.

El problemade por qué las hembrasdesarrollanfuertespreferenciasporalgunascaracterísticasde los

machos,cuandoparecequeellasno recibenbeneficiostangiblesdesuelección,secon~ecomotheparadoxof

íhelek(lek esun sistemadeapareamientoenel cuallos machossecongreganenunlugarespecíficoparaexibirse

antelashembras.El lugardereuniónnoinformasobrelos recursosquepuedeaportarel macho.Las hembrasen

este sistema pueden elegir entre vados machos en función de su fenotipo y de su comportamiento

exclusivamente).Recientementese han desarrolladomodelosmatemáticosqueexplican las fuerzas evolutivas

que motivan las preferenciashaciacaracteresexageradosde los machos,Además,en la actualidadse están

desarrollandomultitud de experimentospara comprobarsi estos mecanismosestán operandoh~’ en las

poblacionesnaturales(KIRKPATRICK y RYAN 1991).
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Se han propuestotres mecanismosprincipalespara explicar la evolución de las preferenciasde las

hembrasen animalespolígamos,queademáspuedenactuardeformasimultánea(KIRKPAThICK y RYAN 1991):

1. seleccióndireccional

2. buenosgeneso selecciónindirectaatravésdeinteraccionesconparásitos(HAMJLTON-ZIJK 1982),y

3. selecciónindirectaporprocesosretro-alimentadoso runaway(FISHER1930)

Teóricamentela seleccióndireccional surge cuando las preferenciasafectan a la supervivenciao

fecundidaddelashembras(estoes,a su eficacia biológica ofitness).Aunqueestaspreferenciasson adaptativas

paralas hembras,puedenhacerevolucionaren los machosdisplayselaboradosquedisminuyensusupervivencia.

las hipótesisde selecciónindirecta por parásitos,o tambiénllamadasde buenosgenes,surgende

observarquemuchashembrasprefierenmachosvigorososque debenir acompañadosporunos buenosgenes.

Cuandolahembraeligemachosconcaracteresextremostambiénestaríaeligiendomachosmásresistentesa las

enfermedadeso parásitos.

Lashipótesissobrebuenosgenespredicenquelas hembrasseleccionanrasgosde los machosque son

indicativosde unamayorviabilidad heredable.Sin embargo,en los anuroses difidl encontrarcasosconcretos

dondeestudiarestashipótesis. En especiescomo Hyla versicolor (HAUSFATER el al. 1990) o Scaphiopus

couchll(rn~sI.EY 1990)nosehaencontradounacorrelaciónentreresistenciaalos parásitosy preferenciasde las

hembras.En otras especies(MíTcHEuá 1990; WOODWARD 1986, 1987; WOODWARD el al. 1988), se ha

encontradounarelaciónentreel tamañodel padrey tamañode las larvas,aunqueno estáprobadoque el mayor

tamañodelos individuostrasmetamorfosearsupongaunamayorviabilidad alargoplazo.

Los modelosde buenosgenes,como los modelosde selecciónsexualrunaway fisheriana,requieren

unacoevolucióndelos rasgosde los machosy las preferenciasdelas hembras.

la selecciónindirectapor procesosrunaway tambiénexigecomolaanterior, unacorrelaciónentre la

evoludóndelaexageracióndel caráctery las preferenciasdelas hembras.Porejemplo,paraunahembrade alguna

especiedepájaropodríaserventajosoelegirunmachocon un tamañode cola un poco máslargade lo normal si

estosuponealgunaventaja,comounamejorcapacidadparavolar,y ademássi esterasgopuedeser hereditario.Si

esteprocesocontinúalas hembraselegiríanmachosconcolascadavezmáslargas,hastaqueel tamañode la cola

de los machosseamayorde lo óptimo parael vuelo, convirtiendoseen una cargaque restaviabilidad. Así, las
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hembrasdeberíanelegir machoscon colas largasya que así sus hijos heredaríanestecaráctery serían más

atractivosparalas hembras(hipótesisdelhijo sexyosayson,WEATHERHEADy ROBEI<IR>N 1979).En los procesos

runawaylos caracteresde los machosnopuedenpermaneceren equilibrio ya que las fuerzasde la selección

generadasporlas preferenciasmásextremassedesarrollanmásrápidamentede lo que el mismo carácterpuede

evolucionar.

Otraalternativa,queno invalidaalas anteriores,eslateoríadelaexplotaciónsensorial(RYAN 1990; RYAN

y RANO 1990;RYAN el al. 1990; KIRKPATRICK y RYAJ4 1991). La teoríade la explotaciónsensorialseñalaque se

puedendesarrollarpredisposicionesen laspreferenciasdelas hembrasantesdequeseproduzcanmodificaciones

enlasseñalesdelos machos.El estudiodelas especiesdel grupoPbysalaemuspustulosushaproporcionadolas

mejoresevidenciasparaestateoríaya que en dos especiesdel grupo existenclaramentepreferenciasde las

hembrasporvadosañadidosacústicos(denominadoschucksporlos autores)queno seencuentranpresentesen

las llamadas.

EL SISTEMA DE APAREAMIENTO
DE LOS ANUROS

La mayoría de las especiesde anuros presentanactividad predominantementenocturnay su

reproduccióntiene lugar en la oscuridad.En esteescenario,las vocalizacionesson casi el único métodoque

puedenusarlos machosparaatraeralas hembrasdesuespeciealos lugareselegidosparala reproducción.Porlo

tanto,en la inmensamayoríade las especies,el comportamientoreproductorestámediadoporlas vocalizaciones

delos machos.

Sóloenalgunosmachosquerealizanbúsquedasactivaso presentancomportamientode machosatélite

(WELLS 1977a),o bien en algunasespeciesde anuroscon actividad diurna,como los dendrobátidos(WEuS

1977b), existenotrosmecanismostáctiles y visualesque jueganun papel importanteen el comportamiento

sexual.

Lasvocalizacionesqueemitenconmásfrecuencialos machosde los anurosse conocencomollamadas

de anuncioo de apareamiento.En muchasespeciesemiten ademásotros tipos de llamadasque, aunquede
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muchamenorimportancia,tambiénson usadasen el cortejo y la agresión.Ademásexisten otras señalesde

naturalezavibratoria que producenlos machosal vocalizar, y que puedenjugar un papel importanteen la

comunicación(NARINS 1990).

lasllamadasdeanuncioo deapareamientotienenunadoblefunción:porun ladoatraera las hembrasde

suespeciey porotroladoadvertira los machosrivales de lapresenciadel machocantor.En algunasespecieslas

llamadaspresentanclaramentedospartescon estadoble flindón, enotras los machosemitenllamadascon dos

tipos de notas paraestedobleobjetivo, por un lado avisara los machosrivales, y por otro atraer hembras

conespecíficas.Dependiendodelassituaciones,una~e del~adaountipo deno~puedeemitirsecon máso

menosfrecuencia(NAmr’s y CMRANICA 1978; RYAN 1985;WELLS 1988).

Se hademostradoque los experimentosde playback con grabacionesde llamadasde machoso cn’i

llamadassintéticasque imiten llamadasnaturales,provocanuna respuestade aproximación en las hembras

grávidas,cambiosen el comportamientofonador de los machos(incrementoo cese de las vocalizaciones,o

cambiosenla disposicióntempora]delas llamadas)o bien respuestasde aproximacióno alejamientode machos

dela mismao deotraespecie.

lasllamadasdeapareamientopuedenseremitidasdurantemuchashorasal díay durantelargosperíodos

de tiempo;además,enmuchasespeciessonemitidasconunaelevadapresióndesonido (superiora los 100 dE a

50 cm). Por todo esto, la prcxlucción de vocalizacioneses sin duda la actividad que suponeun mayor coste

energéticoparalosmachosduranteel períododela reproducción.El gastometabólicode la actividadfonadoraestá

relacionadoconladuracióndela llamaday con la tasade emisiónde las llamadas,o combinandoambasmedidas

con elesfuerzodellamada(Waisy TMo~ 1986,1989).

Comohemosvisto, las llamadasdeapareamientocontienenun alto gradode informaciónespecífica;así,

estudiandolas llamadasde hlbridos producidosde formaartificial o de forma natural,sepuedecomprobarque

presentanestructurasintermediasentrelasdelas especiesprogenitoras(GERHARDT 1974a).

Ademásdela informaciónespecífica,las llamadasde apareamientopuedencontenerinformaciónsobre

las característicasdel individuo en concreto.Así, en algunasespeciesseha encontradounarelaciónsignificativa

entretamañocorporal (snout-ventlength, SVL) y nivel de presión de sonido de las vocalizaciones(sound

pressureleve!, SPL) (GIumARDT 1975). En muchasespeciesla frecuenciaespectralde las llamadasestá

cap. 1 pág.6



correlacionadaconelSVLdelos machos(pe.ZIMMERMAN 1983;RYAN 1988a; PENNAyVEIoSO 1990, GERiHARDT

1991),porlo que,unahembrapuedeinferir parcialmenteel tamañodeun machosólo con escucharsu llamada

Sin embargo,en algunasespeciesla frecuenciaespectralde las llamadaspuedemcdificarse, en determinados

contextossociales,alterandola tensiónde las cuerdasvocaleso cambiandola forma o la posiciónrelativade los

cartílagosarirenoidesen éstas(RYAN 1988a; RYAN y DRF~vEs1990).Además,algunosparámetrosespectralesy

sobretodo algunosparámetrostemporalesde las llamadaspuedenmodificarseen función de la temperatura

corporaldelos individuos(pe.ScHNEma~elal. 1986).

Aunqueno estáclaroel origendelas vocalizacionesdelos anuros,sehasugeridoquela salidadel aire de

la laringeporestimulacióntáctil o bienduranteel salto,pudoserel origende la producciónde sonidosen ranasy

sapos(ScHMIDT 1991).Losmachosy hembraspresentandiferenciascuantitativasy cualitativasen la morfología

dela laringe,lamusculaturaquelacontrolay las estructurasasociadas.Estasdiferenciaspuedenexplicarel dominio

de los machossobrelas hembrasen la producciónde vocalizaciones(MARTIN 1972; MARSH y TAiGEN 1987;

SCHNEIDER1988;KEL.iBYyGoRUcK 1990; RYANyDREWES 1990).

Sesabequela aparicióny mantenimientodela actividadfonadoraestámotivadapor las concentraciones

deandrógenos(KEILEYy GoIiUCK 1990).Por otro lado, aunqueseconoceque el aprendizajeno tiene ninguna

importanciaen la producciónde las vocalizacionesde los machoso en las preferenciasde las hembras,algunas

especiesson capacesde reconocerlas llamadasde susvecinosfrentealas de otros machos(DAvIs 1988), e

inclusosehacomprobadoqueenlos machosdedendrobátidossu‘experienciaacústica repercuteenel gradode

complejidaddesusvocalizaciones(WELlS 1977a,1977b).

Dadala extraordinariaimportanciadelasvocalizacionesdelos machosen el contextode lareproducción,

seesperaríaquelas presionesdeselecciónfavorecieranlas característicasmorfológicaso los comportamientosde

los machosparaincrementarlaefectividaddelas llamadas.

Despuésde la intensidad, la frecuenciaespectrales el parámetromás importanteque determinala

distanciamáximaa la que setransmitenlas llamadas;en general,las llamadasde bija frecuenciase transmiten

mejorque las llamadasde alta frecuencia.El tipo de hábitaty la posición del emisor y del receptorsonotros

parámetrosimportantesen la transmisiónde las llamadas.En algunasespeciesse ha encontradounaestrecha

relaciónentreel tipo de hábitaty la estructurade sus llamadas(RYAN y WILCZYNSIa 1991). Además,muchos
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machosseleccionan,panemitir sus llamadas,lugareselevadosque no presentenfiltros que las atenúeno

cavidadesque actúencomocámaraderesonancia(WELLS y SCHWAEIZ 1982).

Yaque los machossereúnenfrecuentementeen densasagregacionesen los lugares idóneospara la

reproducción,otro problemaañadidoparalos machoseseldeevitarlas interferenciasacústicasproducidasporlas

vocalizacionesde otros machosde su misma u otra especie.Así, ante las interferenciasacústicaslos machos

puedenadoptarmecanismosdestinadosa evitarlascomoson la diferenciaciónde los lugaresde llamada,de las

estacionesreproductoraso delos horariosenlos períodosde actividad de canto(LITrLEJOHN 1977; DUEIIMAN y

TRIJEB1986;RYAN 1988a).Sin embargo,tambiénsehandetectadootrosmecanismosmásespecíficosparaevitar

interferencias,comola utilización de diferentesfrecuenciasespectralespormachosdediferentesespecies,o la

sintonizacióndel sistemaauditivo de las hembrashacia las frecuenciasde los machosconespecíficos,creando

‘canales privados’ parala comunicaciónintraespecífica(GERHARDT 1994a). Otro mecanismodestinadoa evitar

interferenciasesel ajustede las llamadasen unaescalatemporal fina. El ajustetemporalde las señaleses un

fenómenoconocidoy estudiadoen animalesque empleanseñalesacústicaso luminiscentescomo son los

insectos,las avesy los anuros(GREENHELD 1994).De estaforma, en muchasespeciesde anuroslos machos

alternansusllamadascon las llamadasdelosvecinosevitandosolapamientos.

Las llamadasde los machostambiénpuedenatraera parásitosy depredadores,por lo que algunas

especiesdeanuroso biendejandellamaro reducensuactividadfonadoracuandodetectana un predador,o bien

seescudanenlas llamadasdeotrosmachosparano serdetectados(flrrrw y RYAN 1982;RYAN 1985;JENNIONS y

BACKWELL 1992).

Aunqueenalgunasespecies,las llamadasdelos machosdelos anurossoncapacesdeatraerhembrasde

otrasespeciessi no se producenlas llamadasde machosconespecíficos(GERRumT1974b; GERHARDT 1982;

GERHARDT y DoHERTY 1988; BACKWELL yjENNrnNS 1993;GERHARDT y ScHwARn1994), las hembrasreconocen

en la mayoríadelos casoslas llamadasde machosde su especiey seleccionanéstasfrentea cualquierotra. La

preferenciaporlas llamadasconespecíficas,puedellevar al extremode que las hembrasseleccionenaindividuos

desufamilia paraaparearse,comohasidoseñaladoenBufoamericanus(WALDMAN elal. 1992).

GERHARDT(1991)distingueentrepropiedadesdinámicas(parámetrostemporalescomo la duraciónde

la llamaday latasadeemisión)y propiedadesestáticasdelcantoenfrmncióndesugradoderepetibilidaddentro de
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unasecuenciadellamadas(variacióndentrodelas llamadasdeun machofrenteala variacióntotalenla población).

Comoel rangodevariacióndelas propiedadesdinámicasentremachosesmayorqueelde lasestáticas,seespera

quelaspropiedadesdinámicasexpliquenmejorel éxito reproductorde los machos.

Existeuna extensaliteraturasobrelas preferenciasde las hembrasbasadasen la estructuratemporal

dentrodelas llamadas(estoes,sumodulacióndeamplitud).Así, la curvaenvolventede las llamadasy sobretodo

la estructuradelos pulsos,sonparámetrosampliamenteusadosparael reconocimientoespecifico en muchas

especiesdehílidos (GERHARDT 1994a).

Lashembrasprefierenllamadasconfrecuenciacercanaa la mediadelapoblaciónfrentea las que quese

encuentrenenlos límitesde la distribuciondefrecuenciasdeesapoblación (GERHARDT 1981; GERHARDT 1982;

DoHERTYy GERI-IARDT 1984; GERHARDT 1987; GERHARDT y DOHERTY 1988),aunqueenmuchasespeciesseha

demostradounapreferenciade las hembrashacia llamadasde frecuenciabajaque secorrespondenccn machos

demayor tamaño (DYSON y PASSMORE 1988, 1992; RYAN y KEDDY-HECToR 1992; RYAN etal. 1992; MÁRQUEZ

11995a,1995b).

Laspreferenciasde las hembraspuedenversealteradasporotrosfactorescomosonla presióndesonido

delas llamadas,sutasade emisión,su duración,etc. Estaspreferenciasde las hembraspuedenindusoalterarse

porfactorespropioscomosu temperaturacorporal (GERHARDTyDOIfERTY 1988).

Existenpocosestudiosenanurosquedemuestrenunapareamientoordenadopor tamaños(los machos

grandesseapareanconhembrasgrandes),y son tambiénpocoslos trabajosque demuestranunaventajamayor

de los machosdemayortamañocuandoel tamañoestácorrelacionadoconla frecuenciaespectralde las llamadas.

Sin embargo,otrosfactoresquesí puedenestarrelacionadosconel tamañodel animal,comola tasadeemisiónde

las llamadas,suelenestarvinculadosconel éxitoreproductorde los machos(GERI-IARDT 1994a).

La combinaciónde experimentosde fonotaxis con hembrasgrávidas junto con las investigaciones

neurofisiológicasdel sistemaauditivo, han contribuido al conocimiento de los mecanismosque rodean las

preferenciasde las hembras.Paraestimarel umbralauditivo en funciónde la frecuencia,sehan usadocurvasde

sintonizaciónde las neuronasauditivasalas distintasfrecuenciasespectrales.Estascurvasrepresentanla variación

enla intensidadmínimadesonidoala querespondeunasub-poblacióndeneuronasauditivas concretaen función

de lafrecuenciaque en los anurostiene forma dey con el vértice en la frecuenciaóptima (pe. CAPr~NícA y
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MoFFAT 1983). Los dosórganosdel sistemaauditivo periféricode los anuros,la papila anfibia (PA) y la papila

basilar(PB),sonsensiblesa las bajasy altasfrecuenciasrespectivamente.Existen variosejemplosde correlación

entrelas frecuenciasdesintonizacióndeunao ambaspapilasy las preferenciasde las hembras(pe. GERHAPDT y

DoHERTY 1988). En el leptodactílidoPbysalaemuspustulosuspor ejemplo (RYAN el al. 1990), la frecuencia

dominantedelas llamadas,queesnecesariay suficienteparael reconocimientoespecífico,estácorrelacionadacon

la frecuenciaóptima de la PA, mientrasque la frecuenciade los “chuck’ de la llamadaestámuy pnfrdma a la

frecuenciaóptimadela PB. Sin embargo,estemétodono siempreproporcionaprediccionesacertadassobrelas

preferenciasdelas hembras,ya quelas frecuenciasqueobtienenlas mejoresrespuestasneuronalespuedenvariar

enfuncióndelnivel depresióndesonido (CArr~nctx1992).

Aunquetodavíanoestádemostrado,parecequeexistendiferenciasen la sintonizaciónde las neuronas

auditivasdemachosy hembras.La sintonizacióndefrecuencias,asícomolas preferenciasde las hembras,pueden

serdependientesdel tamaño(ZAKON y WILcZYNSKI 1988; WILCZYNSIU el al. 1993) y, comoen la mayoríade las

especieslas hembrasson relativamentemásgrandes,estadiferenciade tamañopodría motivar diferenciasde

sintonización(p. e. ZAXON y WILcZYNSKI 1988).

El comportamientoreproductorde los anurossehadividido con frecuenciaen dos categorías(WELLS

1977a) en funciónde la longitud del periodode tiempo empleadoen la reproducción:prolongado(másde un

mes)y explosivo(pocosdíaso algunasemana).Estadicotomía(aunqueen realidadrepresentalos extremosde

un continuo)secorrespondeconladistribuciónespacialy temporaldelas hembras,porlo que puederelacionarse

con los fenómenosdecompetenciaentremachosversusselecciónde parejade las hembras(TRIvER 1972).Fn

especiesconcomportamientoreproductorexplosivo,son habitualeslas agrupacionesdensasde machosque

compitenentresí (muchasvecescon luchasfisicas) por accedera las hembras,y las hembrastienen pocas

oportunidadesdeelegir alos machos.Por el contrarioenespeciescon reproducciónprolongada,los machosse

situanenel espaciomáso menosdistantesparacantary atraerhembrasdesdeunaposiciónfija, y las preferencias

dehembrasporciertosmachospuedenexpresarsemejor.
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BIOLOGILA DE LA REPRODUCCIÓN
EN ALYTES

Los saposparteros~éneroA1ges)pertenecenala familia Discoglossidaey son anurosprimitivos que se

englobanen el subordende los arqueobatracios.Presentanun dimorfismo sexual muy bajo, sin caracteres

sexualessecundados.

Hastalafecha sehan descritocuatroespeciesde saposparteros(ARNIZEN y GARCLA-PAJ1ÍS 1995). El

sapoparterocomún,A/gesobsíetrtcans(Laurenti,1768) cuentaen la actualidadcon cuatrosubespecies:A a

obsíetricans,distribuidapor gran partede Europa, <nipa en la PenínsulaIbérica la Cornisa Cantábrica;A a

almogavarii,enel norestepeninsular;A o. boscal,en el noroestepeninsular;yA o. maurus que sedistribuye

porlas montañasdel Rif yAtiasMedio enMarruecos.En la actualidadseestádescribiendounanuevasubespecie

parael estepeninsular(García-París,com. pera).El sapoparteroibérico, A/gescisternasil Boscá, 1879, se

distribuyeporel suroestedelaPenínsulaIbérica.El sapoparterobético,A/ytesdickhilleni Amtzeny García-París

1995 sedistribuye únicamentepor la SierrasBéticasdel surestepeninsular.Por último, el sapoparterobalear

Alytesmuletená.s(Sanchízy Adrover,1979)seencuentrarestringidoal nortedela isladeMallorca.

El géneroA/gesesel único de la ~miliaque presentaafldadoparentalmasculino.Los machos, tras

completarun amplexodetipoinguinalentierra,enrollanloscordonesdehuevosqueponela hembraalrededorde

sustibias despuésde fecundados(p.e. DE 1] ISLE 1873, 1876; BOULENGER 1912; HEINZMANN 1970; MARQUEZ y

VERREI 1991;BUSH 1993).Despuésel machotransportala puesta(de hastatreso cuatrohembras)(READING y

CIARRE 1988; MARQUEZ 1992) duranteun períodoaproximadode un mes,hastaquelas larvas estánlistas para

eclosionar,momentoenel queladepositaenel agua.

Los machosdeA/ytessecongreganfrecuentementeencorosmáso menosnumerososparacantar,y en

ningúncasoseproducenagresioneso luchasfisicasparaaccederalas hembras.Los machosdeAlytesemitenuna

de las llamadasde apareamientode mayorsimplicidad entrelos anuros.Las llamadasson notas tonalescortas

emitidasa intervalos relativamentelargos y sin característicasdestacablesde modulación de amplitud o de

frecuencia.Los machosmásgrandesemitenllamadasdefrecuenciasmásbajasquelos machosde menor tamaño

(pe.SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CRESPO etaL 1989;BUSH 1993;MARQUEZ y BOSCH 1996).
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Las hembrasdeAlgesprefierenllamadasdebajafrecuenciafrenteallamadasdealta frecuenciatanto en

elcampocomoen condicionesde laboratorio(MÁRQUEZ 1995a,1995b).Los machosmayoresportanun mayor

númerodehuevosya que obtienenun mayornúmerode apareamientos(RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ 1993),

aunqueengeneral,no obtienenunmejorporcentajedeéxito enlaeclosióndelos huevos(MÁRQUEZ 1993).

Las hembrasdeA/gestambiénproducenvocalizaciones(algoexcepcionalen anuros),aunquede mucha

menorintensidady en respuestaa las vocalizacionesdelos machos(pe. HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VEERfl

1991; BUSH 1993).

EnA muietensis,se ha encontradoque (por lo menosen condicionesde laboratorio) los machossólo

puedentransportarun númerolimitado de puestas,y el tiempoque tardanlas hembrasen produciruna nueva

puestaesinferior al tiempo enquelos machostransportanlapuesta(BuSH 1993).EnA. cisternastise hadescrito

(en laboratorio)competenciaentrelas hembras(conluchasfisicas) paraaccedera los machos(VERREL y BROWN

1993),aunqueestecomportamientonuncahasidoobservadoenlanaturalezapor ningúnautor. En A muletensis

sehademostradola selecciónde los machosporllamadasde hembrasde bajasfrecuencias(BUSH el al. 1996),

quesecorrespondenconhembrasdemayortamañoquegeneranhuevosmayores(BUSH 1993).

OBJETIVOS DE ESTE ESTUDIO

El conocimientoactualdel sistemadeapareamientode los anuroseselevadoencomparacióncon otros

gruposanimales.Sin embargo,aunqueexistenmultitud de trabajosque han abordadocasi todaslas cuestiones

posiblessobreel tema,entodosellossehanutilizadounagranvariedaddeespecies.Paramuy pocasespeciesde

anurossehanestudiadotodoslos procesosdesusistemade apareamiento.Además,los pocoscasosen los que

seconocenafondotodosestosprocesosenunasolaespecie,se trata de especiesde anurosmuy evolucionadas

que presentancantoscomplejos.Aunqueel sistemade apareamientode variaspoblacionesdeA/ytesse conoce

relativamentebien, aún quedanpor estudiarlos mecanismosde competenciae interaccionesacústicasentre

machos. Completar el conocimiento del sistema de apareamientode A/ges desdeesta perspectivade

competenciaentre machos, supone por un lado, aportar un caso que permita una visión global del

comportamientoreproductorde dos especiesde anuros,y por otro aportarun ejemplo de especiespoco

evolucionadas,yqueademáspresentanpeculiaridadesextraordinariasentrelos anuros.
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Enesteprimercapítulo,serevisael estadoactualde conocimientodel papelde las vocalizacionesenel

sistemadeapareamientodelos anurosconel fin de realizarunaintroduccióna los temasfundamentalesde este

trabajo.Todoel materialy la metodologíabásicaempleadaenesteestudioaparecencondensadasen el capitulo 2.

En el capítulo 3, se analizan las llamadas de apareamientode las poblacionesde A/ytes estudiadas,cuyo

conocimientoesimprescindibleparaabordarlascuestionessiguientes,además,con los datosdisponiblesde otras

poblacionesestudiadasenotros trabajos,seanalizaráelsignificado taxonómicode las vocalizacionesen el género

Alytes.El capítulo4 abordael problemadel bajo índice de dimorfismo sexualen Alytes, ya que si se pretende

realizarestudiosdecamposobreel comportamientoreproductores imprescindiblepoderdiferenciarmachosde

hembrasencualquiermomento,y porsupuestosin sacrificarelanimal. En el capítulo5 seestudiala competencia

acústicaentremachosdeA/ytes,esdecir,si el esfuerzodeun animal a la hora de cantarestádeterminadopor los

machosvecinos.Seestudialaexpresióndedichacompetenciay susrepercusionesen la elecciónde las hembras.

En el capitulo6 se analizanlas posibles interaccionesacústicasentremachos: si varios machoscantan juntos

puedenaparecermecanismosde ajustetemporalde las vocalizacionesdestinadosa hacermás atractivas las

llamadaspara las hembras.En el capitulo 7 se estudia la frecuenciay las posibles repercusionesde los

solapamientosentrelas llamadasdelos machos,En elcapitulo8 seestudiasi laspreferenciasde las hembrashacia

los cantosde los machos,conocidasen experimentosde dos altavoces,se modifican en medios acústicos

complejos,estoescuandolahembrastienenqueelegirentreun númeroelevadode machos.En el capítulo9 se

analizacómoalgunascaracterísticasde las hembras,que hastaahora nunca habían sido estudiadas(tamaño

corporaly asimetríafluctuantedelos órganosdel sistemaauditivo externo),puedenconducira diferenciasen los

patronesdeseleccióndepareja.Porúltimo, enel capítulolOserealizaunasíntesisde los resultadosobtenidosen

esteestudioy sediscutenenun marcoevolutivo.
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MATERI[AL Y MÉTODOS



En estecapítulovamosa describirel materialy la metodologíabásicosempleadosen este estudio.En

aquellasocasionesen que se hayan utilizado metodologíasconcretas,éstas apareceráncomentadasen los

capítuloscorrespondientes.

LAS ESPECIES OBJETO DE ESTUDIIO

Se han estudiadodosespeciesde saposparteros(géneroA/ytes):A/ytes obstetrfcans(sapopartero

común)yAlytesctternaszi(sapoparteroibérico).

Panlarealizacióndeestetrabajonoseha sacrificadoningúnanimal,y entodoslos trabajosdecampoy de

laboratorio se ha contadosiemprecon los permisosoportunosde las Agenciasde Medio Ambiente de las

ComunidadesAutónomascorrespondientes.Por motivos conservacionistas(ambas especiesde A/ges, se

encuentranprotegidasporla legislación>,y dadoquelo pretendidoesestudiarel comportamientoreproductor,se

procedióen todomomentoconel máximocuidadoy respetoparainterferir lo menosposibleen la reproducción

delaspoblaciones.En elcasodelosmachostodaslasgrabacionesy experimentosserealizaronenel campo,y tras

ser medidosy tomadasu temperaturacorporal, se liberaron inmediatamente.las hembrasempleadasen la

experimentaciónsemantuvieronen cautividadporun breveespaciode tiempo, a una temperaturacontrolada

relativamentebaja,manteniendoel fotoperiodonatural, y dentro decajasde plástico(34x17x10cm) numeradas

con un papelhúmedoen su interior (papel no blanqueadocon doro) y alimentadascon larvas de moscaad

libitum,siendomanipuladaslo mínimamenteimprescindible.Los individuosuna vezliberados,en el mismositio

decapturaydentrode la estaciónreproductora,secomportabannormalmente;indusoseobservóque algunos

ejemplaressereproducíaninmediatamentedespuésdeserliberados.

En ningún casose marcaronlos ejemplares,ya que el único método eficaz conocidode marcajede

anfibios,amputacióndefalanges,seconsideródemasiadotraumáticoenel contextodelareproducción.Paraevitar

repeticionesenlatomadedatosseprocedióaladiversificaciónextremadeláreadeestudio,y dadala altadensidad

deambasespeciesenlas zonasdetrabajo,seestimanmínimaso inexistenteslas posiblesrepeticiones.
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LAS IPOBLACIIONES ESTUDIIADAS

La poblaciónestudiadadeA obstetricansestásituadaen las inmediacionesde la lagunaGrandede

Peñalara(Madrid). Estalagunadeorigenglaciarestáubicadaa 2000m dealtitudenla Sierrade Guadanama,en el

corazóndel SistemaCentral.La zonadeestudioseencuentraen el piso crioromediterráneo,y estádominadapr

pastizalesabiertos(Festucaaragonensis)con manchasde enebrosrastreros(Junzperuscommuntsalpina) y

piorno (Cytisus oromediterraneus).Otras especiesde anfibios presentesen la zona son Salamandra

salamandra,Bufobufo,Bufocalamita,Ranapere4, y con muchamenordensidadTriturus marmoratuse

I-Jylaarborea.

La poblaciónde Peñalarase eligió pci tratarsede unapoblaciónalpinacon fenología similar a la de la

población conocidade Formigal (Huesca)(MÁRQUEz 1992) y por presentarun períodode actividad que no

coincideenel tiempoconlapoblaciónestudiadadeA cisternasii.

La épocadeestudiosecentróenlaprimaveray principiosde verano,esto es,los mesesde mayoa julio,

durantelos años1993, 1994y 1995. La zonaeravisitadadesdeel atardecerhastaaltashorasde la madrugada

Duranteel trabajodecampolatemperaturadelaireoscilóentre5 y 200C.

La población estudiadade A cisternasii está situadaen las inmediacionesde la presa romanade

Proserpina,a4 km alnoroestedeMérida (Badajoz)y setratadela localidadtipo deestaespecie(BosG&. 1879).La

zonaestásituadaa235 mdealtitud,correspondeaun paisajede bosquemediterráneoadehesadodominadopr

encinas(Quercusballota)y atravesadoporunarroyotemporalquepermanecesecogran partedel año salvo en

otoño(arroyo de las Adelfas).Otrasespeciesde anfibios presentesen la zonasonPleurodeleswalt!, Tritu rus

marmoratus,Pelobatescultnpes,Bufobufo,Bufocalamita,DiscoglossusgalganoiyRanaperezi.

la población de Mérida se eligió porquesu fenología nos era conocida(RODIÚGUEZ-JIMÉNEZ 1988;

MÁRQUEZ 1992)y porquesusindividuospresentanuncortoperíododeactividadfácilmentepredecible,que no se

solapaenel tiempoconla poblaciónestudiadadeA. obstetntans.

Laépocadeestudiosecentróen los mesesde septiembrea noviembre,coincidiendocon las primeras

lluviasdeotoño,durantelos años 1993, 1994 y 1995. El trabajodecamposerealizó desdeel atardecerhastael

amanecer,oscilandolatemperaturadel aireentre12y 220C.
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Además,parael capitulo3 y enel casode A obstetricansse estudiaronotraspoblacionesparacomparar

los resultadosobtenidosdel análisisde lasvocalizaciones.

REGISTRO DE LAS VOCALIZACIONES

Las grabacionesse realizaron con un micrófono unidireccional SennheiserME 80 y grabadoras

profesionalesSonyWM D6 o MarantzPMD 221, encintacassettetipo II (cromo).

El micrófonodireccionalpermitela limitación del espacioacústicoregistrado,lo que posibilita la grabación

deindividuosque seencuentranproximosa otras fuentesde sonido (otrosmachoscantores,vocalizacionesde

otrasespecieso midoambiente).Lasgrabadorasprofesionales,concontrolmanualdegrabación,permitenajustar

entodomomentoel nivel degrabaciónala intensidadde la fuentedesonido,evitandola posibledistorsiónde las

característicasespectralesdel sonido.

DI[GITALJIZACIIÓN Y ANÁLISIS DE LOS REGISTROS

Los registrossonoros fueron digitalizados en un ordenadorMacintosh I1& (Apple Inc.) utilizando

softwarey hardwaredeSoundTools (DigidesingInc.). Salvoenel casodesecuenciasdelargaduracióndelas que

sólo se extrajo información temporal,la digitalizaciónse realizóa unaresoluciónde 44.1 kHz y 16 bits (calidad

compactdisc); encasocontrarioserealizóa22kHz y 8 bits.

En primera instancia,los registrosfueron editadoscon objeto de limpiadosde ruidos o bandasde

frecuencianodeseadas,obienparaamplificarlaseñal,conayudadela aplicaciónSoundDesignerllparaMacintosh

deSoundTools.

El análisisde los registrosse realizócon la aplicación informáticaSignalyze paraMacintosh (InfoSignal

Inc.). Ocasionalmentese realizaron algunas operacionesmás de filtrado con dicho software, aunque

fundamentalmenteSignalyze se utilizó para la obtenciónde informacióntemporal y espectral,así como para

generaroscilogramasy audioespectrogramas.Fi análisis de frecuenciasse realizó a basede transformaciones

rápidasdeFourier(FF1) (anchuradelaventana1024 puntos,resolución22 Hz).
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OTRO MATERIAL EMPLEADO

La temperaturacorporalde los machossetomó inmediatamentedespuésde registrarsu canto,con la

ayudade un termómetrotermoparPluke 52 M de lecturarápida,introduciendoel extremo de la sondaen la

doacadel animal.

La mediciónde la presiónde sonido serealizó con un sonómetroRealistieSoundPressureMeter en la

posiciónde respuestarápida(intervalo cortode medicióndel SPL) y tipo curva de mediciónC (curva planade

frecuenciasquevande32 a 10000Hz).

Lasmedidasanatómicasdelos individuossetomaroncon la ayudade un calibre digital Mitutoyo CD-15

(precisión0.01mm) o un calibre convencionalDEMM (precisión0.05 mm). la mediciónde la longitud hocico.

cloaca(5W) delos animalesserealizópresionandoel calibre sobrela caraventral del animal unavez introducido

enunapequeñabolsade plástico(precisión0.5mm>.

El pesodelos ejemplaressetomóconunabalanzadeprecisiónQuantum(precisión0.01 g).

GENERACIÓN DE LLAMADAS SINTÉTICAS

Las llamadassintéticasfuerongeneradaspor ordenadorcon la aplicaciónSoundEditPro (Farallon Inc.)

paraMacintosh.Se tomó la envolventede unallamadanatural representativade la pcblación,posteriormentese

generóun tonopum(resoluciónde22 kHzy 8 bits) con laduracióny frecuenciadeseadas,al quele fue aplicadola

curva envolvente(fig. 2.1, pag. 14). Parala construcciónde llamadas solapadasen el tiempo se recurrió a

operacionesdesumadeseñalesentecanalesconla aplicaciónSoundDesignerII.

Seconstruyeronllamadassintéticascon la duraciónmediaobtenidaencadapoblacióny con frecuencias

quevariaronentrelafrecuenciamediay la media±1.5vecesla desviaciónestindarde la población.Se obtuvieron

así llamadassintéticasquese correspondíancon machosde pequeñotamaño(frecuenciasagudas),de tamaño

medio(frecuenciamedia), y degrantamaño(frecuenciasgraves).En todos los casoslos valoresutilizadosen las

llamadassintéticasseencontrabandentrodel rangoobservadoencadapoblaciónestudiada.
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PLAYIBACK ESTÁTICOS

Estosplaybackserealizaroncon estímulosconstituidospor seriesde llamadassintéticasgeneradaspor

ordenadorqueeranregistradasendntacassettey emitidasen el campocon un reptxxluctorSonyTCM-84V. La

presióndesonidodelos playbackseajustóa 70dBa1 metro(valormediodelosmachoscantoresobtenidoen la

naturaleza).

Cuandoun machose encontrabacantandode forma aislada(sin otro macho cantandoa menosde 5

metros)susvocalizacioneseran registradasduranteun cierto tiempo, conectandodespuésel reproductorde

cassetteque emitíalos estímulos.Duranteel playbacklas vocalizacionesde los machosdunto ceo los estímulos)

eranregistradasencintacassettedeformahabitual.

PLAYBACK JINTERACTIVOS

En estosexperimentosde playback se utilizaron estímulosque consistíanen llamadassintéticasde

frecuenciamediacomo comentamosanteriormente.Sin embargo,en estecaso los estímulosse generaban

directamentedesdeun ordenadorportátil PowerBook165c deApple, conectadoa un amplificadorSony SRS-

5SPC. Fi ordenadorestabatambiénconectadoa un micrófono MacRecorder(Farallon Inc.) que detectabalas

vocalizacionesdelmachoestudiado.Trasun periododetiempoestablecidodesdequeseproducíaunallamadadel

macho, el sistemaemitíaun estímulo.Paraestetrabajoconstruimosuna aplicacióninformática paraMacintosh

(CSER,ANEXO O en lenguajeHyperTalk comounapila de Hype&ard (Apple Inc.). El procesode ajustede la

presióndesonidodelestímuloy el registrodelexperimentoserealizaroncomosecomentóanteriormente.

EXPERIMENTOS DE FONOTAXIIS (2 ALTAVOCES>

Seutilizó unrecintocuadradode1.8 metrosdeladoy 60 centímetrosdealturaconstruidocon listonesde

maderay forradodeteladecolornegro.El recintosesituabaal aire libre coincidiendocon el perícxulo de actividad

delos machosencadapoblación.En el casodeA obstetricanslos experimentosserealizaronen las instalaciones
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de El Ventonillo (Navacerrada),a pocos kilómetros del área de estudio; en el caso de A cisternasil los

experimentosserealizaronenMéridaapocosmetrosdelárcadeestudio.El recintoerailuminadodesdearribapor

una tenueluz roja, y en ladosopuestosy porfuera de éstese colocarondos altavocesque emitían de forma

alternativalos estímuloscorrespondientes.

Los estímulosempleadosconsistíanenllamadassintéticascomolas comentadasanteriormente,queeran

emitidasen estéreodirectamentedesdeunordenadorPowerBook165cy amplificadasconun reproductorSanyo

C33. Porcadacanal de sonido seemitíanestímulosque eran ajustadosindependientementeen el centrodel

recintoa70 dB. Cadacierto tiemposeinvertíalaposicióndelosaltavocesy sevolvía a ajustarla presiónde sonido

delos estímulos.

Se recogieronhembrasgrávidas(conhuevosenlacavidadabdominalobservadospor transparencia)que

eranmantenidasencautividadporuncortoperíododetiempocomoseindicóanteriormente

Cadahembrasesituaba en el centrodel recinto dondeera mantenidaunos instantesdentro de un

recipientepermeableal sonido parahabituase,tras lo cualel recipienteseretirabay la hembradisponíade un

tiempode3 minutosparaelegirunestímulo.Se considerabaquelahembraelegíaun estímulocuandoseacercaba

hastatocarel altavozsituadotraslatela o cuandotocabala telaa menosde 10 centímetrosdel altavoz. SI durante

el tiempofijado la hembranoelegíaningún estímuloo tocabala pareddel recinto en cualquierotro punto, el

intentoseconsiderabanulo.

APLICACIONES ESTADIISTICAS UTIILIZADAS

Los análisisestadísticosserealizaroncon las aplicacionesStatview4.1 (AbacusConceptsInc.) y Statistica

4.1 (StatSoftInc.) paraMacintoshySPSS5.0 paraWindows.
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LLAMADAS DE APAREAMIENTO

DE ALYTES OBSTETRICANS

YALYTES CISTERNASII[

Basado en:
MÁRQUEZ, E., y BoscH, J., 1995. Advertisement calis of the midwife toada Alytes (Amphibia, Anura, D¡scoglossidae)

in continental Spain.Z Zool. Syst.EvoluL-Forscb,33:185-192.
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IINTRODUCCIÓN

Las llamadasde apareamientoen los anurosconstituyenimportantescaracterestaxonómicospor su

papelen elaislamientoprezigóticodelas especies.El análisisde estasllamadasha proporrionadoun importante

materialparalacomparadóncuantitativa,que puedeserusadoparadilucidarproblemastaxonómicostalescomo

determinarespeciescrípticas(pe. LoFftJS-HnIsyLrrfl~OHN1971; SCHNHDERySNsCH1991;PMLLETTh etaL

1992; SCHNEIDER etal. 1993),analizargradientesatravésde zonashibridas,detectarfenómenosde hibridación

entre especiesmuy próximas (ge. ZnIFEL 1968; GERHARDT 1974a;GERHARDT et al. 1980; SdHNEIDER y

JOERMANN 1988; GERHARDT et al. 1994) e incluso hanservido paraensayarhipótesisen biología evolutiva tales

como desplazamientode carácter reproductoro especiaciónpor refuerzo (LIThJEJOHN y WATSoN 1985;

LIITLEJOHN 1988; SANDERSON etal. 1992). Por lo tanto, a partir del desarrollo de las técnicasde análisis de

sonidos,el esfuerzose ha concentradoen describir con precisióny de forma cuantitativa las llamadas de

apareamientodemuchasespeciesdeanuros,tantoenlas áreastropicales(pe.ScHiÍiTER 1981;DE lA RNA et al.

1995; BoscuetaL 1996; MARQUEZ etal. 1996; DE LX RNA etaL 1996a, 1996b, 1996c), como en las zonas

templadas(ge. ScrmEmnt 1966, 1971, 1974; ScHNEIDER y EICHEInERG 1974; PAILLETrE 1977). Además,

muchosestudiossehandirigido ala cuestiónde determinarsemejanzasbioacústicasentretáxonesrelacionados

(DIJELIMAN y PYLEs 1983; MARQIJEZ et al. 1993; DE LA RNA etaL 1994; MARQUEZ et al. 1995), y cuandose

disponedeunafilogenia,compararestasafinidadesbioacústicasmo las relacionesde parentescopropuestasen

baseacriteriosmorfológicoso taxonómicos(SCHNEIDER 1974; RYAN 1990; RYAN etaL 1990; CocRon~y RYAN

1995).Con laacepciónde los estudiosdeRYAN decuatroespeciesdel géneroPbysalaemus(Leptodactylidae),

todoslos estudioscomparativosdetalladossehan realizadoen especiesmo llamadasde estructurastemporales

complejas,esdecir,con llamadastípicamentepulsadas.Portanto, quedabaaún pendienteun estudiobicacústico

comparativoenun grupoprimitivo deanurosconllamadassimples.

Entrelosgruposdeanurosmásprimitivos seencuentranla familia BombinatoridaeconBombina,los
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saposde vientre de fuego comogénerocaracterístico,y la familia Discoglossidae(FORD y CANNATELIA 1993;

SANcI-1Z 1997)queinduye,entreotros,los saposparteros(géneroA/ges).Las llamadasde apareamientode los

machosde estosdosgénerossonde las mássimplesdentrode los anuros(Z’~vrnrEL 1959; SCHNEIDER 1966;

HEINZMANN 1970; CRESPO et al. 1989; MARQUEZ y VERREIL 1991; MÁRQUEZ y BOSCH 1996). Por otro lado

evidenciasmorfológicasy electroforéticasreunidasrecientemente (ROSA a al. 1990; GARcÍA-PARís 1992)

proponionanunaventajaal completarel conocimientode lafilogenia de las especiesibéricasdel géneroA/ges

con ladescripcióndenuevasespeciesy subespecies(ARNTZEN y GÉJtcIA-PMds1995).Porlo tanto,esinteresante

establecersi las afinidadesbioacústicaspuedenserviren lacomparaciónde un grupo primitivo de anurosmo

llamadassimples, y la distribución de los tixones del géneroA/gesen la Españacontinental proporcionaun

excelentematerialpara estepropósito.

esta cq6í~í4 srs un’ /aa&’ el co¡wctrn=ncoy’ 4 caraden~zacrkv /Ñoacist¿c=z’¿
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MATERIAL Y MÉTODOS

Lasgrabacionesfueron obtenidascon micrófonos direccionalesUher, TelemikeATR55, o Sennheiser

ME 80. Lasgrabadorasutilizadas fueron Uher Repon, SonyWM 03,SonyWM 06,y MarantzPMD 221. Cuandoun

macho era observadocantando, despuésde sergrabado se tomaba su temperatura deacalcon un termómetro

Fluke 52 termopar (precisión 0.10(0),y semedíasu longitud hocico-cloaca(SVL) en su cara ventral presionandoel

animal contra una regla (precisión 0.5 mm).

LasgrabacionesdeA.obstetricansfueronregistradasen1987enla sierrade Gredos(Ávila), en 1988 y

1989enFormigal (Huesca),en 1992, 1993 y 1994 enAliste (Zamora),y en 1993y 1994 en Peñalara(Madrid).

Las llamadasdeA/gesdickbillenifueronregistradasen 1992enla SierradeBaza,SierraNevada,SierradeCazorla

(Andalucía),y SierradeAlcaraz(Castilla-La Mancha). Las llamadasdeA cisternasil fueron registradas en 1988,
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1989, 1993 y 1994 en Mérida (Badajoz) (ver fig. 3.1, pág. 35, pan la localizaciónexactade las poblaciones

estudiadas).Las grabacionesy el análisisde las llamadasde los machosde las poblacionesde Formigal y de la

SierradeGredosfueronrealizadasporRafaelMárquez.En el casode lapoblación de Mérida (Badajoz)los datos

obtenidosenesteestudiofueronañadidosalos obtenidosporPafilelMárquezenañosanteriores.Sólo en el caso

de A dickhilleni, donde el tamañode la muestrano era muy grande, se tomaronde forma conjunta las

grabacionesdecuatropoblacionesdiferentes.Las grabacionesde las restanteslocalidadesseobtuvieronde una

únicapoblación,aunqueenalgunoscasosseunierongrabacionesobtenidasendiferentesanos.

RESULTADOS

Las llamadas de los machos de Alytes en todos los casosson de corta duración (100-160 ms),

extremadamentesimples; son notas tonales repetidasa inter~los relativamente largos (0.5-10 s) sin

característicassobresalientesenla frecuenciaomodulaciónde amplitud (ScHNEIDER 1966; CRESPO et al. 1989;

BUSH 1993; MÁRQuEZ y BoscH 1996).Todaslas llamadasanalizadasaquí reflejanesasimplicidad (fig. 3.2, pág.

36).

Se han analizado un total de 4022llamadasde 281 machosde las 6 poblaciones.Para cada machose ha

analizadounamuestrade 2 a 84 llamadas.En todos los casoslas llamadassonnotas tonalesextremadamente

simplesconla mayoríadelaenergíaconcentradaenlafrecuenciafundamental(dominante).La tabla3.1 (pág. 30)

muestra,paracadapoblaciónestudiada,los parámetrosnuméricos(media, desviaciónestándar,coeficientede

variación,y rango)de la duraciónde la llamada,frecuenciadominante,e intervalo entre llamadas. La tabla 3.1

tambiéninduyela mediadela temperaturadegrabacióny el SVL medio de los individuos analizados.El alto valor

medio delos coeficientesde vadacióndel intervalo entre llamadasen todas las poblacionesanalizadas(rango

0.259-0.478)contrastaconel relativamentebajovalorde los coeficientesdevariacióndeladuración(rango0.035-

0.055) y la frecuenciadominante (rango 0.008-0.015).Esto sugiere que el intervalo entre llamadas es

extremadamentevariable dentro de los individuos, muchomás que el de las otras dos variables del canto

analizadas.A pesardeestaalta variabilidad, un testde KruskalWallis ANOVA determinaque la variabilidadentre

individuosesmayorquelavariabilidaddentrodelos individuosparalastresvariablesdel cantoanalizadas(tabla3.2,

pág.32).Esteresultadosugierequetodaslas variables analizadaspuedenproveerde informaciónsobreel canto
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delos individuos,aunqueel intervalomedioentrecantosespocoprobablequeseaunacaracterísticapredecible.

Las distribucionesde la frecuenciafundamentaly de la duración de las llamadas en cada población

aparecenen la figura 3.3(pág.37). Las poblacionesdeA cisternasilyA dickbilleni presentan una distribución

de frecuenciasdominantesy duracionescentradasalrededorde un marcado alto valor. En general, hay que

destacar,el considerablesolapamientoque existeen la distribución de cada variable entre poblacionesde

diferentesespeciesy subespecies.Esto sugierequeningunadeestasvariablesporsí sola puedeser suficiente

paradiscriminarentretáxones.

Entodaslas poblaciones,la frecuenciadominanteestásignificativamentecorrelacionadaconel tamaño

del animal y Jatemperaturacloaca]mo la duraciónde la llamada(fig. 3.4, pág. 38). Un análisis de regresión

múltipleparatodaslas poblaciones,cuandoel tamañodel machoy la temperaturaseconsideranjuntas, muestra

quesóloeltamañoestásignificativamentecorrelacionadocon lafrecuencia.La tabla3.3 (pág. 33) muestraque en

sólo tres de las seis poblacionesestudiadas,la temperaturadcxacalestásignificativamentecorrelacionadacon el

intervaloentrellamadas,y sóloen elcasode A. obstetricansdeAliste, la correlaciónesaltamentesignificativa. Por

otro lado, hay que destacarque aunquela relación tamañocorporal-frecuenciadominantees alta (media de

r~0.5725),su coeficientede correlaciónes relativamenteb~o en comparacióncon el de la relación entre la

temperaturadoacaly la duraciónde la llamada(mediade r=0.7748).Esto sugiereque la relacióntemperatura-

duraciónde la llamadapuedepermitir comparacionesbivariantesbastanteajustadas.Tales comparaciones,

confirmadascontestsdeTukeycomparandoelevacionesy pendientes(tabla 3.4, pág. 34), muestranafinidades

interesantesentrepoblaciones(fig. 3.5, pág.39).Enla figura3.5, la rectaderegresiónquerepresentala población

deMérida (A cisternasil) esdaramentediferentea las Otras; las rectasde las poblacionesde A obstetricans

boscaideMiste y Gredosmuestranpendientessimilares pero diferentesinterceptos.Panuna temperatura

determinada,la duracióndela llamadadeA cisternasilesmayorque la deA o. boscal. De forma similar, la

poblacióndelas SierrasBéticas(A dkkhillení)muestraunapendientesimilar quela de A o. almogavariide

Formigal,perodifieren significativamenteensusinterceptos.Finalmente,existeunamayorhomogeneidadentre

las líneasde regresiónde las diferentespoblacionesde A obstetricans.Las poblacionesde Miste y Gredos,

claramentepertenecientesa A a boscal(ARNrEN y GARCíA-PARÍS 1995),muestranpendientessimilaresy sólo

diferenciasenlaelevación.Porotro lado,la poblacióndeFormigalmuestraunapendientey elevaciónsimilaresa la

poblacióndePeñalara.
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DISCUSILÓN

La mayoríade los estudioscomparativospublicadossobrela bioacústicade anurosmo implicaciones

taxonómicassólocomprendengruposdeneobatracios(pe.Ln’n~oHN 1988;SCHNEJDERetal. 1993; COCROEr

Y RYAN 1995;MÁRQU~ etal. 1995).En la mayoría de estoscasos,las llamadasanalizadasson pulsadas(amplitud

modulada)y frecuentementela complejidaddela estructuray secuenciadelos pulsospermite la mediciónde un

grannúmerodevariablesenel dominiotemporalqueavecesseutilizan enanálisismultivariantes(pe.SOINEIDER

Y SiNscu1991;MARQUEZetal 1993). Porotralado, existenmuchosmenosestudiosque involucrengruposde

mesobatracios(ver Scm~mm~1966;P.AJHErrE etal. 1992),y la informacióndisponiblesobrecomparacionesde

llamadasde táxonesprimitivos tales como los discoglósidoses muchomás escasa,y frecuentementeestán

limitadosa merasdescripciones(SCHNEIDER 1966; HEINZMANN 1970; CREsPOetal. 1989; MARQIJEz y BoscH

1996). la mayoría de las especiesde Discoglossidaey Bombinatoridaetienen llamadastonalessumamente

simples, con envolventessuavesy sin modulación marcadade frecuencia. La ausencia de características

temporalesmarcadashaceimposibleel estudiomultivariante.El único estudiocomparativopublicadosobrela

bioacústicade variostáxonesdel génerofue realizadopor Scm~rmERetaL (1986). Dicho estudioproporciona

variosejemplosderelacionesbivariantesque puedenayudara discriminarentregruposen el géneroBombina

perosusresultadosnopodíansercontrastadosconningúnestudiofilogenéticobasadoencaracteresgenéticosen

estegénero.Otradiferenciaentrenuestrosresultadosy los estudiosbioacústicospreviosdeBombinay A/geses

que,ennuestroestudio,noseapreciaun efectoimportantede la temperaturasobrela frecuenciade la llamada

Esta leve relación,aunquesignificativa, fue apuntadaparaA a boscai, y de forma no significativa paraA

cisternasiipor CREsPOetal (1989),si bienestosautoresno corrigieronel efectode tamañodel macho.En las

especiesdeBombinaeuropeasy sushíbridos,sin embargo,la relaciónentrelatemperaturay lafrecuenciaparece

serclaramenteimportante(LORCHER 1969;ScHNEIDER etal 1986). En estosestudios,las observacionessobre

los mismosindividuosadiferentestemperaturasdemuestranclaramentequela tendenciaes v~lida y difundida

Sin embargo,estoes solamentecierto paraun rangomuy amplio de temperaturasque nuncase dan en la

naturalezadurantela estaciónreproductora.La ausenciade una relación destacableentre la temperaturay

frecuenciadominantede la llamadaen nuestrosdatos indica que, para todas las temperaturascorporales

consideradasennuestrasgrabaciones(6.5-1940q,la frecuenciadominantetendríaprobablementeun alto valor
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predictivodel tamañodelmacho,sin quelatemperaturafueseun factorengañoso.

Es interesanteobservaren nuestroestudioque la simple relacion bivarianteentre la duraciónde la

llamaday la temperaturadcncal pareceser un adecuadoparámetrobioacústicoparadiscriminarentregrupos

taxonómicos.Las similitudes bioacústicasencontradasentre las poblacionesde A/ges estudiadascoinciden

estrechamenteconlas diferenciasencontradasentrepoblacionesporARifiZEN y GARCÍA-PARIS (1995)y GARCÍA-

PARS (1995) basadasen comparacionesde morfología y aloenzimas.Una relación similar enteaspectos

temporalesdelas llamadasy la temperaturafue apuntadacomoun buenfactordiscriminatorioentret~xonesde

RanaporSCHNEIDERy SNScH(1991),y STEINwARZy SCHNEIDER(1991).

GERHARDT (1991) establecióunaimportantedicotomíaen el estudiode la bioacústica de los anuros.

Este autordenominócaracteres“dinámicos” a los caracteresque muestranun gradoalto de variación intra-

individual,y demostróqueestoscaracteresreflejanenciertamedidaelvigor de los machoso su condiciónfisica, y

quegeneralmenteeranseleccionadosmediantela eleccióndelahembra.Por ornlado, GERHARDT (1991) llamó

caracteres“estáticos”alas propiedadesdelas llamadasquemostrabanmenosvariación intra-individual.La media,

o valorescercanosaesamedia,dedichoscaracteresestáticosdelas llamadas,fueronpreferidosengeneralporlas

hembrasen los experimentosde fonotaxis,ejerciendopor tanto una selecciónestabilizadora.Por tanto, estos

últimos caracteresde las llamadas se usarían probablementepara transmitir mensa¡esespecíficos siendo

importantesparael reconocimientode especies.Nuestrosdatosdeterminanque la frecuenciadominantede la

llamaday suduraciónsoncaracteres“estáticos”del individuo mo unabajavariación intra-individual (<0.06 CV.)

mientrasqueelintervaloentrellamadasesunacaracterística“dinámica” mo alta variadónintra-individual (>0.25

CV). La frecuenciade la llamadatiene un papel importanteen la selecciónsaualen A/gesdonde se ha

encontradoque las hembrasprefieren las llamadasde frecuenciamás baja correspondientesa machosmás

grandes(MÁRQUEZ 1995a).Porotro lado,pareceserquela mejor característicaparadiscriminarentre tixonesde

A/ytes,seríalainformacióntemperaturaespecíficatemporal(ge.duraciónde la llamada). Presumiblemente,este

carácterseríael factordeterminanteparaelreconocimientodeespeciesenáreasde simpatría.Sin embargo,este

aspectorequiereun ajusteenla sensibilidaddel aparatoauditivodelas hembrasy el aparatovocal de los machos.

Esterelaciónhasidoseñaladaen algunasespeciesde anuros(GERHARDT 1978a).Sin embargo,estefenómeno

seríamenoscreíbleenA/gesdondeseconoceque los machospuedenllamar desdedentro de sus refugios

(subterráneoo engrietasenlas rocas)y porlo tantosutemperaturacorporalpodríasermuy diferentea la de una
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hembrapróximaexpuestaala temperaturadel exterior(másde10 0C).

La distribución geogñficade los táxonesdel géneroA/gesha sido recientementeredefinida ¡xx

ARNTZEN y GARCÍA-PARiS (1995)y GARcÍA-PARÍS (1995), aunquela caracterizaciónde los diferentestáxones¡u

sehizo en basea un númerograndede muestreosde poblacionesportaxon.Particularmente,los limites de la

distribución de las tres subespeciesreconocidasde A/gesen Españahastala fecha, no han sido definidas

claramente,y especialmentepermanecesin aclararla caracterizaciónde las poblacionesdel centroy del estede

España(Madrid, Guadalajara,Cuenca,Teruely Valencia).Unade las poblacionesque hapermanecidobastahace

pococon inciertadenominaciónsubespecíficaesla poblaciónde Peñalara(MadricD que se incluye en nuestro

estudio.Basándoseen la relaciónentrela duraciónde la llamaday la temperatura,estapoblaciónpresentamas

afinidadesbicacústicasconA o. almogauariide Formigal, que conA o. boscaide Gredoso Aliste, que son

poblacionesgeográficamentemáscercanas.Esteresultadoha sido recientementecorroboradopor análisis de

aloenzimas(GARCÍA-PARIS1995),porlo quepodríadecirsequeestapoblaciónrepresentauna extensiónhaciael

suroesteen el centrode la PenínsulaIbérica de la distribución de A a almogavaril. Si estudiosadicionales

confirmanel poderdiscriminatoriode la relaciónentreduraciónde la llamaday temperatura,el análisis de las

llamadasdeapareamientoenA/gesseríaun métodoconvenienteparaadscribirpoblacionesa diferentestáxones.

Sin embargo,esimportanteseñalarunacuestiónsobreestemétodo:esesencialque latemperaturaserefieraa la

temperaturacorporaldel animalanalizado,ya quetomarla temperaturadelsudoo del aire, o de igual firma la de

unanimaldiferenteal quesehayaregistrado,puedeocasionarungraveerrorquelimitaríael poderdiscriminatorio

delaregresión.
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SVL Temperatura Duración Frecuencia Inteivalo entre
Población <mm> cloacal CC> <ms> dominante (Hz> llamadas (ms)

A. obslehtcam
Formigal

A. obslelflcam
Aliste

A. obsteMcans
Gredos

A. obsleMcans
Peña lara

42.6 (4’O
36.0-52.0

n=24

37.4(3.6)
30.5-42.5

n=31

37.0(21»
32-41.5
n=57

44.9(23)
42.1-49.6

n=1 6

A. clslemasil 36.7(23)
Mérida 27.0-42.0

n=58

A. dlckhlllenl
3. BélIcas

42.0(411»
37.5-56.5

n=36

11.2(2.2)
8.2-15.0

n=24

13.4(2.7)
7.3-17.5

n=31

12.9(3.2)
6.7-18.4

n=58

12.8(2.3)
8.8-17.0

n=1 5

14.3(1.~
11.8-19.4

n=59

12.8(2.5)
6.5-17.8

n=38

1554(32.5)
112.5-2344
CV.=0 . 053

n=24

108.6(20.8)
75.8-163.7

O.y.=0.047
n=32

1194 (23f»
84.4-195.0
C.V.=O.04

[-‘=57

115.1 (26.3)
8 1.7-194.0

C.V.=0.035
n=57

177(25.9)
126.0250.5
CV =0.043

n=60

166.3(35=’)
113.7-307.9
C.V.=o.051

n=50

1241.3(85.5)
1080.2-1427,8
O.y.=0 1>39

n=24

1387.2(1111»
1232.0-1662.2

C.v,=0.o1
n=32

1330.2(69.5)
1191.1-1520.4
C.V,=o.o15

n=57

1158.7(69.1)
1035.4-1375.4
C.V.=01X18

n—57

1471.1 (85.5)
1332.7-1644.5
c.V.=0 . cx»

n=60

1332.6(84.3)
1151.0-1559.8
O,V.=O.O 13

n=5o

4336.4(2373.9)

C.V.=0.476

n=24
3399.1 (2026.3)

1 134.6-77é06
C.V.=0.432

n=31

41994(13971»
2425.4-8615.7
C.V.=0.301

n=1 6

29¿C.3 (1645.2)
871.5-7442.6
CV.=0 . 259

n=56

3322.9(1385.6)
818.7-6936.8
C.V.=O.329

n=59

5884.6 (2310.4)
1148.7-14798.6
C,V,=0.427

n=48

jh~c4z ¿ ae¿bw’cr4~tt,4a’4desaj flZ4,~9O~ &mtmtY¿átmttertY4
3t

aW,~aai~,óa’t~d&nza<JY49, tot4tAa~úi~t/Zrwn~t

~4naÉ~ ~

~
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Duración Frecuencia dominante Intervato entTe llamadas
Población n grupos FI n grupos FI n¾,runos H

23 191fl

32

57 575.r

57

57 474.6•••

394.6

23

32

57 16766’

57 489.7•••

57 5aD.4~

4382~

23 125B~

31

18 93.9~”

54

57 348.6~

4? 1578~

S~~1~4dIPa/A,~t VC9?//a’Ytt~Á7,~Éwetv&a’c/conzcF (e/c/e>~A>n~#a~

~ (‘7<0 Xi) ~a~~¼ni4az~hne*

r/cwtúa’aatou¿~esev&~r49m¿acúin4

>4. obsleMcans
Formigal

A. obstelricans
Aliste

A. obsteificoas
Gredos

.4. obsteMcons
Peñalora

A. cislemosIl
Mérida

.4. dick/iiIIenI
3. BélIcas
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SVL-frecuencla dominante
n r pendientePoblación intercepto

A. obsleMcans Formigal 24 0.66W -12.13 1781.80
A. obsleMcans Aliste 31 O.589 -18.13 2057.24
A. obsleMcans Gredas 57 OA3W -14.84 1878.79
A. obs.~eIrIcans Peñalara 16 0.611’ -8.75 1549.31
A. c/slemcssil Mérida 58 O.705’~ -22.8 230230
A. dlckhll/en/ 8. BélIcas 36 0.46W -9.13 1772.55

Temperatura cloacal-duracián
Población n r pendiente intercepto

A. obslefflcar,s Formígal 24 0.764”’ -11.37 286.45
A. obsleh-icans AlIste 31 O.813** -6.24 191.67
A. obslelrlcans Gredos 57 0.847” -6.08 197,18
A. obs!eM’cans Peñalara 15 0.896”’ -11.13 272.04
A. cislemasil MérIda 59 OA85~’ -6.69 271.63
A. d/ckhl/IenI 5. Bélicas 38 0.836”’ -12.42 331.98

Temperatura cloacal-Intervalo entre llamadas
Población n r pendiente Intercepto

A. obsleMcans Formigal
A. obsleMcans Aliste
A. obslefrlcans Gredos
A. obsleldcans Peñalara
A. cislemasil Mérida
A. d/ckhlllenl 8. Bélicas

24 0.462’
30 0.639”’
16 0.59V
14 0.377 ns.
58 0.140n.s.
36 0.125n.s.

403,59
-472.6
-349.79
-308.89
-107.51
-117.1

1m28.68
9712fl7
8239.52
7237,14
4848.03
7¿O5.47

t~¿aabvnYAam/Jt

(ncscnosy=lvtoo ,t.c0.C~ tbcO.0/, “‘ ,b 000/).
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.9&Mt&4

A. obsMhtons A. obsMcans A. obShtvns A. obstehicons
Forrn¡gal Aliste Gredos Peñalara

A. céMnasil A. dIckhffIenI
Mérida S. Bélicas

A. otskhtans
Fornilgol

A. otst*Icans
Aliste

A. obsleMcons
Gredas

A. abstehícan,
Peñolora

A. chiemosil
Mérida

A. dlckhfllenl
S. Bélicos

1.40 r’.s.

429~”

ir

747-.

287.91”’

l4.l2~

aasn.s.

362.17”’

&41 ns.

ir

6631”’

1558’’ ar

1.11 ns. 14.56”’

1.flr,.s. 18.61”’

813”’ 2.29n.s.

- 2214”

~ou~a~4o~ona/semuep,ssmjna&&oá/o&¿es¿,¿ $~a~c/o/~¿izc2rnet

ra~¿a/rt/a~s¿¿an~ta~b& ,tW?GVf,ba~sw,4nsÚn&-ar~

(sr¿atZr¿9d=¼?½&:nasyq~&a¡we%cOOj **t<O0/ **%<Q 00).
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FUNCIONES DRSCRRMI[NANTES PARA

EL SEXO EN ALYTES OBSTETR]ICANS

Y ALYTES CISTENASH

Basadoen:
BOscH,J., y MÁRQUEZ, R., 1996.Discriminantfiinctionsfor sa¡dentificadonin two midwife toads

(AlytesobstetricansandAcisternasiz).Herpetoíf,6: 105-109.
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INTRODUCCIÓN

DARWIN (1871)señaló:‘It is surprisingthat frogsanf toadsshouldnothaveacquiredmorestrongly-

markedsexualdifferences;for thougtcold-bloaded,their passionsarestrong”(Essorprendentequeranasy

saposno hayanadquiridodiferenciassexualesmásmarcadas;puesaunquedesangrefría, suspasionesson

fuertes).

Los adultosdelos saposparteros(géneroAlytes)sonun buenejemplode la similitud queexiste

entrelos sexosya quecarecendecaracteressexualessecundados,tantopermanentescomoestacionales.

Durantela estaciónreproductoralos machosdifieren delas hembrasporqueaquellosemiten llamadas

muchomásfrecuentementey a mayorvolumenquelas hembras;sinembargo,laintensidadde la llamada

no es unacaracterísticaadecuadaparadiscriminarentresexosya quees muydificil observarindividuos

llamando(HEINZMANN 1970; MÁRQUEZ yVEREELI 1991).Comoya hemosvisto, los saposparterospresentan

cuidadopaternalmasculinode los huevosen tierra. Durantepartedel periodoreproductor,los machos

llevanunaristrade huevosenrolladosenlas tibias,y portanto,sereconocenfácilmente.De formasimilar

las hembrasquecontienenhuevosmadurosen el oviductopuedenidentificarsecomotalesobservándolos

a travésde la piel transparenteen el inferior de su abdomen.Sin embargo,fuera de estassituaciones

especiales,esvirtualmenteimposiblediferenciarun machosilenciosoqueno lleve huevosdeunahembra

sin huevosenlos oviductos.

CRESPO (1982a)estudiólas diferenciasentreambossexosen 23 variablesosteológicasy encontro

queenA. obstetricansboscalningunade lasvariablesdifería significativamenteentresexos,mientrasque

en A. cisternasilsólo unade la 23 variablesanalizadasmostródiferenciassignificativas.En general, los

tamañosrelativosmayoresde algunossegmentosde lasextremidadesdelos machosy el tamañoabsoluto
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mayordelcuerpodelashembras(ver tambiénMÁRQUEZ etal. 1997) sonlos únicoscaracteresmorfológicos

evidentesparadiscriminarentresexos.GARÚA-PARÍS (1992)encontróbajosnivelesdedimorfismosexualen

cuatropoblacionesdeAIytes,siendola anchurade lacabezala únicavariablequepresentabaun marcado

dimorfismo sexualen todasellas.En dichoestudio,las variablesquepresentarondiferenciasimportantes

entresexosenunapoblacióndeA. obstetricansfueronlaanchurade la cabezay la distanciamínimadelojo

alanarmna.

El podersexara los individuos adultosde Alytesen el campopuedeseresencialen estudios

etológicos o ecológicos,y particularmenteen estudioscon fines de conservación(GARcÍA-PARÍs 1992).

Aunqueen todos los apartadosde estetrabajo se ha contadocon ejemplaressexadosen basea los

caracteresantescitados,hemosconsideradode gran interés paraposterioresestudios,desarrollarun

métodoquepermitaladeterminacióndel sexode individuos adultoscon un altogradode exactitud.El

análisisdiscriminanteesuna técnicaampliamenteutilizada (ge.VAN VARK y&IIAAFSMA 1992),y setratade

un métodoparapredeciralgunode los niveles de unaclasificaciónbasándoseen la respuestadevalores

conocidos.Aunqueestatécnicano hasidomuyusadaparareconocerel sexodeespeciesdeanurosdificiles

desexarenel campo,sehautilizadofrecuentementecon resultadossatisfactoriospararesolverproblemas

taxonómicosengruposcomplejos(ge. HEYER 1978).

.Qor&zz¿tt e!ab=atfmdamenrn/a& ~ et¿za¿env’ cia’m&ot/rt guafr¡vm&r ea’ la’

naruraúzay ay tu/o-momeAre sanz” ~L’ mt4tdo&od> úzc/ers-mbWÉkS~ ¡mii cómocty~frnrz.

MATERIAL Y MÉTODOS

Se han estudiadodos poblacionesdeAlytes,unadeA ohstetricansy otradeA. cisternasil.La

poblaciónestudiadadeA obstetrtcansseencuentraenlas inmediacionesdela lagunaGrandedePeñalara.

Comovimos en el capítuloanterior,los datosbioacústicosy electroforéticossugierenqueestapoblación

puedeconsiderarsepertenecientea la recientementedescritasubespecieA a almogavarzí(ARNTZEN y

GARcÍA-P±~RÍS1995).LapoblaciónestudiadadeA cisternasziseencuentraen Mérida (Badajoz).

Semidieronun total de 20 machosy 20 hembrasdeA. obstetrfcansy 21 machosy 20 las hembras
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de A. ctnernasii. En todos los casoslas medicionesse tomaronen individuos vivos que se liberaron

inmediatamentedespuésde sermedidos.Las medidassetomaroncon un calibredigital Mitutoyo CD-15

(precisión0.01 mm) o con un calibre convencionalDEMM (precisión0.05 mm). El sexode todos los

individuosmedidosera conocido.Sólo seutilizaron machosque fueronobservadoscantando,o machos

capturadosdespuésde serobservadosliberandosusmasasde huevosen el agua.Deigual forma, sólo se

utilizaron hembrasgrávidas que presentabanhuevos desarrolladosde forma evidentebajo la piel

transparenteinferior delabdomen.

Semidieronun total de15 variablesmorfológicas,queaparecenseñaladasenla tabla4.1 (pág.48).

La longitud-hocicocloaca (SVL) comosiempre,se tomó presionandolos individuosen su caraventral

contraunaregla.Todaslasvariablessujetasa simetríabilateralsemidieronenel ladoderecho.

Los análisisestadísticosserealizaroncon las aplicacionesSPSS5.0, Statistica4.1 y Statview4.1. Se

utilizó un análisisdiscriminanteporpasosconunap deentradade0.05, y unap desalidade 0.10.

RESULTADOS

la media,desviaciónestándary rangosde todaslasvariablesmorfológicasanalizadasparaambos

sexosy ambasespeciesaparecenen la tabla4.2 (pág. 49). Estosdatos,sincorregirporel tamañodelanimal,

muestranque en A. obstetricans,para la mayoríade las medidas(9/15, 60%), las hembrasson

significativamentemayoresque los machos,mientrasqueen A. cisternasílsólo 4 de 15 variables(36%)

mostrarondiferenciassignificativas.

Las variablesfueron transformadaslogarítmicamenteparacorregir el efecto alométricodel

crecimientocontinuo, y paraminimizar las diferenciasentrevarianzas.Paracadaespecie,cadaunade

dichasvariablestransformadasseusóen unaregresiónlinealcon el SVL, y setomaronlos residuosdeestas

regresionesparaestudiarlasdiferenciasentresexos.

Despuésde esteproceso,5 de las 14 variables(36%) mostrarondiferenciasimportantesentre

sexosenAobstetrlcans(HT, t= -2.74,p=O.O094;ND, t= -2.20,p=O.O34l;TI, t -2.35,p0.0238;FTL, t -

3.06, p0.O04;EFD, t -3.69,p=0.0007),y 6 de 14 (43%) enA cisternasil(HT, t= -3.20,p=0.0027;VT, t -
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3.59, p=O.0009; EW, t= -2.31, p=O0263;TFL, t~ -3.55,p 0.001; HLL, t= -2.69,p=0.0105;EFO, t p

0.0045).Sólo dosdeestasvariables(HT y EFO) mostrarondiferenciasimportantesentresexosen ambas

especies.

Un análisisde componentesprincipales(Hg. 4.1, pág. 50) muestrala gransimilitud morfológica

entrelos individuosde ambossexosen ambasespecies.

Se realizóun análisisdiscriminanteparaobtenerun sistemade clasificaciónde individuosde sexo

desconocido.Se aplicó un análisis discriminantepor pasospara cadaespecieparaobtenerfunciones

discriminantesquemaximizenlaclasificacióncorrectadeindividuos.Los histogramasdelos scoresdelas

funcionesdiscriminantessemuestranen la figura 4.2 ~ág.51). La función discriminanteparael sexo

obtenidaenA. obstetrlcanses: 0.8782x 5W. - 2.0082x NO - 1.4129xFTL - 1.0611x EPO -2.6330,siendoel

puntode corte0.0000.ParaAcistenzasiila funcióndiscriminanteobtenidaes: 1.5344X 1-1W + 1.4455xjlL -

1.9878x VT + 3.7914x NO -2.1746x TFL - 13.4771,y el puntodecortees0.0368.Si el valorobtenidoen la

función estápor encimadel puntode corte,el diagnósticoseráhembra,si estápordebajo,el diagnóstico

serámacho.ParaAobstetricanssólocuatrovariablesfueron incluidasen la función (SVL, NO, FTL y EFO),

mientrasqueparaA. cisterna-silseincluyeroncincovariables(HW,JL, VT, NO yTFL) (Hg. 4.3, pág. 52). La

función discriminanteobtenidaparaA obstetricansclasiftcacorrectamenteel 95% de los individuos(100%

de las hembrasy 90% de los machos),mientrasque la función obtenidaparaA. cisternasil clasifica

correctamenteel 97.56%de los individuos(95% delashembrasy 100%delos machos).

Otrosanálisisdiscriminantesserealizarontomandolasvariablesde unaen una.En A obstetrzcans

la variableJL mostróel mayorpoderdiscriminatorio,clasificandocorrectamenteel 80% delos individuos

(90% delas hembrasy 70% de los machos).ParaA cisterna-sillavariablecon mayorpoderdiscriminatorio

fue NO, queclasificócorrectamenteel 83% delos casos(80%delashembrasy 86%delos machos).ParaA

obstetricanssi 14.132xJL - 107.131 > 12.959xJL-90.199,entoncesel individuo seclasificacomohembra

paraA cisternasi4si 111.062x NO -191.467>105.543xNO -172.930,entoncesel individuo seclasifica

comohembra.
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DISCUSIÓN

En A. obstetricanslas hembrasparecenserconsistentementemás grandesen tamañoque los

machos,mientrasenA. cisternasii,lasdiferenciasestánmenosmarcadas.

Las medidasrelativasal tamañodel tímpano(~-~T, Vr) sonproporcionalmentemásgrandesen los

machos,aunquelasdiferenciasno sonsignificativasen tresdelascuatrovariablesenvaloresabsolutos,Esto

podríaserresultadodela presiónselectivaimpuestaporla vocalizacionessobrela estructuraauditiva.Se

suponeque machosy hembrastienen sus sistemasauditivossintonizadosen los mismasrangosde

frecuencia(determinadopor los rangosde las llamadasde apareamientode los machos en sus

poblaciones>,y dadoqueel tamañodel tímpanopuedetenerefectosobrela frecuenciadesintonización

(SHOFNERy FENG 1984),éstedeberíasersemejanteenmachosy hembras.Como los machostienen tallas

corporalesmenores,seexplicaríala diferenciaobservadaenel tamañorelativodelos tímpanos.

De forma similar, el tamaño relativo de los brazos(EFO) es mayoren los machosde ambas

especies,posiblementereflejandolas presionesselectivasparala habilidaden el amplexo.Porotra parte,

los miembros inferiores (TEL, HLL) son sólo significativamentemás grandesen los machosde A.

cisternasii. Estasdiferencias podríanser el resultadode la selecciónpara el mejor transportey

manipulaciónde la puesta,aunqueestatendenciano puedesertan clara en A. obstetricansporque,en

promedio,los machosde dichaespecietransportanmasasde huevosquesonproporcionalmentemenos

pesadasen relaciónal pesodelcuerpo(R. Márquez,com.pers.).

Las funcionesdiscriminantesobtenidaspermitenla determinacióndesexosen basea un número

razonablede variablesmorfológicasen cadaespecie,por lo menosparalos individuos adultosde las

poblacionesqueseestudiaron.En efecto,el porcentajede clasificacióncorrectacuandose usasólouna

variable (80% en A. obstetricansy 83% enA. cisternasil) puedesersuficientepara algún estudio.Sin

embargo,hayque tenerespecialcuidadoen utilizar estasfuncionesdiscriminantesen otrassubespeciesde

Alytes,o en muestrasque incluyan tamañoscorporalesfueradel rangode esteestudio.Ami’rzEN y GARCÍA-

PARiS (1995) demostraronqueexiste unamarcadavariacióngeográficadentroy entreespeciesdeAlytes,

aunqueel estudiono consideróel dimorfismosexualdentrodelaspoblaciones,y algunasdelasdiferencias

observadaspodríanseratribuiblesa diferenciasen la proporcióndesexosdelmuestreoentrepoblaciones
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o especies.

Este estudioesun ejemplo de unaherramientametodológicaquepuedeserutilizada encasos

comolos descritos,peroparagenerarfuncionesdiscriminantesválidasparapoblacionesconaetasdeben

usarsedatosdeindividuosdesexoconocidode esaspoblaciones.Estametodologíapuedeaplicarseen el

estudiodeotraspoblacionesdeAlyteso enotrasespeciesdeanurosconescasodimorfismo sexual,donde

la determinacióndela relaciónde sexosesprimordial.Todaslas medidasdeberíantomarsede un número

crecientede ejemplareshastaalcanzarun número suficientede individuos de sexoconocidoque

proporcionenel porcentajedeclasificacióncorrectodeseado.Entoncespuedenobtenerselas funciones

discriminantesy el sexode individuos indeterminadospreviamenteobservadospuededeterminarsea

posteriori. Después,midiendoúnicamentelas variablesincluidasenla funcióndiscriminantedecualquier

nuevoindividuo observadopuededeterminarsesusexo.

Esta técnicapuedeserusadaen el estudiode poblacionesrelictasde .Alytes talescomoel sapo

parterodeMallorca,Alytesmuletensiscuyoplanderecuperaciónserealizaen la actualidad,y posiblemente

en otrasespeciesamenazadasdesapodepartero,comoel recientementedescritoA. dickbilleni (ARmZEN

y GARcÍA-PARÍs 1985),quepresentapoblacionesaisladasy muyreducidas(MÁRQUEZa al. 1994).De igual

forma, estametodologíapuedeserusadadurantetodo el añoen estudiosde campode poblacionesde

otras especiesde anurosque sólo presentancaracteressexualessecundariosdurantela épocade

reproduccióntalescomoespeciesdelos génerosDiscoglossuso Rana.
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SVI. Longitud hocIco-cloaca

11W Anchura de la cabeza (entre tfmpanos)
JL Longitud de la mandibula inferior

ED Distancio mínima entre ojos

¡-ir Diámetro horizontal del tímpano
VT Diámetro vertical del tímpano

EW Anchura del ojo
NO Distancia entre narinas

ENO Dsltancia mínimo entre el ojo y la norma
TFL Longitud de la tibiofibula

¡-III Longitud del miembro postedor

TL Distancia entre el tubérculo tarsal yla punta del tercer dedo

FIL Distancia entre el extremo distal del tubércuio metacarpol y la punta del tercer dedo
FI Longitud del tercer dedo

FF0 Distancia entre el codo yia punta del tercer dedo

Vat¿a4ús’nu/z¿qá-
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COMPETENCIA ACÚSTICA Y

SELECCIÓN DE PAREJA EN

ALYTES OBSTETRICANS

Y ALYTES CISTERNAS II

Basado en:
Bosch,J.,y Márquez,It, 1996.Acousticcompetitionin malem¡dw¡fe roadsAjytes obstetricansandAlytes cistemasil:response

tu neighbor size and calling rute. Implicaúonsfor femaJechoice.Ethology, 102: 841-855.
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INTRODUCCIÓN

WIISoN (1975) establecióque hay comunicaciónentredos animalescuandoun cbservadorexterno

puede detectarcambios predeciblesen el comportamientode uno de ellos (el reactor) en respuestaa

determinadasseñalesdelotmanimal(el actor).La comunicaciónacústicaenanurosesun modelo excelentepara

estudiardiferenteshipótesisevolutivasy establecernuevasteorías(pe. LYrrLEJOHN 1988; RYAN et al. 1990;

GERHARDT 1994a).En el contextode laselecciónsexual,lacomunicaciónenanurossehaestudiadoen relacióna

la selecciónsexualporelecciónde parejapor partede las hembras(pe. SUILIVAN y LEEK 1987; RYAN 1990;

GERHARDT 1991; WAGNERy SumvAN1995),y porlacompetenciamacho-macho(pe.SCHwARIiZ 1989; WAGNER

1989a; WElls y TAJGEN 1989).En esteúltimo caso, la competenciamacho-machoa travésde la comunicación

acústica,hasidoconsideradacomoun comportamientoagonístico(queprecedeaunposiblecombatefisico) (pe.

FELiEnS 1979) o comouna competenciaen la inversióncuandola actividad fonadoraimplica un considerable

consumoenergético(SULLIVAN y WALSBERG 1985; WELLs y TMGEN 1986; KIUMP y GE¡u±~riDT1987; RYAN

1988b;TEJEDO 1992;ScHWAR1Zetal. 1995)o un mayorriesgode exposiciónal peligro (RYAN 1985).

Como hemosvisto, el sistemade apareamientodeA obstetricansy A cisternasilseha descrito con

grandetalle (DE LISIE 1873, 1876; HÉRoN-ROVER 1886; HEINZMANN 1970; CRESPO1979; LóPEZ-JURADO et al.

1979; RODRíGU~-jlMÉNEZ 1984; MÁRQUEZ y Vnnai 1991),sin embargo,el combateo desplazamientoentre

machosnuncase ha sido observado.Por otra parte,hay evidenciasde que los predadoresque se orientan

acústicamentecomolos búhos,noincluyenentresuspresasestasespeciesdeformasignificativa.La ventajaen el

apareamientodelos machosdemayortamañosehadescritoparaambasespecies(RAxwoaTm’ 1990; MARQUEZ

1993),y hasido parcialmenteexplicadapor las preferendasde las hembrashacialas llamadasde baja frecuencia,

quesonemitidaspormachosmásgrandes(MÁRQUEZ 1995a,1995b).Comovimosen el capítulo3, las llamadas
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deapareamientodelos machosdeAlytessonnotastonalescortasconestructuratemporaly espectralsencillas(la

única frecuenciaenfatizadaes la frecuenciafundamentalo dominante) (Scm~snni1966; HEINZMANN 1970;

CRESPOeta!. 1989;MÁRQUEZ yVERRELI 1991;BUSH 1993;capítulo3). Mientrasque lafrecuenciadominantey la

duracióndelallamadaparecenserconstantesen los individuos (aunquela duraciónvaríecon latemperatura),la

tasadeemisióndelas llamadasesmuchom~svariable(siempreparala misma temperatura).Esto sugiereque la

duraciónde la llamaday la frecuenciadominanteson propiedadesacústicasestáticas,mientras que la tasade

emisiónesunapropiedadacústicadinámica(segúnGERHARDT 1991).En unnúmeroconsiderabledeespeciesde

anuros(pe.RYAN 1988a;GERHARDT 1994a>,el tamañode los machossehayacorrelacionadosignificativamente

con la frecuenciadominantede las llamadas,mientras que la duraciónde la llamada está correlacionada

significativamenteconla temperaturacorporal.EstotambiénocurreenAlges(MÁRQUEZ 1995a, 1995b; MÁRQUEZ

y BOSCH 1995, capitulo3).

A pesardetodala informacióndisponiblesobreelcomportamientoy labioacústicade los saposparteros,

lamayoríadelos estudiossehanlimitadoa describirlasllamadasdelos machoso las preferenciasde las hembras

en experimentosde fonotaxis.Sin embargo,hastael momentono sehan estudiadolas interaccionesacústicas

macho-macho.Unestudiodetalesinteraccionesesnecesarioparadeterminarel papel de lacompetenciamacho-

machoenlos sistemasdeapareamientodeAlytes.
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MATERIAL Y MÉTODOS

Se han estudiadouna población de A. obstetricans en la lagunaGrandede Peñalara (Sierra de

Guadanama,Madrid) y unapoblacióndeA cisternas!!del oestede España(Mérida, Extremadura)durantelas
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estacionesdeapareamientodelperíodocomprendidoentre1993y 1995.

Paraconstruirllamadassintéticasseobtuvo una muestrade llamadasnaturalesde las poblacionesde

estudio.Se analizóunamuestrade 3 a 23 llamadasporcadamacho.Las grabacionesy su posterioranálisis se

realizaroncomoseindicaenelcapítulo2.

Las llamadassintéticasutilizadasparatodos los experimentosseconstruyeroncomosedescribeen el

capítulo 2. La duraciónde las llamadassintéticaspara cadapoblación se ajustó a la duración media, que se

correspondeconla temperaturamediaregistradadurantela estaciónreproductora.Las frecuenciasdominantesy

las tasasde emisión de llamadasutilizadasen los experimentosde playback, correspondíana la mediade la

población±1.5 DE Qos valores siemprese encontrabandentro del rango de la población) Qas medias

poblacionalesreflejanla mediadelos valoresmediosparacadaindividuo; ver capítulo3). Losvaloresde frecuencia

no se corrigieronporel tamañodel animal, por lo que reflejan parcialmentela distribución de tamañosde los

individuos las poblaciones, dado que el tamaño y la frecuenciaestán correlacionadasen ambas especies

(HEINZMANN 1970;capítulo3).

EXPERIMENTOS DE PLAYIBACK CON MACHOS

SerealizaronexperimentosdeplaybackconmachosdeA obstetricansde Peñalaray deA cisternasil de

Mérida En cadaexperimento,selocalizó a machosque cantasende forma aisladaen condicionesnaturales.Se

consideróqueun machocantabadeformaaisladacuandoningúnotromachoestabacantandoamenosde 5 m de

distancia.Despuésde registrarunamuestrade al menos10 llamadasdel machoaislado,seemitíaunaserie de

llamadassintéticascon un reproductorde cassettesSonyTCM-84V situado aproximadamentea 1 m de dicho

macho.El nivel depresióndesonido(SPL)del estímuloenlaposicióndelmachoestudiadoeraaproximadamente

de70dB(correspondientealSPLdeunmachollamandoa unadistanciade 1 m aproximadamente).Las llamadas

sintéticasy larespuestadelmachoseregistrabandela formahabitual.Tras un períodode descanso,de al menos

dosminutos,serealizabaun segundoregistroestimulandoal machoozn otra seriede llamadassintéticasque se

presentabanbajocondicionesidénticasdepresióndesonidoy distancia.Esteprocesoserepetíacuatroveces,una

concadaseriedelas cuatroutilizadas,variandoaleatoriamenteelordendeemisiónde las series.Las cuatnz series

de estímulos sintéticos presentadosconsistían en una secuenciade 15 llamadasidénticas, regularmente

espaciadas.Sóloseanalizóla respuestadelmachoalas 10 últimasllamadas,siendoignoradaslas 5 primerasen los
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análisis considerándolasde transición (paradar tiempo al machoparaque se percatasey reaccionaseante la

presenciadel intmso).Lasserieserancombinacionesdedostipos diferentesde frecuenciasdominantes:agudas

(A) y graves(G), y dos tasasde emisión distintas: lenta (L) y rápida (R). ParaA obstetrzcanslas llamadas

sintéticas utilizadas frieron: Al. (100 ms, 1300 Hz, 15.4 llamadas/minuto),AR (100 ms, 1300 Hz, 54.5

llamadas/minuto),GE (100ms, 1000Hz, 15.4 llamadas/minuto)y GR (100 ms, 1000 Hz, 54.5 llamadas/minuto).

ParaA.cisternas!!,lasllamadasutilizadasfrieron: AL (170ms, 1618Hz, 11.4llamadas/minuto),AR(170ms, 1618

Hz, 42.3 llamadas/minuto),GL (170 ms, 1364 Hz, 11.4 llamadas/minuto)y GR (170 ms, 1364 Hz, 42.3

llamadas/minuto).

Seanalizarontresparámetrosdelasllamadasdelos machosestudiadosantesy durantelos experimentos

de playback:duraciónde la llamada,frecuenciadominantey tasade emisión de la llamada.Los resultadosse

analizaronmedianteun ANOVA paramedidasrepetidascon comparacionesplanificadas usandola aplicación

Statistica 4.1. Para normalizarlas variablesse transformaronmediantela fórmula log(x+1). Ya que todas las

comparacionesimplicaban medidasrepetidas(el mismo machoantesy durantela estimulación acústica),no

fueron necesariaslas correccionesdeladuracióndela llamadaporlatemperatura,ni la de lafrecuenciadominante

porel tamañodel animal.

EXPERIMENTOS DE IFONOTAXIIS

CON HEMBRAS GRÁVIIDAS

Se utilizaron hembrasgrávidas(con huevosmadurosvisibles a travésde la piel del abdomen)que se

capturaronalcomienzodel períodoreproductoren suspoblacionesnaturales.Las llamadassintéticasseemitían

alternativamente,mediantedosaltavocessituadosenladosopuestosdeunrecintocerrado(1.8x 1.8 m) bajouna

luz rojaEl volumendelas llamadassintéticasseajustóenel centrodel recintoa70dBcon un sonómetroRealistie

SoundPressureMeter.La secuenciaseguidaparasometera las hembrasal experimentofuealeatoriaSe situabaa

cadahembraen el centrodel recinto con el eje del cuerpoen ángulo rectocon respectoal ejeentrede los

altavoces,y eraretenidaen un recipientepermeableal sonido al menosun minuto; despuésse murabael

recipientey lahembraseaproximabaal estímulo.Si tocabalapareddel recintoenlabasedel altavozo a 10 cm de

éste,se considerabaque habiaelegido dichoestímulo. Si tocabacualquierotro puntode lapareddel recinto o

permanecíamásde dosminutossin moverse,el intento se considerabanulo. Los estímulosempleadoseran

secuenciasdellamadasconla duracióny frecuenciamediasparacadapoblación,y únicamentediferíanenlatasade
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emisióndela llamada.ParaAobstetricans,seutilizamnllamadasabajatasade emisión (24.5 llamadas/minuto),y

aalta tasa(48.9llamadas/minuto).ParaAcisternasii,la tasabajadeemisiónerade 28.8 llamadas/minuto,y la alta

de 57.7 llamadas/minuto.Estosvaloresson los máscercanosposiblesa la mediade la tasade emisiónde cada

población±LS DE, ya que los intervalosentrellamadassecorrigieron defurmna queel mayor era un múltiplo

enterodel más corto, paraasí evitar el solapamientoentrelos estímulosemitidos desdelos dos altavoces.En

todoslos casosla tasade repeticiónde las llamadasutilizada en los estímulossintéticosestabadentro del rango

encontradoen la poblaciónnatural.Las llamadasse emitían directamentedesdeun ordenadorportátil, y eran

amplificadasmedianteun reproductordecassettesestéreo(vercapitulo2).

Se aplicó un test binomial paracomprobarsi el número de hembrasatraidaspor cada altavoz era

significativamentediferente.

RESULTADOS

EXPERIMENTOS DE PLAYIBACK

En al figura 5.1 (pág.69)semuestranlosvaloresmediosy el errorestándarparaladuraciónde llamada,la

frecuenciadominantey el intervalo entrellamadasantesy despuésde los cuatro experimentosrealizados (A

obstetricansn=17,A cisternas!! n=16).Para estudiarel efecto de la presenciade un competidorsobreel

comportamientofonadordelos machosresidentesserealizaronANOVM con dosefectos(tabla 5.1, pág. 66). EJ

efecto“especie”analizalas diferenciasen las tresvariablesdel cantoestudiadasentreambasespecies,mientras

que el efecto“competidor” analizael efectode la presenciade un competidorpotencial representadopor los

cuatrotratamientosretadoscon llamadassintéticas.Los datos indican que ni la duraciónde la llamadani la

frecuenciadominantede la llamadade los machosresidentesse modificaron durante los experimentosde

pla~ack.Sinembargo,los machosdeambasespeciesemitían llamadasa una tasasiginificativamentemásrápida

cuandoeransometidosalos experimentosde playback. Las diferenciasaltamentesignificativasencontradaspara

el efecto‘especie”sobrela duracióny la frecuenciadominantede los machosestudiadosnotiene aquí ninguna

trascendencia,ya que sólo aludena las diferenciasconocidasde duracióny frecuenciadelas llamadasde ambas

especies.Porlo tanto,el efecto“especie”sólosehainduidoaquíparaestudiarsuposibleinteraccióncon los otros

efectos.
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El efectodela frecuenciadominantey delatasadeemisióndelas llamadasde los competidoressobreel

intervalo entre llamadasdel macho residentese estudió utilizando ANOVAs de tres efectos: “especie”,

“frecuencia”y “tasadeemisión”.El efectodela“frecuencia”sobrela usade emisiónde las llamadasseanalizóa

travésde los dosnivelesde frecuenciasdominantesutilizadasenlos playback(A y G). EJ efectode la “tasa de

emisióndellamadas”seanalizóatravésdelos dosnivelesdetasade emisiónde los estímulos(L y R) (tabla 5.2,

pág. 67).Solamentelosefectos“especie”y “tasadeemisión” dierondiferenciassignificativasen la duradónde la

llamada de los machos analizados. La frecuencia dominante de los machos analizados sólo resultó

significativamentediferenteparaelefecto“especie”.El resultadomásinteresanteaparececuandoseconsiderael

cambioenlausade emisiónde los machosanalizados.En estecasolos efectosde la frecuenciay de la tasade

emisióndelestimulosonaltamentesignificativos.Estoindicaquelos machosde ambasespeciesincrementanen

mayormedidasutasadeemisióndellamadascuandosonsometidosaun estímulodellamadasde frecuenciabaja

quecuandosesometenallamadasdealtafrecuencia.Deformasimilar, los machosde ambasespeciesaumentan

mássu usade emisión cuandoestánbajo el estímulode llamadascon una altausade emisiónque cuandose

sometenallamadasconunatasabajadeemisión.En estetest,elefecto“especie”nofue significativolo queindica

que latasadeemisióndellamadasnoessignificativamentediferenteentreambasespecies(fig. 5.2, pág.70).

El aumentorelativoenusadeemisiónexperimentado(expresadocomoel porcentajede cambioen el

intervalo entre llamadas) por los machosresidentesfue extremadamentevariable entre éstos.Aunque, en

algunos individuos los cambiosen la usafueron negativos(es decir, redujeronsu usade emisión durantelos

playback),el cambiomediovariódesdeel 16%al 28%enA.obstetricansy desdeel 15% al 43% enA cisternasii

(tabla5.3, pág.68).Lasusasdeemisiónasícomolas frecuenciasdelos estímulospresentadoseranfijas, mientras

que lausadeemisiónoriginaly la frecuenciadelas llamadasde los machosestudiadoserandistintas.La tabla5.4

(pág.68)muestralos resultadosdelas correlacionesentrelafrecuenciadominantede los machosresidentesy el

incrementoensu usade emisiónen los playback. En todoslos casos,las correlacionesno fueron significativas

sugiriendoquelamagnituddela respuestaenlaemisióndellamadasnodependedel tamañoabsolutodel macho

residente.

Sin embargo,en ambasespeciesy en los cuatro experimentosrealizados,el intervalo entre llamadas

antesdelplaybacksecorrelacionabanegativamentecon el cambioexperimentadoenel intervaloentrellamadas

(fig. 5.3, pág.71; tabla5.5,pág.68).Es decir,los machosestudiadosrespondíanconun incrementomásalto en la
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tasade emisióncuandooriginalmenteestabanllamandoa una tasade emisión baja. Un analisisde covarianza

(ANCOVA) muestraqueestarespuestaessimilar enambasespeciesen los cuatroplaybackrealizados(tabla 5.5,

pág.68).

EXPERIMENTOS DE FONOTAX]IS

Seestudióun total de26 hembrasgrávidasdeA obstetricansy 23 hembrasgrávidasdeA cisternasil.

Las temperaturasdurante los experimentosfueron cercanasa las temperaturasen condicionesnaturales (A

obstetricans11.60C,A cisternasil 22.30C). Las hembrasde ambasespeciesfueron significativamentemás

atraidashaciaelaltavozqueemitíallamadassintéticasa unausadeemisiónmayor(A. obstetricans:16 respuestas,

15 tasarápida,1 usalenta,p=O.OOO2;A cisternas!!:15 respuestas,15 tasarápida,O tasalenta, p=O.OOOO).

DIISCUSIÓN

Losresultadosdelos experimentosdeplaybackindicanqueúnicamentelos doscaracteres“estáticos”de

las llamadas,frecuenciadominantey duración,no parecenestarafectadosdinámicamentepor la competencia

acústicamacho-macho.En unaspocasespeciesde anuros,sehaseñaladoun cambioen la frecuenciadominante

porla competenciaentremachos(IOPEZetal. 1988;WAGNER 1989a,1989b;GRAFE 1995).Éste no esel casode

Alytes,dondeseha demostradoque las hembrasseapareanpreferentementecon machosgrandes,ya queson

más atraidaspor las llamadas de frecuenciamás bajaque éstosemiten (HEINZMANN 1970, MARQUEZ 1995a,

1995b).Porello,enAlyteslafrecuenciadominantesepuedeconsiderarcomoun indicadoradecuadodel tamaño

de los machos(a pesarde lo cual esteindicador puedeser adecuadopero no muy fiable debido a que el

coeficientederegresiónentreel tamañodelmachoy lafrecuenciano es demasiadoalto, capítulo3). La duración

de la llamadasólo variaba ligeramentedurantelos playback; las diferencias(significativas) encontradasen la

duracióndela llamadaporel efecto “tasade emisión”sedebea un cambiomínimo en la duraciónde la llamada

(menosde2 ms> enrespuestaa los estímuloscon distintastasasde emisión. Esteresultadorepresentamenos

del 3% de cambioen la duraciónde la llamadaen cadaespeciey sepuedeexplicarcomouna relación negativa

intrínsecaentre la duraciónde la llamaday el intervalo entre llamadas,relacionadocon un aumentode la

temperaturadelos individuosquellamanmásrápidamente(HEINZMANN 1970).En otrasespeciesdeanurosseha

encontradoun resultadosemejantedecambioenladuraciónde las llamadascon el incrementodeintensidadde
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llamada(ScHWMnZy WElls 1984a;WAGNER 198%).El hechodequela magnituddelcambioenla duraciónde la

llamadaseaextremadamentelimitado escoherenteconel ajustedeladuracióndellamadaenAlytesenfunción de

la temperatura (HEiNZMi~NN 1970; MARQUEZ 1995a; capítulo3) y en Bombina,otro génerode anuroscon

característicasbicacústicassimilares(ZwEiFEI 1959; LÓRCHER 1969; SCHNEIDER etal. 1986). Finalmente,la tasa

deemisióndela llamada,un carácterclaramente“dinámico”, parecemodificarseen presenciade un competidor

simulado.En estudiosrealizadoscon otrasespecies,dondeestecarácterestárelacionadoestrechamentecon el

costeenergéticodelaproduccióndela llamada,sehanobtenidoresultadossemejantes(p.e. WEus 1988), por lo

que la tasadeemisión puedeserconsideradacomoun indicadorde la inversiónreproductora(energética)del

macho.Deformasimilar, la emisióndellamadasaunatasamásrápidapuedeaumentarel riesgode serlocalizado

porcualquierpreciadorcapazde orientarseacústicamente,aunqueenA/ytes esimprobableque estapresión

selectivallegue a serde importanciadadoque los saposparterosno parecenserpresahabitualde ningún ave

nocturna(MARrÍNyLóPEZ 1990;Frsetal. 1994).

Los machosrespondenconun incrementomásfuerteen la tasade emisiónen respuestaa las llamadas

sintéticasde bajafrecuencia,que a las de alta frecuencia.Esteresultadoes muyinteresante,porquedemuestra

que no sólo las hembrasreceptivasrespondende forma distinta a las llamadas de diferentes frecuencias

(MÁRQUEZ 1995a, 1995b),sino que tambiénlos machosrespondende forma diferentesegúnla frecuencia

dominantede las llamadasde los competidores.Esto se puedeinterpretarcomo que los machosutilizan la

frecuenciadela llamadadelcompetidoramododeindicadordesuhabilidadenlacompetenciao de su capacidad

deatraccióndelashembras,y respondenconun incrementogradualen lausadeemisión.Alternativamente,este

hechopodríatenerunaexplicaciónmecanicistadebidoala posibilidaddequelas llamadasde frecuenciamásbajas

puedenserpercibidascomosonidosmásintensosporel aparatoauditivodelos machos,y que las diferenciaen la

respuestaa los estímuloscondosfrecuenciasdistintasseríala misma que a estímuloscon intensidadesdistintas

(machosde tamañosimilar a distanciasdiferentes).Las dos especiesde A/gesson, junto a Aa-ls crepitans

blanchard!(WAGNER 1989b),algunosdelosraroscasosdondesehaencontradoque los machosrespondende

forma diferente a llamadas de competidoresde diferente frecuencia.Por otra parte, la frecuenciapuede

considerarsehastaahoracomoun criterio estático(segúnGERHARDT 1991) en todaslas especiesanalizadasde

A/ges. Respectoal efecto del tamañode los machosanalizados,nuestrosresultadosson semejantesa los

encontradosparaA c. blanchard! (WAGNER 1989a),dondetampocoseobservó variación en la respuestaen

funcióndeltamañoabsolutoo relativodelos machosanalizados.Sin embargo,nuestrosresultadosdifieren de los
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deGREEN(1990),queencontróquelos machosgrandesdePbysalaemuspustulosusaumentabanla complejidad

de sus llamadasen un gradomayorquelos machosmáspequeñoscuandose les sometíaa un estímulo que

representabaun machointruso.

Losmachosrespondenconun incrementomayorensutasade emisión a las llamadassintéticascon alta

tasade emisiónquealas de usabaja.Esteaumentoenlatasadeemisiónhasido registradoen muchasespecies

deanuros(pe.WAGNER 198%).Porlo general,el incrementomáximoenla tasadeemisiónobservadohasido del

43% enA cisternasiiy del 28% enA obstetricans.Estosvalores estándentro del rango observadoen otras

especiesdeanuros.

Unadiferenciabásicaentrela percepciónde un competidorque llamaa unatasade emisión alta, y un

competidordemayortamaño,esque únicamentela respuestaal primeroesgradualy estácorrelacionadacon la

tasadeemisióndelmachoresidente.Poresto,un machoqueestállamandoaunatasade emisiónbaja, cuandose

exponeaunestímuloconunausadeemisiónmuchomayorquela suyapropia, incrementarásu usade emisión

en mayormedidaque un machollamandoa una usaelevadaantesdel estímulo.En el caso de la frecuencia

dominante,la frecuenciadela llamadadel machonoestácorrelacionadaconel cambioenlausadeemisión,lo que

indicaquelos machosmayores(que emitenllamadascon frecuenciasdominantesmásbajas)no aumentanmas

sustasasdeemisiónquelos machospequeños.Estosresultadospuedeninterpretarsededosformasque no son

mutuamenteexcluyentes.Unaprimerainterpretación,sugeriríaqueelmachoresidentecambiasuusadeemisión

a un máximo en presenciade un competidorque tengauna frecuenciadominantemás baja. Al contrario, la

respuestapuedesergradualenpresenciadecompetidoresllamandoa diferentestasasde emisión, así, el macho

residenteincrementarásutasade emisiónsólo lo imprescindibleparaneutralizarla diferenciade “atracción” del

competidor.Estahipótesisescoherentecon el hechode que el efecto“frecuencia” parecesermassignificativo

queeldela “tasadeemisión” (tabla5.2, pág.67) (estacomparaciónsólo esválidaporquetantola usadeemisión

comolafrecuenciadelestímulosetomaronenunamagnitudrelativasimilarrespectoalvalor mediopoblacional:+

1.5 D~. Unasegundainterpretación,másmecanicista,puedeexplicarla respuestagradualal estímuloconusasde

emisiónmásalus,relacionándolascon procesosde retro-alimentaciónojeedbacken las interaccionesacústicas

delosmachos.El ajustedelas respuestasalos estímuloshasidoestudiadoengrannúmerodeespeciesdeanuros

(pe.WElls y ScHwAJ<iZ 1984;SCHWARIZ 1987)y serádesarrolladoenlos capítulos6 y 7.

La relevanciadelefectodela usadeemisióndelasllamadasdelos machosenlaelecciónde las hembras
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esobviaporquelosresultadosdelos experimentosdefonotaxissonaltamentesignificativos.El mayoratractivode

las llamadasemitidasaalustasasesun hechocomúnen anuros,y la mayorestimulaciónacústicaque implica es

evidente(WEUS 1988; GERHARDT 1994).

Los resultadossugierenque existecompetenciaacústicaentremachosen las dosespeciesestudiadas.

Estetipo decompetenciapareceserdistintadeladescritaparaotrosanuros,en los que las interaccionesacústicas

entremachosestánrelacionadasconladefensadeunterritorioo comounagradaciónhaciainteraccionesagresivas

físicas.Los machosdeHyla versicolordefiendenun territorioa travésde la emisión de llamadasagresivaso

mediantela luchafísica(PELLEES 1979).LosmachosdePhilautusleucorbinusaumentansu usade emisión y la

complejidadde sus llamadas,y esto ha sido interpretadocomo un mecanismopara disuadir a los machos

competidoresdelcombatefísico (MArc 1983a). Sin embargo,en todaslas especiesde Alytes, los machosse

encuentranconfrecuenciallamandomuypróximosunosdeotros(bajo lamisma piedrao en el mismo refrigio) y

nuncasehanobservadocombatesfísicosentremachos.

Los cambiosenla complejidaddela llamadanohan aparecidoen la evolucióndeA/ytesy la competencia

acústicapodríadebersea un meroaumentodel atractivoparalas hembrasa travésde unainversiónenergética

mayor, o bien serunarespuestamecanicistaa las interaccionesentrelos machos.En los próximoscapítulos,se

analizaránestasdosexplicacionesmedianteel estudiodelas interaccionese interferenciasacústicasentremachos

y las implicacionesdeestosfactoresenlas preferenciasdelas hembras.
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S
taó/ Si

Duración
Efecto SC QL CM E p
Especie 2.2875 1 2.2875 63.60 0(n)
En 1.0431 2? 0.0360
Competidor 0.011) 1 0.01)) orn 0.973
Error 0117.82 2? 0.1103
Especie x competidor 0011)4 1 0011)4 1.38 0950
Error 0.0)82 2? O.~3

Frecuencia dominante
Efecto SC QL CM F p
EspecIe 0.2713 1 0.2713 11191 0.01)
Error 0.0707 2? 0.0)24
Competidor 01111) 1 01111) 0.11 0.744
Error 0.03)8 2? 0.011)
Especie x competidor 0.03)1 1 0.011)1 3.07 oxfl)
Enor 0.011)8 29 0.~

Intervalo entre llamadas
Efecto SC QL CM E
EspecIe 0.1278 1 0.1278 0.89 0.353
Error 4.1564 2? 0.1433
Competidor 0.6258 1 0.6258 25.75 0.011)
Error 0.7049 2? 0.0243
Especie x competidor 0.03)2 0.01 0.920
Error

1 01W2
0.7049 2? 0.0243

0fn~knJos’ck’Ap X’Vtfló4m ma~a9~c&»‘#a&40d~ 1w,~Oeú¿r’

~
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9ra¿$4t 6.2

Duración
QL CM QL CM

efecto errar errorSecta efecto E p
Especie 1 1.81 2? 0.03 61.71 0.011)
FrecuencIa 1 0.0) 2? 011) 0.49 0A89
Taso de emisión 1 OíD 2? 0.0) 6.68 OfliS
Especiexfrecuencla 1 0.0) 2? 0.0) 1.98 0.170
Especie x taso de emisIón 1 OíD 2? 0.0) 1.81 0.189
Frecuencia x toso de emIsión 1 0.01) 2? 0.0) 292 0.098
Especie x frecuencia x taso de emisión 1 0(1) 29 0.0) 6.59 0.016

Frecuencia dominante
Ql. CM QL CM

Efecto efecto electa error error F p
EspecIe 1 0.21 2? 0.0) 109.03 0.03)
Frecuencia 1 o.rn 29 orn 0.34 0.564
Toso de emisión 1 0.0) 29 0.0) 0.68 0.417
Especie x frecuencia 1 011) 2? 0.0) 0.22 0.644
Especie x taso de emisión 1 orn 29 0.0) 0.28 0.604
Frecuencia x toso de em~ón 1 orn 2? 0.0) o.95 0.337
Especie x frecuencia x taso de emisión í orn 2? 0.0) 0.14 0.714

Intervalo entre llamadas
QL CM QL CM

Efecta efecto efecto errar error F
Especie
Frecuencia
Taso de emisión
Especie x frecuencia
Especie x toso de emisión
Frecuencia x taso de emisión
Especie x frecuencia x toso de emisión

¡ 011
1 011
1 0.10
1 0.02
1 0.03
1 0.02
1 0.01

29 aíí
29 0.01
29 0.02
29 0.01
29 0.02
2? aoí
29 0.01

0.96 0335
966 0.0)4
599 0021
180 0.191
1.73 0.198
2.63 0.115
0.81 0.375

cap. 5 pág.66



9~A4t 6.3

A. cislemasil

A. obsleMcans

AL AR QL GR
-14.8(24.8)
(-56.2 26.’»

-15.7(38.6)
(-70.7. 74.7)

-15.2(59.8)
(-65.2 178.2)

-21.1 (33.3)
(-74.7, 29.’»

-24.0(27.7) -43.4(21.3)
(-63.7.33.2) (-68.0. 3.3)

-23.3(30.0) -27.7(33.3)
(-71.5.34.5) (-83.1, 55.1)

seasoc~’a~tbtaiww2aaM’&t4ab7a24?’~k/kzt&”cn7/o-a~ttt//aoutnás)

(lo-¿&zs .>U¿ ~ -v4. ¿~Yynzve-/ynce-n4&4).

sra&~t 4.4

A. cislernasil n=15
r=0.033
p=0.993

A. obsteMcans n=17
r=O.266

p=O.302

AL AR QL GR
n=15

186
p=O.507

n=1 6
r=O.246
p=O.359

n=16
r=0146
p=o.589

17
r=O.139
p~.595

¿e~vkú4rc4s¿p&rnaaás~afaintc¿~te,t»u¿MSn,aa¿sthw

gr~¿~~ s.s

A. clsternasll

A. obste fltcans

n=15
r=O.657

p=O.0)78

n=1 7
r~.844

p=C.Ofl1

ANCOVA GL=1
F=1.631

p=O.21 17

AL Alt Ql. GR
n=15

r=0.904
p=001U1

n=16
r=O.892

p=Oflfl1

GL=1
F=O.687

p=O.4143

n=1 6
r=0.895

~oon1

n=17
r411.941

p=O.cK1)1

GU= 1
F=1 .817

p=O.1877

n=1 6
rzO.943
p~1

n=1 7
r~.891

p=011fl1

GL=1
F=0.188

p=0. 5828

aMat»zm¿~

~,w~-/ena~- ÁtÉ ¿~zaa&-tj6á4 ~rzve-úr~Z’nve-t4&a&9.

n=16
r=0.257
p=0.337

n=1 7
111

p=O.671
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INTERACCIIONES ACJCJSTRCAS

MACHO-MACHO Y SELECCEÓN DE

PAREJA EN ALYTES OBSTETRIICANS

Y A. CISTERNASII (PARTE ID.

AJUSTE TEMPORAL DE LAS LLAMADAS
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RNTRODUCCIIÓN

los machosdelos anurossecongreganfrecuentementeformandocorosmáso menosnumerosos.

Aunqueparaalgunasespeciessehademostradoquedensosagrupamientosde machoscantoresprovocan

un abandonodela actividadfonadorapor partedealgunosmachosparacompetirmedianteluchasfísicas

(TEJEDO 1988),en generallos machosde los anurosincrementansuesfuerzoa la horadellamarcuandose

encuentranagrupadosencoros(WElls 1977b,1988).

Lasvocalizacionesdelos machossonemitidasagran intensidad,y puedenllegara representanel

mayorgastoenergéticorealizadoenel contextode lareproducción&.e. TAIGEN etal. 1985).Además,en la

mayoríade las especiesconstituyecasi el único patrónutilizado por las hembrasen los procesosde

seleccióndelos machos.Portodo esto,la habilidadde los machosparaconseguirquesusvocalizacionesse

transmitanenelespacioacústicode la maneramásflivorable representaun factordegranimportanciapara

los anuros.

En numerosasocasiones,los corosde machoscantorespuedenestarconstituidospor másdeuna

especie.Seha observado,sobretodo en zonastropicales,que los lugaresempleadosen la reproducción

puedenestarocupadospornumerosasespecies(ver pe.DtJELIMAN y TRUEB 1986),por lo que ademásde

las interaccionesacústicashabitualesentremachosconespecíficostambiénse produceninteracciones

acústicasentremachosinterespecíficos.Se han identificadotres formasprincipalesde interaccionesentre

especiesmotivadasporlasvocalizacionesdemachosno conespecíficos:primero,dadala granintensidada

laqueseemitenlas llamadas,el sonidodeuna especiepuedeenmascararlas de otrasespecies;segundo,

machoscantoresde diferentesespeciespueden interaccionarde forma agresiva produciendo
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vocalizacionesespecialesquemotivenpeleasinterespecíficas;y tercero,sepuedenproducirapareamientos

interespecíficosno deseados(GERHARDT y ScHw~a1994).

Aunqueexistenformas simplesde evitar las interferenciasacústicasentreespecies,comosonla

diferenciaciónde los lugares de reproducción(pe. PENGILLEY 1971; HEYER 1976), de las estaciones

reproductoras(pe. SCHWAR’IZ y WELlS 1983a) o delos horariosenlos períodosde actividadde canto(p.c.

BOWKER y BOWKER 1979; DREWRY y RAJ~D 1983), en muchasespeciesse han detectadomecanismos

destinadosaevitar interferenciasqueafectana laspropiedadesmismasdelasvocalizaciones.Porejemplo,

la utilización de diferentesfrecuenciasespectralespor machosde diferentesespeciesquecompartenel

mismoespacioy tiempoen su actividadfonadora,así comola sintonizacióndel sistemaauditivo de las

hembrashacialas frecuenciasdelos machosconespecificos,crea“canalesprivados”parala comunicación

intraespecífica(GnEr~oT 1994). En algunas especiesde anuros se ha detectadofenómenosde

desplazamientodecarácterreproductoren algunascaracterísticasde las llamadas(p.e. LI’rrLEJOHN 1977;

LITTLEJoHN y IDFTUS-HILLS 1968). Otro mecanismodestinadoa evitar interferencias,son los ajustes

temporalesde las llamadasen una escalatemporalfina. Así, muchosmachospuedenrealizarajustes

temporalesde sus llamadasparaevitar interferenciascon las de de otra especie,principalmentesi las

llamadasdeambasespeciespresentanunaestructurasemejante(pe. SCHWARTZ y WELLS 1984a, 1984b,

1985).

Aunque las interaccionesacústicasentre machosde diferentes especiespueden resultar

importantes,lo sonaún máslas interaccionesintraespecíficas.

En muchasespeciesde anurosseha constatadola existenciade interaccionesacústicasentre

machoscantores.Sin embargo,el estudiodelas interaccionesacústicasno siempreresultasencilloya que,

en muchasespeciesel repertorio acústicoincluye otros tipos de llamadasademásde las llamadasde

apareamiento,comollamadasagresivasy territorialescuyo objetivoesmantenerla distribuciónespacialde

los machos(pe.SCHwARVZ y WElls 1985;WAGNER 1989b).

Una interacciónacústicasepodríadefinir comoun cambioenel comportamientofonadorde un

machomotivadopor lasvocalizacionesdeotro machocercano.El ajustetemporalde las llamadasde los

machosrespectoa las llamadasdel vecino es sin duda el mecanismomás sencillo paraevitar las
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interferenciaacústicas.

Ya en 1949 GoIN señalóque los machosdel-Iyla crucifercantanen ocasionesformandodúoso

tríos,y posteriormenteotrostrabajosapuntaronla existenciadeunaorganizaciónsocialdentrodelos coros

demachoscantores(BOGERT 1960; DIJELIMAN 1967;WIISoN 1975).

Las diferenciasen el aspectotemporaldelas llamadasde los machosfue apuntadapor PosTn

(1967) cuandoconstatéqueciertosmachosiniciabanel coro con másfrecuenciaqueotros. SCIINEIDER

(1967y 1968)señalóque los machosdeHyla meridionalise Hyla arborea,cuandocantanjuntoa otros

machos,alternansusllamadasen el tiempoparaevitar los solapamientos.

PosteriormenteWHrmEY y KREBS (1975a)demostraronquelashembrasdehílidosteníanencuenta

los patronestemporalesdelasvocalizaciones,seleccionandolos machosqueiniciabanlos corosconmas

frecuencia.Sin embargo,GRáPE(1996)encuentraquelashembrasdeHyperoliusmannoratusno muestran

ningunapreferenciapormachosquecantenenprimero ensegundolugarenlas interaccionesacústicas.

El estudiodelas interaccionesacústicasenanuroshasido abordadodemuchasformasposibles.El

análisisdelcomportamientofonadordevariosindividuossimultáneamenteessin dudadegranimportancia

paracomprenderla dinámicade las interaccionesacústicasentremachos.Sin embargo,la inherente

dificultad parael seguimientode másde dosindividuosa la vez, ha hechoque lainmensamayoríadelos

estudioscuantitativossobreinteraccionesacústicassehayanlimitado a las interaccionesentredosmachos

cantores,siendoexcepcionaleslos trabajosen los que se abordael estudiode más de dos machos

simultáneamente(pe. BRUSH y NARINs 1989; Sci¡w~r 1993).

Los dosmétodosusadoshastala fechaparael estudiode las interaccionesacústicasson, por un

lado, el estudiode las interaccionesnaturalesde machoscantores,y por otro, el uso de técnicasde

playbacken lasquesesometea un individuo a una seriede estímulosqueconsistenen llamadassintéticas

o naturales.

WIenERy SEIBT (1974) correlacionaronel retrasode la llamadade un individuo (A) con el

correspondienteperíodode las llamadasdel machovecino(B). Si las llamadasdel machoA provocanla

emisióndelas llamadasdel machoB, entoncesel intervaloentrellamadasdelmachoB seincrementarási
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aumentael intervaloentrelas llamadasdel machoA y E, ya queel machoB ‘espera a que seproduzcala

llamadadel machoA paraemitir sullamada.De estaforma, analizandoel gradodecorrelaciónentreEA y

BE o AB y AA podemosanalizar,no sólosi unoo ambosmachosestánrealizandoun ajustetemporaldesus

llamadascon lasdelvecino,sino tambiénconocerla magnituddeeseajuste.

SCHNEIDERet aL (1988) demostraronla existenciade interaccionesacústicasen 4 especiesde

anurosneotropicalescomparandola distribuciónobservaday esperadade las latencias(intervaloentreel

inicio deunallamaday el inicio delasiguiente)demachosquecantabanjuntoa otrosmachos.

KLIJMP y GERHARDT (1992) indicaron algunosaspectosclavespara demostrary cuantificar las

interaccionesacústicasentremachos.

El ajustede las llamadasen las interaccionessepuedecaracterizarmidiendoel ángulofasede la

llamadadeun individuo con respectoa los períodosdelas llamadasdelvecino.Así, un ángulofasede 1800

significa que ambosindividuos alternansus llamadasen el tiempoa intervalosregularesidénticos,un

ángulode00 indica queambosmachoscantansimultáneamente,y ángulosfaseentre0’ y 180<> (o entre

180<> y 360<>) indican queel cantodeun individuo esseguidoinmediatamenteporel del vecino.El ángulo

fasepuedeconsiderarseun carácterespecifico,dadosu alto gradode estabilidad(pe.paraI-Iyla arboreael

valores180u) (KiUMP y GERHARDT 1992).

Como hemosvisto en el capítuloanterior,en Alytes se ha podido constatarla existenciade

competenciaacústicaentremachos.Así, sehademostradoquelos machosdeAlytesincrementanla tasade

repeticiónde sus llamadasen respuestade las vocalizacionesde un competidorcercano.Hemosvisto

tambiénenel capítulo5, que la respuestadelos machos,aunqueno presentaun caráctergradual,varíaen

función del tamañodel competidor.Además,las hembrasdeAlytesseleccionanmachosqueemitensus

llamadasa tasaselevadas.
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MATERI[AL Y MÉTODOS

Se realizarongrabacionesy experimentosde playbackconvencionalesen el campoen dos

poblacionesde Alytes.A. obstetricansse estudióen la lagunaGrandede Peñalara,mientrasqueA.

cisternasiiseestudióenMérida.

ANÁLIISIIS DE IINTERACCWNES NATURALES

Paraestudiarlasinteraccionesnaturalesentreindividuosserealizarongrabacionesenel campode

machosque se encontrabancantandomuy próximos (menosde 5 metros).Las grabacionesfueron

realizadasencintacassettey posteriormentefuerondigitalizadasa 22 kHz y 8 bits con ayudade softwarey

hardwareSoundToolsparaMacintosh.Utilizando la aplicaciónSignalyzeparaMacintosh,secuantificóla

duraciónde la llamada,su frecuenciaespectral,así comoel intervaloentrellamadasdecadamachoy el

retrasoentrelas llamadasdecadamachoy lasllamadasdelvecino.

EXPERIIMENTOS DE PLAYBACIK

Para estudiarel ajuste temporalde las llamadasse realizarondos tipos de experimentosde

playback,unosa cortoplazoy otros a largo plazo.En ambosexperimentosse usaronllamadassintéticas

generadasporordenador.Cuandosedetectabaun machocantandodeformaalsíadaeraregistradodurante

al menos 10 vocalizaciones(100 en los experimentosa largo plazo),y despuésseemitíanunaseriede

estímulosmedianteun cassetteSonyTCM-84V situadoaproximadamentea 1 m de distancia(presiónde

sonidoaproximadaa lm, 70 dB).

EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Enlosexperimentosacortoplazose

utilizaroncuatrosedesde 15 llamadassintéticasregularmenteespaciadas,considerandolas5 primerasde

adaptacióny por consiguienteexcluyéndolasde los análisis. El ordende las distintasseriessevariéde

forma aleatoriay seesperóal menosdos minutosentredosseries.Las seriesvariabanen dostipos de

frecuenciadominante:agudas(A) y graves(G), y dostiposdetasade emisión:lenta (L) y rápida(R). ParaA.
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obstetricanslas llamadassintéticasutilizadasfueron:AL (100ms, 1300Hz, 15.4 llamadas/minuto),AR (100

ms, 1300 Hz, 54.5 llamadas/minuto),GL (100ms, 1000Hz, 15.4 llamadas/minuto)y GR (100ms, 1000Hz,

54.5 llamadas/minuto).ParaA.cisternasil, las llamadassintéticasusadasfueron: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/minuto)yGR (170ms, 1364Hz, 42.3 llamadas/minuto).

EXPERIMENTOS A LARGO PLAZO. En los experimentosalargoplazo

(sólo paraA. obstetricans)seutilizaroncuatroseriesde100 llamadassintéticas,tresde ellasvariabanen la

frecuenciadominante:Agudo (100 ms, 1300 Hz, 24 llamadas/minuto),Medio (100 ms, 1150 Hz, 24

llamadas/minuto),Grave(100 ms, 1000Hz, 24 llamadas/minuto),y la cuartaserieconsistíaenllamadasde

frecuenciamediadispuestastemporalmenteal azar(dentrodel rangoobservadoparaesapoblación):Azar

(100 ms,1300 Hz, 8-60llamadas/minuto).A cadamachosólosele presentóunadelas tresseriesparaevitar

la posibleadaptaciónal tratarsede un experimentode largaduración.Durantelos playbackseregistraron

los estímulosy las respuestasdelos machosy posteriormentelas grabacionesseanalizaroncomoseha

comentadoantes.

El ajustede las respuestasfrente al estímulo se analizó de la siguientemanera:el tiempode

respuesta(TR) seríael tiempodesdeel inicio delestímuloal inicio dela respuesta;mientrasque el tiempo

de respuestaesperado(TE) corresponderíaa la mitad del tiempoentreel inicio deun estímuloy el inicio

del siguiente.Si el machoanalizadono estuviesecoordinandosusllamadascon los estímulos,seesperaría

unadistribucióncontinuadela relaciónTR/IF entreOy elvalor del tiempoentreestímulos.

Si la respuestaal estímulo seproducede formarápiday coordinadaseesperaríaque la relación

TE/TR fuesemenora 1. Al tratarsede experimentosde playbackestáticos(nointeractivos)esposibleque

entredosestímulosel machoanalizadoemitamásde una respuesta.Si entredosestímulosseproducen2

respuestasel TE seríael tiempoentreel inicio de un estimuloy el inicio del siguientepartidopor3 (y así

sucesivamente)(fig. 6.1, pág. 93). En los experimentosa cortoplazolos resultadosfueronanalizados

medianteun ANOVA demedidasrepetidas(paraevitar el efectode lavariación en latemperaturadecada

macho)y comparacionesplanificadas.En los experimentosa largo píazoserealizarontestsdelos signos

paraunamuestra.
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Paraestudiarel posibleefectodel tamañoo la temperaturacorporalde los machosen el gradode

ajuste conseguidoen las interacciones,se realizó otro experimentomásde playback (sólo paraA

cisternasiú.En estecasoseutilizaronsecuenciasde estímulosquecontenían10 seriesde 5 estímuloscada

una. El intervaloencadaserieeraconstante,variandoentreseriesde 1247a 5072 msdeformaregular.Para

cadaseriede estímulosy paracadamacho,secalculóel ajustemedioy se correlacionaroncon distintas

variablescorporales.

EXPERIMENTOS DE FONOTAXIIS

En los experimentosde fonotaxis seutilizaronhembrasgrávidasy llamadassintéticasemitidas

directamentedesdeun ordenadorportátil PowerBook165c,en un recintocuadradode 1.8 metrosdelado

e iluminadocon unaluz roja. ParaA.cisternasilseutilizaron hembrasde la poblacióndeMérida, mientras

queparaA. obstetricansseutilizaronhembrasdePeñalaray Formigal. El volumendelas llamadassintéticas

seajustóa 70 dB enel centrodel recintocon un sonómetroRealisticSoundPressureMeter. Cadahembra

era colocadaen el centrodel recinto, trascuyosdos lados opuestosseencontrabandos altavocesque

emitían dosestímulosdiferentesde forma alternativa.La hembraeraretenidaen el centrodurante30

segundosmedianteun cilindro permeableal sonidoparahabituarse,y despuésdisponíade dosminutos

paraelegir uno de los dosestímulospresentados.Se considerabaque la hembraelegíaun estímulo si

tocabael altavoztrasla paredo tocabala pareda menosde 10cmdela basedelaltavoz.

Se realizarondos experimentosde fonotaxisdistintos.En el primerode ellos la hembradebía

elegir entredos interaccionesde dos machos,la primera correspondíaa dos machos(uno con una

frecuenciacorrespondientea un machode tamañograndey otro con frecuenciacorrespondientea un

machode tamañopequeño)quecantabancon un ángulofase de 90<>, y la segundaa dos machoscon

característicasespectralessimilaresquecantabanconun ángulofasede 180<> (A obstetricans:100 ms, 1000

y 1300 Hz, 24.5 llamadas/minuto;A. dsternasii:170 ms, 1364 y 1618 Hz, 26.9 llamadas/minuto)(fig. 6.2a,

pág 94). En el segundoexperimentoseutilizaron llamadasquecorrespondíana dosmachosde tamaño

medianoy la hembradebíaelegir entreun machoquesiempreiniciabala interaccióny un machoque

siemprecontestabaen segundolugar (A. obstetricans:100 ms, 1150 Hz, 24.5 llamadas/minuto;A.

cisternasil: 170 ms, 1491 Hz, 26.9 llamadas/minuto)(fig. 6.2b, pág. 94). En A. cisternasil esteúltimo

experimentoserepitió unavezmásbajandola temperaturadelashembrasartificialmente.
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En el primerexperimento,las preferenciasdecadahembrafueronestudiadas4 veces,mientras

queen elsegundosólo 2 veces.Secalculó la probabilidaddeeleccióndecadahembraparael estimulomás

elegidoengeneral,segúnelnúmerodeaciertose intentosválidos (p. e. si unahembrarespondía3 delas4

veces,y en 2 deellaselegíael estimulomáspreferido,la probabilidadasignadadeesahembraerade2/3).

En cadaexperimentolas probabilidadesde elecciónde los estímulossecompararona la probabilidad

esperadaporazar(0.5) medianteuntestdelos signosparaunamuestra.

RESULTADOS

ANALIISIIS DE IINTERACC IONES NATURALES

Se hananalizado7 secuenciaslargasdeinteraccionesacústicasnaturalesenA. obstetricansy 8 en

A. cisternasil(18-60interacciones)

Utilizando la metodologíapropuestapor SCHNEIDERetaL (1988) para compararlas latencias

observadasy las esperadaspor azar,se obtienenresultadosaltamentesignificativos en todos los casos

analizados(tabla 6.1, pág. 88). Es decir, el patrónde distribución temporaldelas llamadasde los dos

machosimplicadosenuna interacciónno sedebeal azar,sinoqueal menosun machoestácolocandosus

llamadasdeformaordenadahaciéndolascoincidir en el tiempocon lasdelotro (fig. 6.3, pág.95).

Analizando la relación AB-AA o BA-BB se obtienen resultadossignificativos en 3 de las 7

interaccionesanalizadasenA obstetricansy en 3 delas 8 deA cisternasii (tabla6.2, pág.89). El desvíode

la pendientede las rectasde regresión(b) sobrecero no es significativo en A. obstetricans(nffl,

media=0.46,t=1.6, p=O.l68l), perosi enA. cisternasii (n=9,media=O.693,t~4.7,p=O.0O16).El ajustede

las llamadas(inferidoporel coeficientedecorrelaciónr) no presentavaloresmuy elevadosenla mayoríade

los casos.Aunquecon estemétodono seobtienenresultadosconcluyentes,al menosenA cisternasilse

observaun indicio derelaciónpositivaentreAB y AA, estoes,la llamadadelmachoB estáprovocadaporla

emisión de la llamadadel machoA (fig. 6.4, pág. 96). Además,observandola distribución total de los

intervalosAB, se compruebaque en las interaccionesnaturalesse producenconstantescambiosen el

ordendellamadadeambosmachos,esdecir,el machoA no siempreinicia la interacciónsino que ambos
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machosA y B, sevanalternandoen serel primeroencantar(Hg. 6.5, pág.97).

De todasformas, si consideramoscomomachoA al individuo queen un mayor númerode

ocasionesinicia la interaccióny comomacho13 al individuo quenormalmenterespondeensegundolugar,

no se observandiferenciassignificativasni en el tamañode ambos (inferido a partir de la frecuencia

dominantedelallamada)ni ensu temperaturacorporal(inferidaa partirdela duracióndela llamada)(test

deWilcoxon,A obstetricans:duraciónn=7,Z=-0.169,p=0.8658, frecuenciadominanten=7, Z=-0.169,

p=O.8658;A. cisternasii: duraciónn=10, Z=-1.362,p=O.173l,frecuenciadominanten=10, Z=-0.889,

p=O.3743).

El ángulofaseobtenidoparaA.obstetricansha sidode83.0<> (n=7, DE=16.0),y paraA.cisternasii

hasidode 77.6<>(n=9,DE=13.6),no existiendodiferenciassignificativasentreellos (U ‘=40, p=0.3683).

Otraforma de corroborarel hechodeque los dosmachosde unainteracciónestáncantandode

forma coordinadaesestudiarel comportamientode unode elloscuandoel otro machodejade cantar.La

figura6.6 (pág. 98) muestrael intervaloentrellamadasde6 machosen tresinteraccionesdistintas.En todas

las interaccionesse observaque el intervalo entrellamadasdel macho13 aumentaconsiderablemente

cuandoel machoA dejadellamar.

Aunquetodaslas interaccionescomentadashastaahoraserefierensólo a dosmachos,tambiénse

hanobservadointeraccionesde3 o másmachoscantores.Así, porejemplo,enun trío deA obstetncansse

observóla siguienterelación: el individuo A respondíaal individuo 13 principalmente(aunquea veces

tambiéncontestabaa C) y enmenormedidael individuo 13 respondíaa C, por último y en muchamenor

medida,el individuo C respondíaal individuo A (BA-BB: n=78, r=0.1, p=O.OOOX; CA-CC: n=88, r=0.6,

pO.OOOl;CB-CC: n=56,r=0.5,p0.OOO1;AC-AA: n90,r=O.3, p=0.003l).

EXPERIMENTOS DE PLAYBACK

EXPERIMENTOS A CORTO PLAZO. Losresultadosdelanálisisdelajuste

de las llamadasde los machosa ladesuscompetidoresa conoplazoaparecenen latabla6.3 (pág.90). En

el primerANOVA seha estudiadola relevanciadelefectoespecie(A. obstetricansfrenteaA.. cisternasil) y

el grado del ajuste de las respuestas(hipótesisnula TIVTE=1). Se obsevaque existen diferencias
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significativasen elajusteentreespecies(F4.7,p=O.O385),y elajusteengeneralesmejordelo quecabría

esperarpor azar(F=27.3,pO.OOOO),aunqueno en ambasespecies(F=2.8,p=0.0285)(elajustees sólo

mejorparaA. cisternasiz).

En un segundoanálisissehaestudiadoel efectodela especie,dela frecuenciadominantey de la

tasadeemisióndel competidor.Existeunamarcadadiferenciaen el ajustedelos machossegúnla tasade

emisióndel competidor(F73.4,pO.OOOO),perono segúnel tamañodeéste(F=2.1,p=O.l597);además,

las dosespeciesestudiadasrespondende formadistinta a distintastasasdeemisiónde los estímulos(fig.

6.7, pág.98).

EXPERIMENTOS A LARGO PLAZO. Elajustedelaslíamadasalargoplazo

enA obstetricanssehaestudiadoconexperimentosdeplaybackcon secuenciasde100 estímulos.Sehan

obtenido resultadossignificativos en todos los experimentosrealizados(test de los signosparauna

muestra,estímuloGrave: n=7, x=0.805,p=0.0156;estímuloMedio: n=7, x0.742,p=0.0156;estímulo

Agudo: n=6, x=0.691, p=0.03l2; estimulo de frecuenciamedia distribuido al azar: n=9, x0.849,

p=0.039l) (fig. 6.8,pág.99).

Un test de Kruskal-Wallis no indica diferenciassignificativasen el ajustesegúnla frecuencia

dominantedelcantodelcompetidor(df2,H3.5,p=O.l775),comotambiénocurríaen los experimentos

a cortopíazo.Tampocoexistendiferenciasen el ajustecon los estímulosdefrecuenciamediasegúnéstos

seencuentrenordenadosen el tiempoo distribuidosal azar(testde Mann-WhitneyentreAzar y Medio:

U =48, p=O.OSO7).

En todos los casosestudiadosen los experimentosde playbacka largo plazo,se observauna

disminucióndel intervaloentrellamadascuandolos machoseransometidosal estímulo,tal y comosucedía

en el capituloanteriorcon los experimentosa cortoplazo.Un testde Kolmogorov-Smirnovcomparandola

distribuciónde los intervalosde las llamadasdelos animalescantandosolos y con los estímulos,refleja

diferenciassignificativasencasi todoslos casosestudiados(tabla 6.4, pág.91). Observandola distribución

delos intervalosentrellamadasantesy durantelos experimentos,seadviertequeademásde producirseun

incrementoen la tasaderepeticióndelas llamadasporpartedelos machos,éstostratandeajustarsu tasa

deemisióna ladel estimulo(fig. 6.9a,pág.100).Además,los casosen los queno seencuentrandiferencias
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significativasen las distribucionesde los intervalos entre llamadasantesy durantelos experimentos,

correspondena casosen los que el intervaloentrellamadasdelmachoanalizadocoincideengranmedida

con el intervaloentreestímulos(fig. 6.9b,pág. 100).

Analizandolos resultadosobtenidosen los experimentosdeplaybackcon estímulosdeintervalos

decrecientesparaA. cisternasii,sehaencontradounarelaciónsignificativaentrela temperaturacloacalde

los machosy el ajusteconseguido(n=16, r=0.6, p=0.0252) (fig. 6.lOa, pág. 101), así como entreel

intervaloentreestímulosy el ajuste(n=10, r=0.7158,p =0.0199)(fig. 6.lOb, pág. 101). El tamañodel

macho,porel contrario,no aparececorrelacionadocon el ajuste(n=16,r=0.1621,p=O.5485).Es decir, los

machosdeA. cisternasilconsiguenun mejorajustecuandosu temperaturacorporalesmayor,y cuandoel

intervaloentreestímulosesmayor.

EXPERJIMENTOS DE IFONOTAXIIS

Los resultadosobtenidosen los experimentosde fonotaxisaparecenen la tabla6.5 (pág.92). Las

hembrasdeA. obstetricansprefirieron machosque emitíansusllamadascon un ángulofasede180<> frente

a machosque lo hacíana 90<>. En el segundoexperimentolas hembrasde A. obstetrzcansprefirieron

machosque cantabansiempreen segundolugar frente a machosque lo hacían en primer lugar

(temperaturaambienteduranteel experimento10<>C, temperaturamediaen la zonade reproducción

durante la actividad reproductora12%), mientras que las hembrasde A. cisternasii eligieron

significativamentelos machosquecantabanenprimerlugar (temperaturaambienteduranteel experimento

18%,temperaturamediaenla zonadereproduccióndurantela actividadreproductora17<>C). Sin embargo,

cuandola temperaturade las hembrasdeA. cisternasiisebajó artificialmentehasta14<>C, aunqueno se

obtuvieronresultadossignificativos,no sólodesaparecieronlaspreferenciasdelashembrasporlos machos

quecantabanen primerlugar, sino quelas hembraseligieronsobretodolas llamadasqueseproducíanen

segundolugar,

DISCUSIÓN

Aunqueya sabíamosque la presenciade un competidorproduceen los machoscantoresun
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aumentoenla tasade emisiónde susllamadas(capitulo5), parececlaroqueen las dosespeciesdeAlytes

estudiadasla disposicióntemporalde las llamadasdelos machosquecantanmuy próximosno sedebeal

azar,sinoqueexisteademásun ajustetemporaldesusllamadasen funciónde lasdesuscompetidores.

Las interaccionesacústicasentremachosno siemprehanresultadosencillasdedemostrar,y aún

menosdecuantificar (KLUMP y GERHARDT 1992). Porlos resultadosobtenidosenlas interaccionesnaturales,

parecequeel ajusteno resultafácil demediren Alytes, encomparacióncon otrasespeciesquehan sido

estudiadas.Ésto podríadebersea lapocaidoneidaddel análisisde interaccionesnaturalesno controladas

en las quede forma habitual,los machosinterrumpenla alternanciacorrectadesusllamadasemitiendo

másllamadas.Los bajosvaloresde ajusteencontrados,tambiénpodríanexplicarseen función del carácter

primitivo deestasespecies:el patrónde ajustede las llamadasno estátan evolucionadocomoen otras

especiesestudiadas(fundamentalmentehílidos), lo queademásjustificaría laausenciade pautasclarasen

el ordendelos machosal cantar.

Por otro lado, las ligeras diferenciasencontradasen el comportamientode ambasespecies

estudiadas,podríanexplicarseporel menortamañodela muestraenA. obstetricans.

Si expresamosel gradodeajusteobtenidoen los experimentosdeplayback,de manerasimilar al

ángulofaseestudiadoen las interaccionesnaturales(entornoa 8~fl, seobtieneun valor medio de 150<>.

Estaaparentecontradicciónpuedeexplicarseporqueen el casodelajusteanalizadoen los playback,éste

desciendemuchosi el animalestudiadoemitemásdeunaseñalentredosestímulos,mientrasqueenlas

interaccionesnaturalesestefenómenono seconsidera,obteniéndoseel ángulofasedesecuenciascon

alternanciaperfectaentrellamadas.Esteproblemametodológicopodríaresolversefácilmenteconel usode

experimentosdeplaybackinteractivos,enlugarde experimentosdeplaybackestáticosque no seajustana

las condicionesconcretasdecadasujetoanalizado.

De los resultadosobtenidoscon los experimentosdeplaybackparececlaro queexisteun ajuste

temporaldelasrespuestas,aunqueseobservandiferenciassignificativasen el gradode ajusteencontrado

entreespecies.En el casodeA. obstetricans,el bajo ajusteencontrado,sobretodo en las seriesrápidas,

pareceindicar que, o bien no existe un buen ajuste,o bien los valores experimentalesno se han

consideradocorrectamente.
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En cualquiercasoparececlaro que,comoobservóNARINs (1982),el ajustedelas llamadasvaríaen

función del intervaloentreestímulos,o dicho deotra forma, que la tasadeemisióndel competidores

fundamentala la hora de conseguirun buenajusteentrellamadas.NARINS (1982) señalóqueexisteun

tiempomínimo en el cual el animalno puedeemitir unanuevallamada(BebaviaralRefractayPeñad,

BRP),y queademásesteperiodoseríaespecificoparacadaespeciey no dependeríadela temperaturasino

de la eficaciade los circuitosneuronales.El periodorefractariorelativo seríael tiempoentreel final del

BR?,y el inicio dela respuesta.Sin embargo,la metodologíapropuestaporNARINS (1982)parala medición

delBRPesalgoconfusay pocoprácticaparala comparacióninterespecifica.

No obstante,segúnestosresultados,el tamañodel competidor(inferido por la frecuencia

espectraldesullamada)no pareceinfluir enel ajusteconseguido.

Tambiénparececlaro,porlo menosenA. abstetricans,quelos machossoncapacesde mantener

el ajustedesusrepuestasduranteun periodolargode tiempo.Sin embargo,por los resultadosobtenidos

en los experimentossobreel ajustea largo plazo,y aunquenuevamenteno se observandiferencias

significativas,podemosdeducirqueexisteunaprogresiónen el grado deajuste.Al contrario delo que

ocurríaal analizarla tasade emisiónde las llamadas,en dondelos machosincrementanmássu tasade

emisiónsi el competidoresde grantamaño(ver capítulo5),el ajusteesmásprecisocuantomenoresel

tamañodelcompetidor.Éstopodríaexplicarsesilosmachosemitiesensullamadainmediatamentedespués

de la llamadade otro individuo como elementode comparaciónparalas hembras,por lo quecuandoel

individuoquecantaenprimerlugar presentaun menortamaño(y portantocon unallamadamásaguda)la

situaciónesmásfavorableparael individuo queresponde.

Además, el hecho de que el peor ajustese produzcacuandolos estímulosse encuentran

desordenadosal azar,podríaindicarqueel mecanismodelas interaccionesacústicasno esun procesoque

actúede forma independienteen cadallamada,sino que existeun ritmo interno (zeitgeber)que los

machoscantoressólopuedenmodificaren parte.Sin embargo,Zmcicy NARINS (1985)encontraronquelos

machosdeEleutberodactyluscaquierancapacesdeevitar los solapamientosdesusllamadasconestímulos

espaciadosal azar,y NAR[Ns y ZELICK (1988> argumentanque el mecanismoencargadode dispararla

respuestase actualizacon cadaestímulo, reduciendosu intensidaden los períodosde silencio entre

estímulos.
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En relacióna lascaracterísticaspropiasde cadamachoestudiadoy no frentea las de su oponente,

los machosdeAlytesconsiguenmejoresajustestemporalescuantomayoressu temperaturacorporal,lo

quelógicamentepuedeatribuirsea unamayoraceleracióndelos procesosneuronalesquedesencadenanla

respuesta.Sin embargo,el tamañodelmachono pareceimportanteala horadeconseguirun buenajuste.

los resultadosobtenidosenlos experimentosdefonotaxissugierenquela disposicióntemporalde

las llamadasde los machosdeAlytes influye en las preferenciasde las hembras,aunquela temperatura

podríajugarun importantepapel.El efectode la temperaturasobrelaspreferenciasde lashembrasesun

fenómenodemostradoen variasespeciesdeanuros(CAPRANIcA y MOFFAT 1983; STIEBER y NARINS 1990),

observándoseinclusoenocasionescambiosenladireccióndeesaspreferencias(GERHARDT y MIJDRY 1980):

Por tanto,aunquepuedaadmitirseque la disposicióntemporalde las llamadastengainfluenciaen las

preferenciasde lashembras,las diferenciasdecomportamientoencontradasentreambasespeciespueden

deberseúnicamentea lascaracterísticasambientalesde lasdospoblaciones.

Por todo esto,podemosconcluirqueexisteun mecanismodeajustetemporalentrelas llamadas

de los machosdeAlytes, que haceque las interaccionesacústicasno sedebanal azar.Además,estos

mecanismosde ajuste temporalde las llamadasde los machosy sus posiblesrepercusionesen las

preferenciasdelas hembras,podríanrespondera un modeloenel que la temperaturajuegaun importante

papel.
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INTRODUCCIÓN

Comovimosen el capituloanterior, las interferenciasacústicasporsolapamientodelas llamadas

sonsin duda,unadelasmuchasÑerzasdeselecciónquepuedenprovocarentreespeciesladiferenciación

delos lugaresdellamada,delasestacionesreproductoraso de los horariosenlos períodosdeactividadde

canto(GERHARDT 1994a).

Aunqueel solapamientoentrellamadasdediferentesespeciespuedejugar unpapelimportanteen

comunidadesmultiespecíficascomplejas,lógicamentelos solapamientosentrellamadasde machos

conespecíficosresultansermuchomásfrecuentesya queéstoscompartenlos mismosnichosecológicosy

presentanllamadascon estructurastemporalesy espectralessemejantes.Además,los cambiosevolutivos

tendentesa reducir las interferenciasentremachosinterespecíficosno sirven en las interacciones

intraespecíficas.

En algunasespeciesde anurosseha demostradoquelas interferenciasinterespecíficaspueden

afectara las preferenciasdelas hembras(SCHWARTZy WELLS 1983b;GERHARDT y SCHWARIZ 1994)aunque,

comoes lógico, las interferenciasintraespecíficasresultanseraún másimportantesen los procesosde

selecciónde lashembras(pe. IRkÑEz 1993; SCHWARTZ 1993).

En muchasespeciesde anuroslos machospuedenajustarsus llamadasalternándolasenel tiempo

paraevitarsolapamientoscon las llamadasde los vecinos(p.e. WMKO’flAK 1992;GIVEN 1993;GRAFE 1996).

Aunqueseadmiteengeneralque las interaccionesacústicasentremachossonmecanismosdestinadosa

evitarel solapamientode las llamadas(p.c. LWflEJoHN y MARTIN 1969; WHITNEY y KREBS 1975b;NARINS y

CAPRANICA 1978; NARINS 1982; ZEUcKy NARiNs 1982),en muy pocasespeciessehapodidoconstatarquelos
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solapamientosentrellamadasseproducenen menormedidade los quecabríaesperarpor azar(KLUMP y

GERHARDT 1992)

ScHwARTz (1987)encuentraevidenciasdequela alternanciadellamadas,frenteal solapamientode

éstas,puedeestardestinadapor un lado a mantenerel espacioentremachoscantores,y por otro a

preservarla informacióntemporalcodificadaen las llamadasala horadeatraerhembrasconespecíficas,y

rechazala hipótesisde la utilidad de las llamadasalternadasparala mejor localizaciónde los machos

cantores.PosteriormenteGRAPE (1996)demuestraen Hyperoliusmarmoratusquelas hembrasno tienen

dificultadparaencontrarlos altavocesque emitensimultáneamentellamadascon solapamiento;además,las

hembrasprefierenllamadascon pocamodulacióndeamplitud,porlo quelas llamadasalternadastendrían

ventajasobrelassolapadas,yaqueestasúltimasal sumarsepresentanunamodulaciónmayor.

El estudiode los solapamientosentre llamadastradicionalmenteha sido abordadodesdeuna

situaciónexperimentalideal, con sólo dos individuos interaccionandoentresí, o con un individuo

interaccionandocon los estímulosde un playback. Sin embargo,aunqueestosestudiospuedanparecer

extremadamentereduccionistas,BRIJSH y NARINS (1989) estudiaronel comportamientofonador de

Eleutherodactyluscoqul en densosagrupamientosdemachoscantoresy desarrollaronun modelo que

explicabadicho comportamiento:los machospuedenmaximizarla efectividad de susllamadaseludiendo

los solapamientoscon sólodosvecinos.AdemásGERHARDTy IQUMI’ (1988)comprobaronque lashembras

de f-Iyla cinereano soncapacesdelocalizar con exactitudla situaciónde los machoscantorescuandoel

nivel de presióndesonidodelcoroessimilar al delmachoencuestión,y portantoexisteun alto gradode

solapamientode llamadas;sugiriendoque en densosagrupamientosde machoscantoreslas hembras

realmentesóloeligenentreun ciertonúmeroreducidodeéstos.

El estudiode los solapamientosentrellamadasdesdeel puntodevista experimentalrequiere

inevitablementeel usode experimentosde playback interactivos.Con estametodologíalos estímulos

presentadospuedentenerun ajustetemporalque no es posible conseguircon los experimentosde

playbacktradicionales.El usodeexperimentosde playbackinteractivosen el estudiode las interacciones

acústicasen anurosestátodavíarestringidopor las dificultadestécnicasquesupone(p.e. NARINs 1982,

SCHWARIZ 1987,1991,1993;ScHwArnzyRAND 1991).
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MATERIAL Y MÉTODOS

SOLAPAMIIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS

INTERACCILONES NATURALES

Con objetode estudiarsi enlas interaccionesacústicasentremachos,el númerodesolapamientos

queseproduceesmenordelo que cabríaesperarsi ambosmachoscantasende formano coordinada,se

construyóunaaplicacióninformáticaenZflasic denominadaSOLAP (verAnexoID.

En primerlugar, enunainteracciónnaturalen la que dosmachosseencuentrancantandojuntos,

SOLAP calcula: 1. el porcentajede llamadasdeambosmachosque no presentansolapamientosconotras

llamadas,2. porcentajedelas interaccionesacústicasen lasqueseproducensolapamientoentrellamadas,y

3. porcentajemediodesolapamientode las llamadasdecadamacho.

DespuésSOLA]> construyeuna secuenciaficticia de llamadasparacadamachotomandoal azar

todosy cadaunodelos valoresdelos intervalosentrellamadasde cadamacho.Lasdossecuenciascreadas

al azarde los dos machosse superponeny SOLAP vuelve a calcularel porcentajede llamadassin

solapamiento,el porcentajedelas interaccionescon solapamiento,y el porcentajemedio desolapamiento

de las llamadas(fig. 7.1, pág. 117). El procesodecreaciónde secuenciasal azary su posterioranálisisse

repite 1000vecesy secalculala probabilidadde los valoresobtenidosen el análisisdelas interacciones

naturalesenfunción dela distribucióndelos parámetroscalculadosen las 1000 simulaciones.Porúltimo,

los desvíosde losvaloresobtenidosenel análisisdelas interaccionesnaturales,frentea los esperadospor

azarseanalizaronmedianteuna tde Student.
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EFECTO DEL SOLAPAMIIENTO DE LAS LLAMADAS EN

EL COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS

Paraestudiarel efecto sobrelos machoscantoresde los solapamientosde sus llamadasse

realizaronexperimentosde playbackinteractivoscon ordenadorutilizando unaaplicacióndesarrolladaen

HypercardparaMacintoshdenominadaCSER (ver Anexo1). CSER escapazde detectarla emisióndeun

sonidoy emitir, trasun tiempoderetrasoestablecido,cualquierseñalacústicaquesehayaseleccionado.La

señalacústicaempleadacomo estímulo,consistíaen una llamadasintética(22k1Iz, 8 bits) construidaa

partir de un tono purocon la duracióny frecuenciamediasde la poblaciónestudiada,y ajustandosu

envolventea la deunallamadanatural.

Cuandoun machoseencontrabacantandodeformaaislada(sin otro machocantandoa menosde

5 metros)seinstalabael sistemade playbackqueconsistíaen un micrófonodireccionalconectadoa una

grabadoray un micrófonoy un pequeñoaltavozconectadosa un ordenadorPowerBook165c. Despuésde

registrarel cantodel machoduranteal menos10 llamadasserealizaron2 experimentosde playbackcon

másde 10 estímuloscadauno que tambiénfueron registradosen cinta. El volumen del ruido ambiente

entrelas llamadasdelmachoseempleabaparacalibrarelsistema,y la presióndesonidodelos estímulosse

ajustóa 70 dB (a 1 metro).En un primerexperimentoel tiempoderetrasosefijó en 250 ms, con lo quese

simulabauna interacciónnaturalenla queun supuestomachorespondíaal machoanalizado,cantandoa

continuaciónde éstesin quesus llamadasse solapasenen el tiempo. En un segundoexperimentoel

tiempode retrasoerade sólo 50 ms, con lo quela llamadasintéticaemitidapor el ordenadorsesolapaba

con lallamadadelmachoanalizado.

El númerodellamadasporminuto antesy durantelos experimentossecompararonmedianteun

testdeWilcoxon

EFECTO DE LA SATURACIÓN DEL MEDIO ACÚSTICO

EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHOS

Con objetodecomprobarsi los machossoncapacesdecoordinarsusllamadasen el tiempopara

evitar solapamientosdentrodeun coro extremadamentesaturadode machoscantando,serealizóotro

experimentode playbackcon llamadassintéticas.En estecasose utilizó unasecuenciade 35 seriesde
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estímulos(delos cualeslos 5 primerosseconsiderarondeacostumbramientoy por tantono seincluyeron

en los análisis)queconsistíanen intervalosde 5 segundoscon múltiplesllamadasde machoscreandoun

coro extremadamentecomplejo (formadopor llamadassintéticasgraves,mediasy agudasdispuestasal

azar),seguidosdeintervalosde2 segundosdesilencio (flg. 7.2, pág.118).Cuandoun machoseencontraba

cantandode formaaisladasesituabaun cassetteSony TCM-84V a unadistanciaaproximadade un metro

queemitía losestímulosaunapresióndesonidodeunos70dB enel lugardelmachocantor.Lesestímulos

junto con la respuestadel machoeranregistradosdela formahabitual.Posteriormentese comparópara

cadamachomedianteunat deStudentel númerode llamadaspor minutoen los períodoscon saturación

dellamadasy enlos períodosdesilencio.

EFECTO DEL SOLAPAM]IENTO DE LAS LLAMADAS

DE LOS MACHOS EN LOS PATRONES

DE SELECCIÓN DE LAS HEMBRAS

Paraestudiarelefectodelos solapamientosdelas llamadasdelos machossobrelaspreferenciasde

las hembrasserealizaronvarios experimentosde fonotaxis.La metodologíaempleadafue semejantea la

comentadahastaahora.En estosexperimentosseutilizaron estímulosqueconsistíanenllamadassintéticas

de dosmachosquepodíano no solaparseen el tiempo.Se utilizaron llamadassintéticasgravesy agudas

quese construyeronde la formahabitual (tasade emisiónde cadamacho: 24.5 llamadas/minutoenA.

obstetricansy 26.9 llamadas/minutoenA cisternasio.Los estímulosempleadosfueronlos siguientes:

G, A: llamadasdedosmachos(unacon frecuenciaespectralgravecorrespondientea un macho

grandey otra defrecuenciaagudacorrespondientea un machopequeño)quecantanaternativamentesin

solaparse(ángulofase18(fl

- G/A: llamadasdedosmachos(unacon frecuenciaespectralgravecorrespondientea un macho

grandey otra de frecuenciaagudacorrespondientea un machopequeño)queemitensus llamadasde

forma quela llamadadel machograndesesolapaenun 50% en el tiempo por la llamadade un macho

pequeño

- MG: igual quela anteriorperoinvirtiendoel orden (el final dela llamadadel machopequeñose

solapapor ladel machogrande)
A: llamadadeun machopequeño

ParaA obstetricansserealizaronlos siguientesexperimentosdefonotaxis: G, A VS. G/A; G, A us.
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A/G; A vs.G/A; y A us.AIG. ParaA.dsternasñserealizaronlos siguientesexperimentos:G, A VS. G/A; y G/A

vs.AIG (fig. 7.3, pág. 119).

El comportamientodecadahembrafue analizado4 vecesendistintasnoches,y al final seasignóla

probabilidada cadahembraparael estímulomáselegido(p. e. si unahembrarespondía3 delas4 veces,y

en dosdeellaselegíael estímulopreferido,la probabilidadasignadaparaeseestímuloerade2/3). En cada

experimentolasprobabilidadesde todaslas hembrassecompararoncon la probabilidadesperadaporazar

(0.5) medianteun testdelos signosparaunamuestra.

RESULTADOS

SOLAPAMIENTO ENTRE LLAMADAS EN LAS

INTERACCIONES NATURALES

Les resultadosobtenidosen lassimulacionesrealizadascon SOLA]> semuestranenla tabla7.1 (pág.

114).EnA. obstetricanssóloaparecenresultadossignificativosen 2 delas7 interaccionesestudiadas,enA

cisternasilseencuentrandiferenciassignificativasen2 delas9 interaccionesanalizadas.Es decir,sólo estos

machosestánconsiguiendoun menoríndicedesolapamientosen sus llamadasde los quecabríaesperar

por azar.Sin embargo,considerandotodoslos casosestudiadosenconjuntoen ambasespecies,el desvío

observadode todos los parámetrosanalizadosrespectoa lo esperadopor azarno essignificativamente

distinto de cero.Es decir, los machosen generalcuandocantande formacoordinadacon llamadasmuy

próximasen el tiempono consiguenun solapamientomenor(un menornúmerodellamadassolapadas,o

unamayorproporciónde interaccionessin solapamiento,o un porcentajemenorde solapamientoen sus

llamadas)quesi cantasendeformano coordinadaentreellos.

EFECTO DEL SOLAPAM RENTO EN EL

COMPORTAMIENTO FONADOR DE LOS MACHOS

En A cisternasil en el primerexperimentorealizadocon CSER,el tiempode retrasomedioreal

fue de 257 ms, y el tiempomedio real entreel final de la llamadadel machoanalizadoy el inicio del

estimulofue de79.7 ms. En el segundoexperimentoel tiempomedioreal deretrasofue de60 ms,con lo
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queseobtuvoun porcentajemediodesolapamientodelas llamadasdelos machosestudiadosdel37.6%.

Comocabíaesperar,el númerode llamadasporminutodelos machosseincrementóenel primer

experimentorespectoal control(n14,Z-2.2, pO.0303),mientrasque en el segundoexperimentono se

encontrarondiferenciassignificativasentreel númerode llamadasporminutoduranteel controly durante

el experimento(n14,Z-O.2, pO.826l).Por último, el númerode llamadaspor minuto resultóser

significativamentedistinto duranteambosexperimentos(n=t14, Z=-3.O, p=O.OO23).Es decir, los machos

que incrementanla tasaderepeticióndesusllamadascuandosoncontestadossin quesusllamadasqueden

solapadaspor un supuestocompetidor,respondendisminuyendola tasade emisión de sus llamadas

cuandodichosupuestocompetidoremitellamadasquesesolapancon lassuyas.

EFECTO DE LA SATURACIÓN DEL MEDIO ACÚSTICO

EN EL COMPORTAMIENTO DE LOS MACHOS

Los resultadosobtenidospara4 machosdeA. obstetricansy para11 machosdeA. cisternasilse

presentanen la tabla 7.2 (pág. 115). En A. obstetricansaparecenresultadossignificativosen todos los

machosestudiados,incrementándosela tasaderepeticióndelas llamadasenlos períodosdesilencio.En A

cisternasilpor el contrarioaparecenresultadossignificativosen 7 de los 11 machosanalizados,peroen

direcciónopuestaa la anterior,esdecir,los machosemitenun mayornúmerode llamadasporunidadde

tiempoenlos períodosconsaturaciónacústicadelmedio.

EFECTO DEL SOLAPAMIENTO DE LAS LLAMADAS DE

LOS MACHOS EN LOS PATRONES DE SELECCIÓN DE

LAS HEMBRAS

Los resultadosobtenidosen los experimentosde fonotaxisaparecenen la tabla7.3 (pág.116). En

ambasespecieslas hembrasprefierencorosdedosmachosquecantansin solaparsusllamadas,frentea

corosde dosmachosquesolapansusllamadasen el tiempo. EnA obstetrtcanslas hembrasno muestran

mayorpreferenciapor las llamadassolapadasdedosmachos(aunqueuna deellasseauna llamadagrave

muy atractiva), frente a una llamadapoco atractiva (llamadaaguda)de un macho.Además,en ambas

especiesno seobservandiferenciasenlas preferenciasdelas hembrasen funciónde si esel machomás

atractivoel que solapasu llamada,o si esel machomenosatractivo (paraA. obstetricans un testde
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Wilcoxon entrelas probabilidadesobservadasde cadahembrapor parejasde experimentosno muestra

resultadossignificativos:G,A vs. CIA frentea G,A vs.AIG, n=12,Z=-0.539,p=O.5898;A vs. CIA frenteaA us.

DRSCUSIIÓN

los resultadosobtenidoscon los experim

solapamientode las llamadassonclarasen los mact

no seencuentrenresultadossignificativosenelgrad’

(1975a) proponeque la mejorsincronizacióndeb

llamadas,apareceríaen especiesqueatraenhembr:

queobtienenlos apareamientossobretodo media

Desdeluegoésteno esel casodeAlytesdondelac

llamadas,hacencasi imposiblela sincronizaciónex

llamadassetransmitana mayordistancia.Además,lc

hembraseacercaal machoparainiciar elamplexo(1-

~ntosde playbackindicanque las repercusionesdel

os deAlytes.Sin embargo,sorprendeel hechodeque

i> desolapamientoen las interaccionesnaturales.WELLS

ts llamadas,y por tanto el mayorsolapamientoentre

is a laszonasde reproducciónmediantecantos,pero

ite búsquedasactivasmásquepor atracciónacústica.

Drta duraciónde la llamaday el amplio intervaloentre

el tiempode varios machosparaconseguirque sus

s machosdeAlytespermaneceninmóvileshastaque la

IEINZMANN 1970;MS4RQIJEZyVERREU. 1991).

Aunquela explicación de que una rápida respuestade un macho frente a la llamadade un

competidoresla formamásseguradereduciral máximoel númerodellamadassolapadas,essin dudauna

explicaciónconvincente,en estecasoparticularel riesgode conseguirel efectocontrarioesalto. Al serlas

llamadasdeAlytes de unaduraciónextremadamentecortay presentarunos intervalosentrellamadas

relativamentelargos,la probabilidadde quelas llamadasdedosmachossolapenporazaresbaja.Porotro

lado,aunquesesabequela velocidadde transmisióndelsonidoporel aire en los anuroses relativamente

lenta (330.345mIs) (DABEISTEEN 1992), en las poblacionesnaturalesexisteunagran proximidad entre

machoscantoresdeAlytes.Además,enparientesmuy proximosaAlytes,comoesel géneroBombina,seha

comprobadola gran rapidezdel procesoneuronalquedesencadenala respuesta(el tiempodesdequese

produceuna llamadadeun machohastaque segenerauna reacciónvocal en otro machoestan sólo de

120 ms, por lo menosa temperaturasde20~22oC). Por todo esto,unarespuestarápidade un machoa la

llamadadeotro puedeprovocarun solapamientoentrellamadasaunqueseaenlaszonasiniciales/finalesde
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las llamadas.

El resultadoencontradoen los machosdeA cisternasiide incrementarel tiempoentrellamadas

cuandootro machocercanoprovocasolapamientoentrellamadas,essimilar al encontradoporSc¡-iwARn

(1993).Sin embargo,parecequeestetipoderespuestano esdel todoválidacuandoun machoconcretose

enfrentaa un densoagrupamientodemachoscantando.

El resultadoobtenidoenA obstetr¡cansen los experimentosde saturacióndelmedio acústicoes

similar al encontradopor GRAPE (1996): los machoshacencoincidir sus llamadasen los espaciosentre

estímulos,aún a costade reducirla tasade emisiónde susllamadas.Sin embargo,enA cisternasil la

respuestase produceen la direcciónopuesta:los machosincrementanmás su tasade emisión en los

períodosde estimulaciónacústica,aunquesusllamadasquedenenmascaradasdentrodelcoro. Sc¡IwAR’rz

(1991) también encuentróque los machos de Hyla microcepbalano son capacesde evitar los

solapamientosenun playbackquesimulabacorosnaturales,aunquelos machosen interaccionessimples

dedosindividuoso enplaybackcon llamadasaisladas,erancapacesdecoordinarsusllamadasenel tiempo

paraevitar solapamientos.Las diferenciasde comportamientoobservadasentreambasespeciesdeAlytes

podríandebersea ladiferenciaen el carácterprolongadoíexplosivode su reproducción.Los machosdeA.

cisternasil,al menosen la poblaciónestudiada,secongreganen elespacioy en el tiempoennúmeromás

elevadoque los deA. obstetricans,por lo que los solapamientosentrellamadaspodríanserinevitables,y

portanto, los mecanismostendentesa corregirlostendríanunapresiónde selecciónmenor.

La explicaciónde que las hembrasseleccionanen los experimentosde fonotaxis las llamadas

alternadasfrentesa lassolapadasporunameracuestióndel tiempodeestimulaciónacústica(dos llamadas

solapadastendríanun 25% menos de duraciónque dos alternas)no tiene sentido, ya que en los

experimentosen los que lashembrasdebíanelegirentredosllamadassolapadasfrentea unallamadasola,

no seleccionaronningunadeformasignificativa.

Las hipótesispropuestaspor ScHwARTZ (1987)paraexplicar la utilidad delas llamadasalternadas

frentea lassolapadasplanteanproblemasparaajustarseen estecaso.La primeraaplicaciónquesuponela

utilidad de estemecanismoparamantenerel espacioentremachoscantores,no puedeaplicarseaquí,ya

queen numerosasocasiones,y en ambasespecies,los machospuedencantarextremadamentepróximos
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(inclusovarios machosenla mismagaleríao bajola mismapiedra)llegandoa producirseamplexosenesas

circunstancias.

La segundaexplicaciónsobrela preservacióndela informaciónespecíficacodificadaen el aspecto

temporalde lallamada,podríano serrelevanteen estecaso;aunqueestáclaroquelas llamadassolapadas

pierdenatractivoparalas hembras,la extremadasimplicidadtemporaldelas llamadasdeAlytes(llamadas

tonalessin modulaciónde amplitud) en comparacióncon las de otras especiesestudiadas(llamadas

pulsadascon grandesmodulacionesde amplitud), no justificaría que los solapamientoshicieran las

llamadasirreconociblesparalas hembras.Sin embargo,el componenteespectralde las llamadaspodría

sufrir fuertes variacionescomoconsecuenciade los solapamientos.La sumade las ondasen fases

diferentes, puedeprovocarla apariciónde frecuenciasarmónicasque pudieranhacerlas llamadas

irreconociblesparalashembras.

Porúltimo, la terceraexplicaciónsobrela utilidaddelas llamadasalternadasparala localizaciónde

los machoscantores,parala queni ScHWARTZ (1987)ni GRAPE (1996) encuentranevidencias,podríasin

embargotenerimportanciaenAlytes.El hechodequelashembrasdeAlyteshayandesarrolladoun sistema

de comunicaciónacústicacon los machoses extremadamenteraro en anuros.Además, el que este

mecanismohayasido atribuido a mejorarla localizacióndelmachocantorporpartede la hembraen los

últimos tramosde la aproximaciónantesdel amplexo(MÁRQUEZ yVERRELI 1991), y el hechode que los

machosdeAlytes seanpropensosa cantarenterradoso dentrode grietas,y en generalen situaciones

espacialesdifíciles de localizar,podríasugerirqueotros mecanismostendentesa me¡orarla localización

espacialdelos machoscantores(comoel no solapamientodellamadas)o facilitar laeleccióndela hembra

(BUSH etal. 1996),podríanestarseleccionados.Sin embargo,en los experimentosde fonotaxisen los que

la hembradebíaelegirentreunasolallamadapocoatractiva(aguda)frentea dosllamadassolapadas(una

deellasdegranatractivo),las hembraslocalizabanperfectamentelas llamadassolapadas,de tal formaque

la mitaddelashembrasprefirieronestaopción.

OTrE(1974)sugierequealgunosindividuospodríanintentarinterferiren la señaldeotro individuo

paraimpedirqueconsigaatraerhembras,peroALm~r~Dn (1975)señalaque estecomportamientotambién

implica reducirla eficaciadelmachoqueprovocael solapamientodelas llamadas.GRAPE (1996)encuentra

que las hembrasen las llamadassolapadas,prefierena los machosque cantanen primer lugar. Sin
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embargo,nuestrosresultadosindican que cuandoexistensolapamientosde llamadas,las hembrasno

puedendistinguirentreel machoquecantaenprimer lugary el quelo haceensegundolugar, porlo quela

hipótesisdeOTrE (1974)no parecetenerun significadoadaptativo.
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&ra¿&Q 7.,.

.4. obste fricans
% de llamadas % de Interacciones % modio de solopamiento de las llamadas

sin solapamionto con solapamiento macho A mocho B
Grabación abs. desvío p abs. desvío p abs, desvío p abs. desvío p
14-6.2 97.1 0.048 0017 32 -0(26 0011 09 -0033 onio 0J -0029 0~b
21-6.3 83.1 <J’Ct,7 0955 17.9 0053 0861 72 0023 0855 7.4 0023 08W
30-5.4 92.1 0.025 0173 7.3 -0055 0052 28 -«021 01W 3.2 -0024 0103
305.6 945 0.034 0133 5.6 -0053 0(23 29 -0fl14 02(X) 3fl -0015 0198
3141 92.9 0053 0075 6.9 -0102 0026 10 -0055 0C~E 1.1 -0058 OffE
31-5.2 91.9 0~ 0287 9.3 -0028 0245 5.7 -0(132 0~ 4.3 -0031 0513
9-6.1 96k 0104 0’~ &5 -0.121 0.~ 22 -0059 OCXE 1.5 -0043 00~

t=1.6n.s t=-2.4n.s. t=-2.1 ns. t=-2.1 ns.

% de llamadas
sin solapamiento

A. cisternas!!
% de Interacciones % medio desolopamientodo las llamadas
consolapamiento mochoA machoB

Grabación abs, desvío p Obs. desvío p Obs, desvío p abs, desvío p
10.101 103.0 0074 0037 0.0 -0059 ami no -0.036 0(X)? 00 -0037 0037
4-10.1 749 -0.044 0~ 27.1 0024 0728 18.0 0053 0978 12.5 0037 0978
4-10.4 300 -0030 0772 724 00~ 0.746 12.1 0014 0697 8.1 0.010 0699
6-10.1 78.5 -0.039 0.592 22.9 -0011 0416 99 0.034 0596 13.1 0~ 0~5&?
6-10.2 85fl 0027 0257 16.4 -0039 0.188 6.0 -0040 0(6) 4.8 .0032 0’C~
6-10.3 00 -0.897 0S2 6.4 -0.131 Oflió 27 -0.012 0247 6.2 -0027 0247
6-10.4 909 -0018 0686 102 0017 0633 7.2 0029 08W 51 0028 08W
6-10.5 859 -0049 0912 16.4 0048 0846 108 0.043 0925 60 0024 0927
6-10.6 imo 0071 0.~ 00 -0102 0~ 0.0 -0032 01135 00 -0046 0(05

1=-OVO ns. t=-’ -i ¡ n.s -1J’U ns. t-(J.4Y ns’

9ar/os>o&en=os>n6naAane&co,vJCQfX~ -A~ car/dtÁo&c,m¡ort’p

seawars-aw/ovoab-spoiSCwcZa~Podn~zny~’hq,atan4

¿a’esoúY¿ ¿.a/ ‘aínnecÉz’oieco&/a
9or¿zz~ra~L ¡000s¿nakdones~jt/a¡froia$&/a2

¿~, túscqbs>¿/~4., ,oSso 10<,& Án,t.túíx & dad¿jks’t/ea’ccaymea’úm¡cjontt¿Jeaa’sit

(~~s> na~4abW
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YaAi~y7.2.

>4. obslet,Icans
N de llamadas/minuto

Grabación con coro sin coro GL t p
31-SS líA 25.2 ES -4.5 010)1
6-6.5 12.6 22.2 ES -2.4 0.0224
23-6.10 9.0 25.2 ES -6.0 0(0)1
29-6.1 4>8 72.8 55 -67 0(0)1

>4. c/stomas#
N de llamadas/minuto

Grabación con coro sin coro GL t
410.8 25A 20A

‘16.8
19.2
30.0
19.2

7.8
4.1

17.4
28.5

7-5
15,6

1.3 02358
3.2 01fl28
1fl 0.3029
1.9 0.0515
26 0.0137

44 27 00107
42 68 ocmi
26 38 00I~
38 40 0(TXfl
38 106 001>1

0.6 05243

CA4Ú~M’OZ4&q.4n~fnentot¿~49¿an& ¿4atw~zact7’

¿ú/mca~¿uyjst¿caa~a~¿we6e&&
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410.2
410.18
410.14
6-10.10
10-10.2
10-10.4
11-10.1
11-10.2
11-10.4
11-10.5

61 A
24.0
39.4
29.3
19.3
29.5
32.8
49.8
19.8
17.8



A. obsteMcans
Estímulo A Estímulo 8 n r media observada p
G, A CIA 14 0.827 O.W1O
G, A NC 12 0.813 0.W~’3
A CIA 11 OSE 1011)
A NG 10 0553 1.011)

A. cis/emasil
Estímuio A Estímulo 5 n p media observada

CIA
NC

23
23

0.790 0.01)4
0.547 02101

¿~ AS £map&ouza~z’

¿¿abmno
4oynm¿k~~i~wc) s

5u,z,hS¿tina //~wwnv ¿armaÁoy6>e~we4o’(q~a4)

s¿w9nt&vktasoá3&múen&(a~ya{Ñst 1<905). .47>1. ¿wma~4o’jrwa~- ~xw~)

sq~¿ar60%¿m¿s&a ¿arma &~zuaio’(qyí4}.

Áz4S~nai¿m?ab¿ ~ivnuzcio’,ternur (q~¿m&>) snirc’/a~anno/q&we~’a~’ 60%

a~~a4&num=t¿ao&r~9Az’¿¿&¡~mej >C nuzdo/e¿y¿o?o’(qp~a4)

(&efdm¿&’m&e¿~4s’&vcaa~r&~&r¿MouQ’- ~~&vrcac¡a’vn~sflÁ.
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S%zwn7.1.

Bl B2

a a
B3

fl~rsrr r Mt
Al A2 A3 A4

7. de llamadas sin soiapam lentas:
7. de interacciones con soiapcm lento:
7. medio de soiapamleoto:

44.4 (4/9)
53(2/4)
mocho A: 9.6(0 0. 37, 0 11)
machoR 12(0,37.011)

A2 Al A3 A4

B3 B2

, a—

7. de llamadas sin solopamientos:
7. de interacciones con solapamiento:
7. medio de solapomíento:

55.5(5/9)
50(2/4)
macho A:
macho 8:

24(33, 0 0 87, 0)
30(33, 0 87. 0)

~QCaA,t~ tna>t,a~z4

2) C,~cÚ6t¿4ab.nea¿ow¿aefre¿aas>(mark> Á~mac4o’ 2) cúmkaan,ta/ir

¡o~z4s,aqsr&q,a4w¿awáz’m/ctsecan,aa>nva,ra4

C~ 61&oza=Jn>¿4stcweoa=ta/a4ntau6ta6’e s>a r’a unza f t¿hs¿<.z>cd¿áak’¿¿s’úu&es’¿Éso4óa~uMM-

(>&->1~ 2i-2& fraaak>aqta’asakauZz,maot>).

A

B

c
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S?Ai,¿ntt2.

Csa/qynzm¿t¿ú/svána/¿re~
16úaztea-e/&,&nea¡,de.caavnrúin-rú/m,dú.’>ai-áaka
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.9¡9Itra>7.S.

A

B

c

e——.—-

D

3’

E

M~#sa
2azaáwaz~ 1os~& Mactos’o%»3notm±, .4)&~ad~trwn~uádt¿ 0M7’<yVaáz-

(d79J.#c¡¿‘05) c~ &naa&,jnwrso4óaaá’ (60%) va&~rayvai~

2) ~s4a~o¿nq9vrk~ (áyváfrsc ¡¿425)

¿~ ~k=a,yatk’so¿4oa¿á (60%)con,o¿ rw, c/ ¿«wian~wa=z’ ¿ar/irjravcso/q6a~/a(60%)
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INTRODUCCIÓN

los anurosconstituyenun modeloexcelenteparaestudiarfenómenosde selecciónsexualpa-elección

depareja@e.ARAK 1983b;RYAN 1985; GERHARDT 1994a, 1994b; WAGNER y SUIIIvAN 1995).La dependencia

delamayoríade las especiesdeanurosenla comunicaciónacústicaproporcionadosmétodosmuy efectivospara

estudiarlas preferenciasdelashembrasenla eleccióndepareja:experimentosneurofisiológicos,que examinanla

respuestadel sistemaauditivocuandoes estimuladocon diferentessonidos(pe. CAPRANIcA y MOFFAT 1983;

LOPEZ 1988;Pa@áyNARINS 1989),y experimentosdefonotaxis,enlos queseestudiael comportamientodelas

hembrascuandose ven expuestasa diferentes llamadas de apareamiento(RYAN y KEDDY-HECTOR 1992;

GERiHM~DT 1994a, 1994b).El significado biológico de los experimentosneurofisiológicos ha sido en parte

cuestionadoya quesuponenquelas curvasdesintonizaciónauditivasobtenidasrepresentanlas preferenciasdelas

hembras,si bien muchosde los estudiosno consideranlas diferenciasen intensidadde los sonidos que las

hembraspuedenpercibirenel campo(GETtHARDT 1994a).

En lamayoríadelos experimentosdefonotaxisseutiliza un diseñoexperimentalsimple, en el que a un

individuo se le presentandos estímulosalternativos.Aunque este tipo de diseño es bastanteefectivo en

numerosasocasiones(p.e. GERHARDT 1978b; DOHERIY y GERHARDT 1984; ARAK 1988; GERI-LARDT 1992) los

resultadosque seobtienenson poco creiblesbajo condicionesacústicascomplejas(El-iRa y GERHARDT 1980;

GERHARDT y KLUMP 1988; NARINS y ZEHcK 1988).Se hademostrado,porejemplo, que la complejidadde las

condicionesacústicasinfluye en el ajustetemporalde los cantosde los machosde tres especiesde Hyla

(ScHwARrz 1987, 1993). Por otro lado, GERHARDT (1987) observó una disminución de la capacidad

discriminatoriade las hembrasenmedioscon mayor complejidadacústica(experimentosde4 altavoces).De la

misma forma, las preferenciasde las hembrassereflejan sólo en la elecciónde parejaen coros pequeñosde
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Hyperolfusmarmoratus(TEzIo¡w etal. 1989). Existen comparativamentepocosestudiossobrepreferencias

delashembrasenlos quesetrabajecontreso másfluentesdesonido(p.e.GERHARDT 1987; DYSoN y PA55MORE

1992; IBA~E 1993; SCHWARIZ 1993, 1994). Las condicionesacústicasde este tipo de experimentosson

obviamentemásrealistasque losexperimentosdedosaltavoces,ya que en la naturalezalashembrastienenque

elegirentrellamadasdevariosmachosquecantanenuncoro(RYAN 1991).

En estey en otrostrabajos,sehanestudiadomúltiples aspectosdel comportamientoreproductoren

diferentespoblacionesdeAlytes.Como hemosvisto, los machosdeA obstetricansy A cisternasil cantan en

tierra.la llamadadeapareamientoconsisteenuntonocorto(81.7-250.5ms)y pum (1035-1644Hz) sin ninguna

modulaciónde frecuencia,y sin otra modulaciónde la amplitud más que una subidarápiday una largabajada

(CRESPOetal. 1989;ver capítulo3). Lasllamadasseemitena intervalosrelativamentelargosy regulares(0.8-7.4

s). Las hembrasseaproximana los machosy, unavez cerca,emitenunasllamadasmás suaves,entablandoun

“duetto” con los machos(HEINZMANN 1970; MARQUEZ y VERRELL 1991). Los machospuedenaparearsevarias

vecesseguidas,hastaconseguirtreso cuatropuestasquellevanenrolladasenlas tibias (READING y CLARKE 1988;

MARQUEZ 1996).los machosde mayor tamañoacarreanpuestasmás grandesya que se apareanmásveces

(MÁRQuEZ 1993).Sehademostradopormediode experimentosde fonotaxisde dos altavocesque las hembras

prefiereny eligencantoscon frecuenciasdominantesbajas (correlacionadasnegativamentecm el tamañodel

macho),lo que explicaríaen partelaventajareproductorade los machosde mayor tamaño (MÁRQUEZ 1995a,

1995b).En Atytes, todos los estudiossobrepreferenciasdeelecciónde las hembrasque sehan llevado a cabo

hastala fechasehanbasadoenexperimentosdedosaltavoces.

este’cqó/t4’-a/zaúzarenws’S,b#rena2M>¿e’ ¿it Asnónze’en’ mea~»s’aaa¿avs’

an/úancÁ’-¿vi’ sMtenzai~yfrmatat 9/te’ ¡ws’frnnke’ aqid»’ señaúe’a’ &xz¿~t Ye’ sido czwakt ¿e’ au¿a~

Dadoquelas llamadasde los Alytessoncortasy seemitena intervalosrelativamentelargos,esposible

realizar experimentosmultialtavoz emitiendo cantos a intervalos reales sin que los estímulos se solapen,

evitándoseasílosproblemasderivadosdela degradacióny alteraciónde las llamadassolapadas(BRUSH y NAENS

1989;GRAPE1996;capítulo7). Graciasa estediseñomultialtavozpodremosanalizarsi laspreferenciasexpresadas

porlas hembrasenlos experimentosdedosaltavoces(seleccióndireccionalhaciacantosde frecuenciasbajas)se

mantienenenmediosconunacomplejidadacústicamayor.Además,estediseñopermiteun análisismásfino de
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las frecuenciaspreferidaspor las hembras.Consideraremostambiénsi las frecuenciaselegidasse encuentran

dentrodelrangodefrecuenciasdelas poblacioneso si estánIbera del rango(sélecciónopenended,GERHARDT

1991;RYAN 1992).Por último, analizaremossi existeuna correlaciónentre las preferenciasde las hembrasy su

tamaño,es deciruna buenarelacióntamañocorporal-sintonizaciónauditiva (RYAN 1988a;ZAKoN y WILCZYNSK]

1988).

Todoslosresultadosdelos experimentossediscutirándentrodel marcoteóricode diferentesmodelos

depreferenciadelashembras(LANDE 1981;ARNOLO 1983;RYAN y KEDDY-HECtOR 1992).

MATERIAL Y MÉTODOS

POBLACIONES ESTUDIADAS

Se estudiaron30hembrasdeunapoblacióndeAobstetricansde la Sierradel Guadarrama(Peñalara),y

21 hembrasdeunapoblacióndeA cisternasii deMérida, durantesu períodoreproductoren 1995. La longitud

hocico-dcaca(SVL) de las hembrasse tomó como siemprepresionándolasventralmentesobreuna regla

(precisión0.5mm). El pesodelas hembrassetomóconunabalanzaelectrónicaQuantum(precisión0.01 g). Las

distribucionesdelos cantosdelosmachosdeambaspoblacioneseranconocidas(vercapítulo3).

a
Losexperimentoscon lapoblacióndeA obstetricansserealizaronentreel 23demayoy el 4 de abril en

la estaciónDio-GeológicaEl Ventorrillo QvladriS). Las hembrasde A cisternasii seestudiaronentre el 8 de

octubrey el 16 denoviembreen el Pantanode Proserpina(Mérida, Badajoz),a 1 km de la poblaciónnaturaL En

amboscasos,los experimentosseefectuaronporlanoche(20:00-4:00horas)y alairelibre.

EXPERJIMENTOS DE FONOTAXIIS

En estecasoseempleóun ordenadorCommodoreAmiga 500 paragenerary emitir los cantosartificiales

con laayudadeunaaplicacióninformáticaescritaporj. Sclrvv?xrz.Seconectólasalidaestéreodel ordenadoa un

dispositivo electrónicofabricado a tal efecto (modificado de SCHWARIZ 1993), que permitíasepararlos dos

canalesde sonido convencionales(derechoe izquierdo)en 2-7 canalesdiferentes.Los sonidosse emitieron a

travésdeun amplificadordesietecanalesconstniidotambiéna mediday conectadoa sietea]tavocesiguales.Se
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colocóunaltavozpordetÑsdecadaladode un recinto heptagonallabricadocon listonesde maderay recubierto

porunatelanegra(cadaladodelheptágonomedía90cm)queerailuminadoporunatenueluz nh~a. La intensidad

delos sonidosemitidosseajustó,paracadaaltavozdeformaindependiente,pormediodeun sonómetroRealistic

SoundPressureMeter,a 70dBenel centrodelheptágono(intensidadmediadeun cantoemitidopor un machoa

1 m de distancia).Los sietealtavocesseconectaronaleatoriamenteantesde cadaexperimentoa cadacanal de

sonido,y entrerepeticionesde las sesioneseranconectadosa distintoscanalesy la presiónde sonidode cada

altavozajustadanuevamente.

LLAMADAS SINTÉTICAS UTILIZADAS

Lasllamadassintéticasemitidaserantonospurosconuna envolventelineal simple imitando las llamadas

naturales(fig. 8.1, pág. 133). Se tomócomoduraciónde la llamadasintéticala mediade las duracionesen cada

poblaciónque secorrespondencon latemperaturamedia en la zonade reproducción(15%, 105 ms paraA

obstetricans y itC, 157 ms paraA c¡sternasñ).ParaA obstetricansel tiempo de subida de las llamadas

sintéticaseralinealy del 9.5%de laduración total de la llamada;el tiempo de bajada(también lineaD ocupabael

90.5% restantede laduración.En A cisternasil, el tiempode subidafue del 10.3 %, y el de bajadadel89.7 %

(ambaslineales). El intervalo entre llamadasera de 2.3 segundos,un valor contenido en el rango de las

poblacionesnaturalesy que ademásnospermitió emitir sietellamadassin solapamiento.Se establecierondos

experimentosdiferentescondiferentesfrecuencias.Enel primer experimento,que denominaremos“centrado

enla media”,seutilizaronsieteestímulosdediferentesfrecuencias:la media,cuatrovaloresdentrodel rangodela

poblacióny dosvaloresextremos(media±2.25DE). Todoslos valoresdefrecuenciassetomaroncon los mismos

intervalos (0.75 veces la DE de la distribución de la población natura».En el segundo experimento,

“superestímulos”,seutilizaron7 valoresde frecuenciaigualmenteespadados,incluyendo el valor extremo del

rangodefrecuenciasnaturales(-2.25 DE) y valorespordebajodel rangodelapoblacióny en ladirecciónpredicha

depreferenciade las hembras(cantosde frecuenciabaja),hastallegar a -6.75vecesla DE. En la tabla8.1 (pág.

132)aparecentodoslos valoresdefrecuenciautilizadosenlos experimentosparaambasespecies.

PROTOCOLO DE LOS EXPERIMENTOS

Lashembrassecolocabanenel centrodelheptágono,dentrodeun recipientepermeableal sonido,con

unaorientaciónalazar.Despuésdeemitir los estímulosduranteunminuto, seretirabael recipientey las hembras
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seaproximabana cualquierlado del heptágono.Como en otrasocasiones,seconsideróque las hembrashabían

elegidounestímulosi tocabanlapareddel recintojustoenalgúnaltavozo a menosdediez centímetrosdel borde

de éste. Si una hembra no tocaba ninguna pared en tres minutos, o tocaba una pared a másde 10cm de un altavoz

su elección se consideraba nula. Acada hembra se le sometió a los dos experimentos antes citados (centrada en la

media y superestímulos) en tres ocasiones, y en noches distintas. Las frecuencias elegidas por todas las hembras

enlas tresrepeticionesde cadaexperimentosecompararonestadisticamentecon las mediasde las frecuencias

emitidas por los altavoces en cada experimento.

RESULTADOS

En las Hg. 8.2 (pág. 134) y 8.3 (pág. 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 obstetricansfue de

1130 Hz (DE=56, rango=999-1226), y de 1447 Hz (DE=102, rango=1279-1620) en el caso deA. CiSternasil.El

coeficientede repetibilidad de cadahembraen ambasespeciesfije muy bajo (A obstetricansr=z.0.02, A

CiSternaSñr=0.2)porlo queseoptópor realizarun testde la t de Studentindependienteparacadauna de las

tres repeticionesentrela distribuciónobservaday la frecuenciamediaesperada,y posteriormentese calculó la

probabilidadcombinadaparalas tresrepeticiones(SoIc~I y RHoW 1988,p. 679). Lashembrasde A obstetr¡cans

elegíanpreferentemente(Hg. 8.2a,pág. 134) cantosconfrecuenciaspordebajode lamediade las frecuenciasde

las llamadasdelos machos(1157Hz) (X217.8,GL6,pO.0O7);la eleccióndelas hembras,portanto, implica

unaseleccióndireccionalhacialas frecuenciasbajas.LashembrasdeA. cisternas-iitambiénprefirieronfrecuencias

pordebajodelamediade las frecuenciasde los machos(1471 Hz), aunquela diferenciano essignificativa (Hg.

8.3a,pág. 135, X2=5.8,GL~6,p=O.446),porlo quela selecciónenestaespeciepuedeno serdireccional.

En el experimento“superestímulos”,el coeficientederepetibilidadde cadahembratambiénfue muy

bajoenambasespecies(A obstetricansr=0.027,A czsternasnr=0 027). Las frecuencias medias elegidas ~rit

lashembrasdelasdosespeciesfueronsuperioresa las frecuenciasmediasemitidas (A obstetricans,X2=17.5,

GL=6, p~O.O08,Hg. 8.2b, pág.1344cisternasil,X2=16.3, GL=6, p=0.012, fig. 8.3b, pág. 135). Esto sugiere

queen A obstetricansla selecciónno es direccional-abierta(open ended).En el caso de A cisternasii, este

resultadoescoherentecon el resultadoobtenidoen el anterior experimento,dondeno se detectóselección
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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

preferenciasalo largodelrangodetodaslas eleccionesposibles(experimento“centradoenla media’) y fuerade

esterango liada la zonade bajas frecuencias(experimento“superestímulos’).Una forma de hacerésto es

considerar que el porcentaje medio de hembras atraídas por el altavoz que emitía la frecuencia más baja en el

experimento “centrado en la media”, corresponde a hembras que eligieron esta frecuencia porque era la más baja

disponible, pero que hubiesen elegido frecuencias aún más bajas si hubiese sido posible. Así por ejemplo, el 22.2

% de todas las hembras deA. obstetricanseligieron durante el experimento “centrado en la media” el altavoz que

emitía una frecuencia de 999 Hz. Si consideramos que toda la distribución de los resultados del experimento

“superestímulos” representa ese 22.2 % de las hembras de A obstetricans,obtenemos la distribución

representadaenla fig. 8.4 (pág. 13%Deestaformapodemosconsiderarquelas barrasenestafigurarepresentan

laformade la funciónde preferenciasde las hembrasparalas frecuenciasemitidasen los dosexperimentos.Si

comparamos la distribución de frecuencias de los cantos de los machos en cada población (círculos blancos en la

figura 8.4,pág. 136) conladistribucióndelas preferenciasdelas hembras,observamosquela frecuenciamodal de

las preferenciasdelas hembrasestáclaramentepordebajodelamediadelos cantosde los machosenel casode

A obstetricans,y prácticamentecoincidenenel casodeA.cisternas-U.La frecuencia modal preferida fue de 0.38

DE (ó 26Hz) pordebajodela mediadela distribuciónde los cantosde los machosenA ohstetricans,mientras

queenA Cisternas-Utansolofue de0.27DE(ó 23 Hz) pordebajodelamediade la distribuciónde los cantosde

los machos.La companciónestadísticade la distribución de frecuenciasde las llamadasde los machosde la

poblacióny la de las frecuenciaspreferidaspor lashembrasmuestraresultadossignificativosenA obstetricans

(GL=85,t=1.944,p=O.028)perono enA. cisternasil(GL=78, t=1.016,p#1.156).

En lo que se refiere a la relación entre tamaño de las hembras y sus preferencias en el experimento

“centradoenla media”,sólo unadelas tresrepeticionesefectuadasmostróunarelaciónsignificativa (correlación

negativa)entreel pesodela hembradeAobstetricansylafrecuenciaelegida(n=30,r0.38,F4.93,p=O.03).

La probabilidad combinada de las tres repeticiones, sin embargo, no dio un resultado significativo (GL=6,

X2=9.97,p=O.l26). La correlaciónentrela longitud hocicodoaca (SVL) y la frecuencia elegida tampoco fue

significativaenningunadelas repeticionesrealizadas,asícomotampocolo fue suprobabilidadcombinada(GL=6,

XZ=3.62, p=O.728). Del mismo modo, en A cisternasil ni el peso ni el 5W. estaban significativamente
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correlacionadasconla frecuenciaelegida(pmbabilidadcombinadaparael peso: GLG, X2=3.72,p=0.714; para

el SVL: GL=6,X2=4.76,p=O575).

DISCUSIÓN

los resultados del experimento centrado en la media concuerdan con los obtenidos en experimentos de

fonotaxis aso dos altavoces para A ohstetricansen estudios previos (MÁRQUEz1990, 1995a, 1995b). En estos

estudios, se observó selección direccional hacia frecuencias bajas a partir de dos tipos de experimentos con dos

altavoces: unos, en los que dos altavoces emitían llamadas sintéticas (1000 Hz, 1150 Hz, y 1300 Hz) en lados

opuestosdeun recintodondesesoltabaunahembra(MÁRQUEZ 1995a),y otros enlos que secontabael número

dehembrasatraídashaciacadaunodedosaltavocesqueemitíancantossintéticosde forma continuaen el campo

(1200Hz us. 1500 Hz; MÁRQUEZ1995a). En el casodelas hembrasdeA cisternaslí,los experimentosde dos

altavoces en el laboratorio reflejaron una tendencia en la elección hacia llamadas de baja frecuencia (1364 Hz, 1491

Hzy 1618Hz; MARQUEZ 1995b).Enel segundotipo deexperimento(cintaemitiendollamadascontinuamenteen

elcampo)no seconsiguióatraeralas suficienteshembrascomoparaobtenerresultadossignificativos (14001-li,

1500Hz,y 1600Hz; MARQUEZ 1990).Todosestosdatospreviosconcuerdancon las observacionesque indican

quelas frecuenciasóptimasdesintonizacióndelsistemaauditivoperiféricodelas hembrasdeanurospodríanestar

pordebajodelas frecuenciasmediasdelos cantosdelos machosy que éstoafectadaa la elecciónde pareja(p.e.

RYANetaZ.1992)

El hechodequenoseobtuviesenresultadossignificativosenA czsternasucon estos experimentos de

siete altavoces, sugiere que las preferenciasacústicasde las hembrasse atenúanen medios con mayor

complejidadacústica.EnHyla cinerea(GERHARDT 1987) yHyperolius marmoratus(TEiro¡m etal. 1989) se

ha detectado una disminución similar de la selectividad. Además, parece que la preferencia por llamadas de

frecuencias bajas estA más marcada enA obstetricansque en A cisternasil.Esto contrasta con el hecho de que

en ambas especies los machos de mayor tamaño tienen másventajas para aparearse, y que no se han encontrado

diferenciasclarasenlos gradientesdeselecciónseáis-u[ANDEy ARNoD (1983) obtenidosen dosañosparacada

especie(MÁRQUEZ 1993). Es muy posible que la ventajade los machosde mayor tamañoobservadaen A

cisternasil se deba más bien a mecanismosde competenciaacústica macho-macho,mientras que en A
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obstetricanslas preferencias de las hembras jueguen un papel más importante en la reproducción (ver capitulo

5).

Las diferenciasenla selectividadde las hembrasobservadasentreambasespeciespuedenrelacionarse

también con la duración de la temporada reproductora de cada especie. La capacidad de elección de las hembras

puedeestarsometidaaunapresióndeselecciónmayorenunsistemadondelas hembrasson capacesdaramente

de percibir las llamadasde varios machosdiferentes;si el ambienteacústico es demasiadocomplejo, esta

percepción puede no ser posible. En las poblaciones con una temporada larga de reproducción (como es el caso

de la población estudiada de A obstetricans)las hembras pueden encontrar pocos machos disponibles en una

noche porque la estación reproductora es larga y generalmente no todos los machos cantan todas las noches. Por

otra parte, en las poblaciones más explosivas (tal es el caso de la población estudiada de A cisternasiú, las

hembras se exponen a un ambiente acústico mucho más complejo ya que la mayoría de los machos llaman a la vez

en coros densos. Aunque como hemos visto (capitulo 7), pueden existir mecanismos para evitar solapamientos

entre llamadas de machos próximos, lógicamente en coros densos la probabilidad de solapamiento de las llamadas

es mayor que en pequeñas agregaciones de machos. Comovimos en el capítulo 7, en los experimentos de dos

altavoces, las hembras de ambas especies discriminaron en contra del altavoz que emitió llamadas solapadas. El

fenómeno es similar al observado en f-Iypemliusmarmoratusdonde las preferencias de las hembras sólo se

expresaban en coros pequeños (TELFORD etal. 1989).GERHARDT y Ktuin’ (1988) encontraron también que la

precisiónde localizaciónde los machos por las hembras deHyla cinereadisminuíacuandoel ruido de frndo de

los coroserarelativamentealto.

Unaexplicaciónalternativapuedebasarseen las diferencias en lavariaciónen la disponibilidad de machos

en las dos especies. Aunque las hembras de A obstetricanspuedan tener un número más limitado de machos

sobre los que ejercer su selección, la variación de la frecuencia de las llamadas es mayor en esta población que en la

deA. cisternas-U(ver capítulo 3). Esta diferencia en los rangos de las frecuencias disponibles en ambas especies

puede explicar también por qué la selectividad de las hembra puede haber sido seleccionada más intensamente en

A. obstetricansqueenAcisternasii.

Existeungraninterésenestudiarla relaciónentrelas característicasde las llamadasde los machosy su

tamañocorporal (pe. DÁvIES y HALUDAY 1978; DYSoN y PASSMoRE 1988; MÁRQUEZ 1995a). Sin embargo,

aunquese ha demostradoparaalgunos anuros,una relación significativa entrefrecuenciade sintonizacióny
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tamaño (RYAN 1988a; ZAXON y Wwcntsiu1988), hay muypocos casos donde la dependencia tamaño-frecuencia

de sintonización auditiva se haya relacionado con una tendencia del comportamiento individual tal como una

preferencia de selección de pareja (RYAN et al. 1992). En nuestro estudio hemos podido observar que la

frecuenciade los estímulosseleccionadosporunahembraen el experimento“centradoen la media”, no está

correlacionada significativamente con el tamaño de la hembra Este resultado sugiere que la correlación entre

tamaño y frecuencia de sintonización auditiva no puede usarse para explicar el fenómeno de los apareamientos

ordenados por tamaño que se han apuntado en algunos anuros (p.e. MÁRQUEZ y TEJEUO1990) y en al menos una

población alemana de A obstetricans(5. 5311, com. pers.). Podría argumentarse que la baja repetibilidad

encontrada en la elección de las hembras sugiere que las preferencias no son específicas para cada hembra. Sin

embargo, pensamos que este resultado puede ser parcialmente explicado por la posición relativa y el orden de

emisión de los altavoces que fueron variados aleatoriamente en todas las repeticiones de cada experimento. Si las

hembras, en medios acústicos complejos tuviesen una menor precisión para localizar la fuente del sonido, un

ligero error de localizacióndel estímulo elegido supondríaque se le asignaseotro estímulo muy diferente,

disminuyendodrásticamentelarepetibilidaddesuelección.

Combinando los resultados de ambos experimentos, podemos concluir que la selección hacia bajas

frecuencias no es direccional-abierta (open ended) en ambas especies, y que los óptimos de frecuencias

preferidas están dentro del rango de las frecuencias disponibles en cada población. Además, el hecho de que las

hembrasseleccionenpreferentementefrecuenciaspor debajo de la media en el primer experimentoy

frecuenciaspor encima de la mediaen el experimentode “superestímulos”sugiere que sus funciones de

preferenciano seajustanal modelopsicoflsico,ni al modelounimcxlal relativo discutidosen LANDE (1981),ni a

ningún otro modelo de preferencia direccional-abierta (openenekd).Por el contrario parece que la función de

preferenciarespondealmodelounimodalabsoluto([ANDE 1981) que ha sido adoptadoen numerosasocasiones

paraexplicar las preferenciasde las hembrasenanurosy en otros animales (GERHARDT 1991, 1994b; RYAN y

KEDDY-HECrOR 1992; RYAN etal. 1992).Deacuerdocon otros autores(ver revisión en RYAN y KEDDY-HECTOR

1992),pensamosqueladiferenciaentrelas preferenciasde las hembrasy la disponibilidadmediade machoses

inapreciable o inexistente, y de todos modos los valores prefrridos se limitan al rango de los machos disponibles

en la población. Este resultado es particularmente relevante si consideramos el hecho de que hay un considerable

solapamientoenlas característicasdelas llamadasdelos machosde las dosespeciesque puedenencontrarseen

estrictasimpatría(MÁRQUEZyBoSCH 1997).
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El sistemadeapareamientodeAlytescumpleperfectamenteel segundocriterio de SE~cYyANDERSSON

(1986)sobrela eleccióndeparejabasadaensonidos:“el éxitodeapareamientodelmachoestácorrelacionadoen

lanaturalezaconalgún carácter”.El tamañodel machoen estecaso,reflejadoporla frecuenciadominantede la

llamada,se correlacionacon el éxito reproductor(MÁRQUEZ 1993). Por otro lado, el criterio 1 “las hembras

deberían presentar una preferencia para ese carácter”, puede considerarse demostrado por los experimentos de

fonotaxisde dos altavoces(MÁRQUEZ 1995a, 1995b) aunque se confinna sólo parcialmenteen ambientes

acústicoscomplejos.Así, paraexplicarla ventajareproductorade los machosde mayor tamañohayque recurrira

otros láctores además de la elección de pareja mediante las preferencia de las hembras. Entre estos factores

estaríael hechode que los machosrespondende formadiferentea las llamadasde competidoresde tamaños

diferentes(ver capítulo5).
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ASILMETRILA FLUCTUANTE DEL TILMPANO,

TAMAÑO CORPORAL

Y SELECCIÓN DE PAREJA EN

A. OBSTETRRCANS Y A. CISTERNASH
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INTRODUCCIÓN

Se denominaasimetríafluctuante(AP) a lasvariacionesaleatoriasexistentesen rasgosde ambos

lados del cuerpoque normalmentepresentansimetríabilateral. Esta forma de variación se atribuye a

perturbacionesduranteel desarrollo(SornÉ1982): ya queambosladosdeun rasgocon simetríabilateral

son producidospor el mismogenoma,seasumequeel gradode asimetríaen un individuo refleja su

habilidadparacanalizarel desarrollocuandoseenfrentacon elestrés.

Recientementela AP ha sido objeto de estudioparaexplicar los patronesno aleatoriosen las

preferenciasdeseleccióndepareja(pe.M0LLER 1991,1992).Seadmite,engeneral,que unatasabajadeAP

esun indicadordebuenacalidadgenéticay, porlo tantolashembrasdeberíanelegirmachoscon pocaAP,

ya seaevaluandodirectamentela APcomoseñal(M0nEa 1992)o evaluandoseñalescorrelacionadascon la

AP (THORNHILI 1992).

Los machosde los anurosemitenvocalizacionesqueson usadaspor las hembrascomoseñales

indicativasdela calidadde los machos,ya queennumerosasespeciessehaconstatadouna fuerterelación

negativaentreel tamañodel machoy lafrecuenciaespectraldesu llamada.Comohemosvisto, enAlytes,

los machosmayoresemitenseñalesmás gravesque los machospequeños,y las hembrasseleccionan

llamadasdebajafrecuencia(MÁRQUEZ 1995a, 1995b).LashembrasdeAlytestambiéncantan,lo quehasido

explicadocomoun mecanismomásparafacilitar lalocalizacióndelos machos(ya queéstoscantanen tierra

y muchasvecesengrietaso enterrados).MÁRQUEZ y VERRELI (1992)sugirieronquepuedesernecesarioun

estímuloacústicopor partede la hembrapara haceremergeral machode su esconditey facilitar el

encuentroy posteriorapareamientoque tambiéntienelugarentierra.
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El sistemadecomunicaciónde los anurosha sidoempleadoparaanalizarlapredicciónde quelas

hembraselegiríanmachossimétricos(RYAN etal. 1995),ya quesegúnla hipótesisde “AP/buenosgenes”la

simetríaesun indicadorde calidadgenética.

Porotro lado en los anuros, los mecanismosde localizaciónde las llamadasdelos machospor

partede las hembras,hansido estudiadosdesdevariospuntosdevista (p. e. GERHARDT y RHEINLANDER

1982, EGGERMONT 1988), aunquehastala fechano se hanestudiadolas repercusionesde la AY de las

hembrasenlos procesosdelocalizacióny seleccióndelos machos.

El timpanode los anurosconstituyeel primernivel derecepcióndel sonido,y esunaestructura

claramentebilateral (EGGERMONT 1988) sujeta a variacionesentreambosladosdelcuerpo.El modelode

funcionamientosugeridopor EGGERMONT(1988)indica queel sistemadelocalizacióndireccionalde los

anurosse asemejaa un “sistemade gradientede presión-presión’.En estesistemael efecto de una

asimetríaen la membranaexterna (correspondienteal tímpano)seríamultiplicado por el sistemade

gradiente,con lo queelerrordelocalizaciónde unafuentedesonidoseríamuchomayor.
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Si los machosconstituyenun factor limitante o la diferenciaentrela calidad de los padres

potencialeses sustancial,las diferenciasde eficacia de localización de las hembraspuedentener

implicacionesdirectasen susprocesosde selección,convirtiéndosepor consiguienteen unaventajade

unashembrasconrespectoa otrasdesu especieen relaciónal númerodeapareamientoso a lacalidadde

los mismos.Ello sería,pordefinición, un factordeselecciónsexualenlashembras.

Además,enestecapítuloanalizaremoslasdiferenciasenel comportamientodeaproximaciónentre

las hembrasde A obstetricansyA. cisternasil a los machoscantores,así comolas diferenciasen la

aproximación según la complejidad de los estímulos acústicos.
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MATERIAL Y MÉTODOS

Se hamedidoeldiámetrodelos tímpanosderechoe izquierdo,asícomola longitudhocico-doaca

(SVL) de 30 hembras grávidas de A obstetricansde la población de la laguna Grande de Peñalara, y de 21

hembrasgrávidasdeA cisternasilde Mérida.

Se tomó tres veces el diámetro horizontal y el diámetro vertical de los tímpanos de forma no

ordenada,con laayudadeun calibredigital MitutoyoCD-15 (precisión:0.01 mm)o un calibreconvencional

DEMM (precisión:0.05mm). Se obtuvieronunamediahorizontaly otramediaverticalparacadalado, y el

valordeAP del tímpanoresultódelvalorabsolutodela mediatotal del ladoderechomenosla mediatotal

del ladoizquierdo.Posteriormenteestavariablefue transformadautilizando latransformacióndeBox-Cox:

x(x+1)m (siendo1=0.002y m=4).

Serealizarondosexperimentosdefonotaxisconvencionalescomolos descritosen otros capítulos,

en los queseemplearonllamadassintéticasgeneradasporordenador.ParaA. obstetricans,seconstruyeron

llamadasde 100 ms delongitud (valor mediode la población),y de 1000 Hz paraun supuestomachode

tamañograndey 1300Hz paraun supuestomachode tamañopequeño(frecuenciamediadela población

+1.5 DE), ambosa unatasaderepeticiónde49 llamadas/minuto.ParaA. cisternasiiseemplearon llamadas

de 170 ms y de 1364 y 1618 Hz, a 53.8 llamadas/minuto.Todos los valoresempleadosse encontraban

dentro de los rangos de las poblaciones estudiadas.

Cadahembrasecolocóen el centrodeun recintocuadradode 1.8 m delado con paredesdetela

negratras las cuales,y en ladosopuestossesituaronuno o dosaltavoces.Una luz tenueiluminabael

recinto,y todos los movimientosde cadaanimal seregistrabancon unacámaradevideo convencional

situadaenla verticala 1.8 m dealtura.Cadaanimaldisponíadeun tiempomáximode 3 minutosparaelegir

un altavoz, si tocabacualquierotro punto de la pared la pruebase considerabanula. En el primer

experimento de fonotaxis se utilizó sólo un altavoz que emitía el canto de un macho de tamaño grande

(llamada grave); en el segundo experimento, cada hembra debía elegir entre el canto de un macho de

pequeñotamañoy el cantode un machogrande,queeranemitidos alternativamentepor dos altavoces

situadosen lados opuestos.El volumen delos cantosfue ajustadocon un sonómetroRealistic Sound

PressureMetera 70 dB en elcentrodel recinto.
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Lasgrabacionesdevideodelos recorridosdelas hembrassetratarondigitalmentey seanalizaron

con la ayudadela aplicacióninformáticaNIH Image1.60 paraMacintosh.Se obtuvieronasí un total de 8

variablesque resumíanla trayectoriade las hembrashaciael altavoz.Estasvariablesse correlacionan

negativamentecon la precisiónenla localizacióndelsonido (mayorvalormenorprecisión):

- tiempo de reacción:tiempotranscurrido(en segundos)desdeque la hembrasesituabaen el

centrodel recintohastaqueiniciabael primer movimiento,

- tiempoempleado:tiempotranscurrido(ensegundos)desdeel primermovimientohastatocarun

altavoz,

- numero de saltos: número de saltos de la hembra hasta llegar al altavoz,

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

- longitudmediadelos saltos(encentímetros),

- longitudmediadelascarreras(encentímetros),

- distanciatotal recorrida(encentímetros)hastaalcanzarun altavoz,

- distanciafinal al altavoz:distancia(en centímetros)desdeel centrodel altavozelegido hastala

posiciónfinal de la hembra,y

- Graveo Agudo (G-A): estímuloelegidoenel experimentodedosaltavoces,

Con todasestasvariablesde ambos experimentos,se realizó un análisis de componentes

principales(ACP) con objetodereducirel númerodevariablessin perderinformación.LavariableG-A fue

linealizadaasignandoel valor 1 a laeleccióndelaltavozgravey -1 a ladelagudo(dadala conocidarobustez

de losACP a la violacióndelsupuestode colinealidad).Posteriormenteserealizaroncorrelacionesparciales

entrelos factoresobtenidosen el ACP (con un eigenvaluemayorde 1), y laAP del tímpanoy el SVL de las

hembras.

RESULTADOS

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

0.78y 0.9 (A obstetricansmedia:0.815,A cisternasilmedia:0.845).

Como sucedíaen el capitulo4 con machosy hembras,en estecasoexisteun alto índice de

correlaciónentreel tamañodel animaly el diámetrodel tímpanoen las hembrasdeA. obstetricans(n=30,

r=0.57,p=O.OOI) y deA cisternasii (n=21,r=O.78,p=O.OOOl).
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Los valoresmediosdel tímpanosuelensermayoresenel lado derechoqueenel izquierdo(fig. 9.1,

pág. 151) enambasespecies,lo quesetraduceenunaleveasimetríadireccionalhaciael ladoderechoenA

obstetricans(n30, t1.672,pO.1O5),y unamarcadaasimetríadireccionalen A. cisternasil (n=21,

t=4.498,p=O.OOO2).

Los valoresobtenidosde asimetríafluctuantedel tímpanosonextremadamenteparecidosentre

ambasespecies(A obstetñcans:n=30,media=0.143,DE=0.11,rango=O.002-0.458;A cisternasil:n=21,

media=0.143,DE=0.12,rango=0.017-0.533),aunquesonligeramentedistintossi seapresanenrelaciónal

tamaño del tímpano (A. obstetricans:3.7%,A¡ytes cisternasii: 5.3%). No existe una correlación

estadísticamentesignificativaentreel SVL y laasimetríatimpánicaenningunadelasdosespecies.

Los valoresobtenidosparalasvariablesanalizadasen lasgrabacionesdevideoaparecenenla tabla

9.1 (pág. 147). El recorrido más corto y el recorrido más largo efectuados por las hembras en ambos

experimentos,serepresentanenla fig. 9.2 (pág. 152).

Las diferenciasobtenidasentreambosexperimentosparacadaespecie,y en el mismoexperimento

entreambasespecies,aparecenen la tabla9.2 (pág. 148).En A obstetricanssólodosvariablespresentaron

diferenciassignificativasentreambosexperimentos:la distanciatotal recorriday la distanciafinal al altavoz,

en amboscasoslas distanciassonmayoresenel experimentodedosaltavocesqueen el deun altavoz.Sin

embargo,cuandoanalizamoslas diferenciasentreespeciespara el mismo experimento,aparecenmas

diferenciassignificativas.Así, cuandosólo se presentaun estímulo, las hembrasdeA cisternasdpara

acercarseal altavozemplean,en comparaciónconA. obstetricans,mástiempoen comenzara moverse

realizanmássaltosy menoscarreras,y ademáséstassonmáscortas.En el experimentode dosaltavoces,las

hembrasdeA. cisternasii tambiénesperanmás tiempo antesde moverse,y mástiempo y un menor

númerodecarrerasenllegaral estimulo.

Con el fin de reducir el número de las variables analizadas sin perder información se realizó un ACP

(tabla 9.3, pág. 149). Para A. cisternasii el ACP no se pudo realizar por falta de datos. El primer I~ctor

obtenido en el ACP está relacionado principalmente con el número de carreras en el experimento de un

altavoz,y la distanciafinal al altavozen el experimentode dosaltavoces.El segundofactor, se relaciona

fundamentalmente con el tiempo empleado en llegar al estímulo en el experimento de un altavoz, y el

cap. 9 pág. 143



tiempo hasta el primer movimiento y el número de carreras en el experimento de dos altavoces. Ambos

factoresdeformaconjuntaexplicanel47.5%delavarianzadelos datosoriginales.

En la tabla 9.4 (pág. 150) aparece un análisis de correlaciones parciales entre los factores obtenidos

y laAP del tímpanoporun lado,y el SVL porotro. El primerfactoraparecealtamentecorrelacionadocon la

asimetríaen el tamañodel tímpano,mientrasque el segundofactorpresentaun alto gradode correlación

conel SVL delashembras.Es decir,a medidaqueaumentala asimetríatimpánicadelas hembras,aumenta

la distanciaa laqueéstassequedandelaltavozelegidoenel experimentode dosaltavoces,y disminuyela

longitud de las carreras en el experimento de un altavoz.

Por otra parte, a medida que aumenta el tamaño de las hembras, disminuye el tiempo de reacción

en el primerexperimentoy el tiempoempleadoen llegaral estímuloen el experimentode dosaltavoces

ademásdeaumentarlalongitudde lascarrerasenel experimentodedosaltavoces.

DI[SCUSI[ÓN

Los rangos de AP encontrados para el tamaño del timpano son similares (corrigiendo por el tamaño

del animal) al encontradoenAcris crepitans por RYAN etaL (1995). La direccionalidadencontradaen la

asimetríatimpánicaenA cisternasilesdificil deexplicar,y tal vez sólo seadebidaal menornúmerode

individuosanalizados.

Por observación 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

hembracon el grado de motivación en la elección del estímulo(RHEINLAENDER y KIUMP 1988).Así por

ejemplo,el usodedesplazamientoslargossin saltarpodríarelacionarsecon unalocalizaciónmásfina del

sonido,ya quelas hembrasen distanciascercanasal estimulosuelendesplazarsecon carrerasenlugar de

saltos.Además,las hembrasqueno terminaronla prueba(porquehicieron nulo al tocarlas paredesdel

recintolejos delaltavoz)solíandesplazarsenormalmentesaltando.

Comocabría esperar, parece que la localización del sonido por parte de las hembras se hace más

complicada cuando existen varios estímulos, y en A obstetricansal menos, en el proceso de elección las
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hembras recorren más distancia hasta encontrar el altavoz y se quedan a mayor distancia de la fuente del

sonido. Sin embargo,parecequeel tiempoempleado,asícomolos patronesdemovimientoqueutilizan las

hembrasparaacercarseal estimulo,no sevenafectadosporlacomplejidaddelmedioacústico.

Las importantes diferencias encontradas entre ambas especies en muchas de las variables

analizadas, como el menor número de carreras y el mayor número de saltos empleado por A. obstetricans

así como el menor tiempo empleado en acercarse a los altavoces, podrían estar relacionados por un lado

con la anatomía funcional de las especies, y por otro simplemente con las condiciones ambientales durante

los experimentos.La mayorlongitud relativade los miembrosenA. obstetricansy su mayor gracilidad, así

como el tipo de hábitat de esta población (superficie rocosa con muchos obstáculos), explicaría la

tendenciade estaespeciea desplazarseutilizando mássaltosquecarrerasfrentea A. cisternasil(mucho

menos grácil y que en el área de estudio ocupa zonas con superficies más o menos despejadas). Por otro

lado,aunqueambosexperimentosserealizaronen el medionatural (o muy próximo a éste)enel mismo

período en que los individuos de las poblacionesse encontrabanapareándose,las condiciones

climatológicaspeculiares,podríanexplicar las diferenciasde motivaciónentrelas hembrasde ambas

especiesquesereflejaríanenel tiempoencompletarsu elección.

En A. obstetricans,la ventaja encontrada de las hembras más grandes para localizar más

rápidamentelos altavoces(y supuestamenteenla naturalezaparalocalizarmásrápidamentealos machos,y

por tantopoderelegirasía los machosgrandes)podríaexplicaren parteelfenómenodelos apareamientos

ordenadosportamañoencontradoenA¡ytes(MÁRQUEZ 1990).

Aunque existen multitud de trabajos en los que se analizan las repercusiones de la AP en la

selección de pareja, en todos ellos sólo se estudia la AP de los órganos de los machos que pueden estar

implicadosenlos procesosde selecciónporpartede lashembras.Hastaahora,nuncasehabíaestudiado

las repercusiones de la AP en los órganos de las hembras encargados directamente de recibir las señales de

los machos.

Por tanto en este caso, la selección natural constituiría un nexo con la selección sexual. Si

asumimosque laAP esunafuentede variaciónproducidapor perturbacionesduranteel desarrollo,una

hembra cuyo desarrollo resultase en valores bajos de AP, dispondría de una ventaja sobre otras hembras en
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relación al número o calidad de apareamientos; esto es la AP actuaría como un factor de selección sexual en

lashembras.

Ala luz de estos resultados, la AP del tímpano de los anuros podría ser un factor más que añadiese

ruido enla expresiónde laspreferenciasdelashembrasenla naturaleza.Lashembrascon mayorasimetría

timpánicapodríantenermásdificultad paralocalizaral machopreferidoparael apareamientoen función

de su llamada, y por lo tanto otras hembras cercanas podrían acceder más fácilmente a los machos

preferidos. Además, si no se considera la asimetría timpánica, este factor distorsionante podría 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

hipótesisnula(noexisteun criterio enlaelección)cuandoéstaesfalsa(errortipo II).

Podemosconcluirque,aunquesin dudaexistenotros factores(comoel tamañocorporalanalizado

aquí) implicadosen los procesosdelocalizacióndelos machosdelos anuros(y por tanto en los procesos

de selección sexual), la AP del tímpano de las hembras juega un papel importante. Este factor podría

complicaraúnmásel estudiodelos complejosprocesosdelocalizaciónen anuros(pe.RHEINIAENDER y

KLUMP 1988).Estetrabajoconstituyela primeraaproximaciónal estudiodeIaAPdelos órganosreceptores

del mensajeen los procesosde comunicacióny desu efectoen el marcode los procesosde selección

sexual.
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Tiempo de reacción
Tiempo empleado 51
N saltos 51
N correros 51
Longitud media saltos 51
Longitud media carreras 51
Distancia total 51
Distancia al altavoz 51

llampo de reaccIón 41
llampo empleado 41
N saltos 4)
N carTeros 4)
Longitud media saltos 4)
Longitud media carreras 4)
Distancia total 4)
Distancia al altavoz 4)

A. obslelilcans
CG sólo/e-A)

QL p
4J.2U ub42
-0.44 OMS
-1.29 0.204
-0.45 0.652

0.78 0.437
-1.49 0.143
-2.26 0028
-220 0(02

Gsólo
(Aol Ac)

QL t

A. ctvlemasff
(Ssólo/e-A)

QL p
28 .077 0449
28 -191 0066
27 -116 0256
27 -1.79 0(05
27 0.12 0.~
27 -1.95 0.062
27 -1.89 0.070
27 0.17 0.864

G-A
(Aol Ac)

QL to
-3.W ODIE
-2.41 0.021
-2.69 0.010
3.65 0(01

-1.18 0245
2.81 0.W8

-1.11 0.273
-0.70 0.488

39 -460 oan
38 -504 OCXIfl
38 -270 0010
38 267 0011
38 -1.67 0.104
38 028 0785
35 -122 0220
39 126 0183

(~‘.ó4 &~r,Men&~ a&tm’s4t&aÉwoz~moaouW~ztmt//rmma4ynw«¿2-Át tt~¿o-,Mestn’

¿ku&aú?wocc&9fl6 & >¿ÚZtt#1WU2t4Jfl7¿)&JO~ttC/91¿# .>t~ AS okzeteozns~AS
0, AS cre.’waa)

cap. 9 pág. 148



5&$4~9.s.

Factor 1 Factor 2 Factor 3 Factor 4 Factor 5
Erpedniento Osólo
Tiempo de reacción 0.26 -041 054 0.01 0.14
Tiempo empleado -027 -054 -006 004 -0.64
N saltos -0.18 0.06 0.76 -024 0.39
N carreras 034 0.14 -0.48 0.14 -0.71
LongItud media saltos •0.03 -0.26 0.12 -013’ 0.84
Longitud media carreras 052 -0.05’ -0.01 0.23 -0.48
Distancia total 0.40 0.16 0W -0.52 -0.02
Distancia al altavoz 0.06 -0.44. 0.56 -0.22. -0.10
Expen’mento 0-A
Grave o Agudo -0.25 o.m -0.81 002 -0.08
Tiempo de reacción -0.13 -0.89 0.06 -0.08’ 0.27
Tiempo empleado 007 0.12 0.05 0.77: 048
N saltos -0.25 0.06 0.61 0.24 0.51
N carreras 020 0.28 -0.42 0.51 -0.57
Longitud media saltos 0.06 -0.27 018 -0.07. 0ff
Longitud media carreras -0.38 0.73 -0.10 022 -0.29
DIstancia total 0.06 0.23 -0.11 0.87 -002
DIstancia al altavoz -0.89 0.06 -ox» 0.05 O.(0
Eigenvalue 5.8< 23 1.9 1.6 1.2

% vadanza explicado 34.2 13.3~ 10.9 93 72

úa,td¿a’
2á6=4¿con~¿ano te, %Áw4zs’ocrh//e&orb¿ai»r/ax’

cn’&¿o.vtZJ¿aoltWaj&WtflQfl&/tvfl’ AS. a$stc¿~i-nvw

cap. 9 pág. 149



.%A49.4.

A.F. SVL
p t p

Factor 1 -4.66 U.UIJ 0.46 0.6W
Factor 2 -0.10 0.922 2.37 0027
Factor 3 109 0289 -1.08 0.293
Factor 4 0.07 0.948 .0.46 (1648
Factor 5 0.76 0.457 -1.14 0267

6orrdzaon~Awae4w>oq¡.rca4kaor o&e’¿¿to~¿ASÚ~

£ ¿~t et~S¿d¿za1ctkz
5b&¿Szydtaquz%’4f94

cap.9 pág. 150



1.

A. obstetrlcans

— — r --~r
-0.4 -0.2 0 0.2 04

DM LO - DM LI

A. cisternasii

-0.4 -0.2 0
DM LO - DM U

0.2 0,4

~»t~va
2>a~4a~&/&wieqs> ~7~/¿b~~¿cmffen>AS. o&tetvhms>jtAS. cMtowos,t

(~aff2~ a arnettnna ÚIL&tbrdo QX/0ZÑ~,ad~am~’a/
4n&¿e~wan,4)

n

Mi? mm

o
D
U
.5
U
c
o

-o
c

o
‘o
.5
-o
c
o
U
c

10
9
8

7

6

5

4
3
2

O
-0.6

8

7

6

5

4

3

2

O
-0.6

0.6

0-6
F TH

cap.9 pág.151



.9bara<,9.~2.

A. obstetricans

u:

A. c¡sternasn

u

a

oren~ ca> Z~~>cts’¿ti/o nazt,s’a%,&wttus’¿-ea4aza<~a>(a4¿ya¿rtt

aj6anenÉ~ctun>akcwoc a>ta~rec&r¿t
46n,Ma,ba¿a’os’a4aooea’.AS, qgt¿4¿~esM9ia/orwe)

cap. 9 pág. 152



/6’

CONCLUSIÓN



PERSPECTIVA HISTÓRICA DEL
ESTUDIO DE ALYTES

Los primerosestudiossobreelgéneroAlytesse remontan a finales del siglo XIX y principios del XXcon

los trabajosdeDE LISIE (1873,1876),LATASTE (1877,1879),BoscÁ(1879), HÉRoN-ROYER(1886)y BOLJLENGER

(1912). Estos estudios se limitaban a describir la biología reproductora de Alytesy su sistemade apareamiento,

aunque en ocasiones se trataban de trabajos minuciosos que aportaron mucha inférmación. En estos trabajos las

vocalizaciones de los machos sólo eran comentadas de forma cualitativa

Posteriormente, hacia los años setenta, comienzan a realiz.arse los primeros estudios cuantitativos, y en

algunos de ellos se tratan las vocalizaciones (CAMBAr? y MARTIN 1959; MAGNIN 1959; REMY 1959; SOMNEIDER

1966; HEINZMANN 1970),aunque la falta de medios técnicos hizo que estas primeras aproximaciones fuesen muy

limitadas.

Pero fue en los años ochenta con los estudios de CRESPOy con la publicación del libro “Histó ría

biológicadelferreret’,cuando el género Alytesse trató más en profundidad (CRESPo1979,1981a,1981b, 1982a,

1982b,1982c;CRESPOetal. 1984,1989),incluyendola caracterizacióny el análisisdetalladode las vocalizaciones.

También en estos años se realizaron otros trabajos sobre la filogenia, fenología, genética, morfología,

reproducxzión, etc. (ARNTZEN y SZYMURA 1984; HERRERO 1984; SANCHfZ 1984; VIEGAS y CI?ESPo 1985;

RODRfGUEZ-JIMÉNEZ 1984; READINGyCLARKE 1988).

Yaen la década de los noventa se realizaron estudios precisossobrela reproduccióny la filogeniade las

especiesdel géneroAlytes (RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ 1990, 1991, 1992; GARCÍA-PARÍS 1992; VERREL y

BROwN 1993; ARNTZEN y GARcÍA-PARÍs 1995), aunquesólo en los últimos años las vocalizacionesse han

estudiadodeformaexperimental(BUSH 1993,19%;MARQUEZ 1995a,1995b;MÁRQUEZ y BoscH1997).

cap.10 pág. 154



Sin embargo,hastalarealizaciónde estetrabajo,en el estudiode sistema de apareamientode Alytes

nuncasehabíaconsideradoel posibleefectode la competenciaacústicaentremachos,estudiándosesólo,y no

conlaprofundidadadecuada,los mecanismosdeseleccióndeparejade las hembras.

VENTAJAS Y LIMITACIONES DE ALYTES

COMO MODELO PARA EL ESTUDIO DE

LA EVOLUCIÓN DEL COMPORTAMIENTO

REPRODUCTOR EN ANUROS

La idoneidaddel estudiodel comportamientoreproductordeMr dentrode los anuros,se basaen

cuatrocuestionesprincipales:

1. Setratadeespeciesprimitivasque,salvoenalgunosestudiosrealizadosconBombina, hastael trabajo

de MÁRQUEZ (19%) nunca se había estudiado con profundidad el papel de las vocalizacionesen su

comportamiento reproductor.

2. Alytespresentallamadasde apareamientoextremadamentesimples definidaspor un númeromuy

limitado deparámetros,lo que~cilitasumanipulación.Estopermitelaexperimentaciónconungrancontrol de los

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

3. La dualidad de sus hábitos reproductores(prolongadous. explosivo) entre poblaciones, según su

localizaciónen la PenínsulaIbérica, proporcionaun excelentelaboratorio natural paraestudiarhipótesissobre

estrategias reproductoras.

4. Debidoalesfuerzodeestudiodeestegéneroenlos últimosaños(READING y CIAEXE 1988;MÁRQUEZ

1990; ROSA etaL 1990; RAXWORTHY 1990; MÁRQUEZ y VERREII 1991; GARCÍA-PARÍS 1992; MÁRQUEZ 1992,

1993; BUSH 1993;VERREIL y BROwN 1993;ARN’IZEN y GARcÍA-PARÍS 1995; GARdA-PAJdS1995; MARQUEZ 1995a,

1995b;BuSua aL 1996;MÁRQUEZ 1996;MARQUEZ y BoscH 1996,1997),sufilogeniay ecologíaseconocenmuy

bien,y probablementesetrateenla actualidaddelgéneroeuropeoenel quemejorsecomprendeel papelde las

vocalizaciones en su comportamiento reproductor.
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Comoya hemos señalado, aunque el sistema de apareamiento de varias especies de anuros se conoce en

la actualidad relativamente bien, su estudio en el caso deAlytes,puede aportar una visión de los mecanismos que

imperanenesteprocesoen especiesprimitivas. De estaforma,¡unto anlos ampliosconocimientosadquiridos

en especies más evolucionadas de hilidos y leptodactilidos, podremos conocer mejor la evolución de la

comunicación en los anuros.

Por otro lado, 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 más amplias que en el caso de otros anuros que acuden a charras o

puntosdeaguaparareproducirse.Además,alencontrarseentierray presentarun tamañoreducido,así comouna

coloracióncriptica, la localizacióndelos ejemplares(sobretododelashembras)puederesultarmuy difid]. Estoes

especialmenteimportanteenel casode las hembras,ya que comohemosvisto, esnecesarioconseguirun gran

número de ejemplares grávidos para utilizarlos en experimentos de fonotaxis. Además, en poblaciones con

reproducción explosiva, la extremada brevedad del período reproductor, hace que la captura de hembras con

huevos sea realmente complicada (en este escenario la mayor parte de las hembras de la población podrían

aparearse el primer día de la estación, coincidiendo con las primeras lluvias). Por otro lado, en poblaciones cm

reproducciónprolongada,la largaduracióndelperiodoreproductor(que puedeabarcarcasi todo el año,comoen

el caso de A cisternasilen Madrid), así como la dispersión de los ejemplares por amplias zonas, hacen que la

caprura de un número relevante de ejemplares sea muydifícil. En el caso de A obstetricansademás, sus hábitos

cavernícolas,y en el de A cisternasil sus hábitos excavadores, hacen que la captura de individuos cantando

enterradoso dentrodegrietasseacomplicada.

Otra dificultad, como vimos en el capitulo 4, es el escaso dimorfismo sexual que presenta este género, lo

que en determinadas circunstancias puede suponer la no determinación del sexo de un individuo que nos

interese.Afortunadamente,comohemosvisto, esto puedesolucionarsecon el usode funcionesdiscriminantes

comolas que aparecen en el capítulo 4.

Otro problema añadido en los trabajos de campo, es la dificultad del seguimiento de un individuo

concretoalo largodetodoel períodoreproductor.La flilta deunmétodoeficazdemarcaje,que no seatnumático

(comolaamputacióndefalanges),quesemantengadurantemuchosdías,y quepermitael marcajedecientosde

individuos (debidoal tamañoextremo de algunaspoblacionesy a el bajo índice de recaptura),haceque el
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seguimiento de los individuos en el campo, desde que comienzan a cantar hasta que liberan la puesta en el agua,

seapocomenosque imposible.

CONCLUSIONES GENERALES

Considerandotodoslos resultadosobtenidosenlos diferentescapítulos,podemosresponderal objetivo

planteadodedeterminarla existenciadela competenciaacústicaentremachosde la siguiente forma:

1. en efecto existen fenómenos de competencia acústica entre machos e interacciones acústicas macho-

macho en ambas especies de A/gesestudiadas. La competencia acústica entre machos se expresa como un

incremento en el esfuerzo de emisión de llamadas, permaneciendo inalteradasel resto de las características de la

llamada. Las interacciones acústicas entre machos se manifiestan en un ajuste temporal de las llamadas,

2. dichosfenómenosdecompetenciae interaccionesacústicasentremachosafectana las preferencias

delashembras,porlo quelas conclusionesobtenidassobreel sistemadeapareamientodeA/gesbasadassólo en

el estudiode selecciónde parejadebende sertomadascon precaución.Además, estosmecanismospueden

servirparaexplicarfenómenoscomoel apareamientoordenadoportamaños.

Comoresultadodeestetrabajosepuedenobtenerotrasconclusionesimportantes:

3. el fenómenode competenciaacústicaentremachosparecemásintensoen A czsternasu,donde

además,laeleccióndeparejadelahembrapodríatenerunpapelmenosimportantealno poderapresarse,

4. algunascaracterísticasde las llamadas (como reladóntemperatura-duración)puedenusarsecomo

eficacesmarcadoresdelestatustaxonómicodelas poblaciones,

5. el problemadelescasodimorfismosexualenA/gespuede sersolventadomedianteel usode técnicas

matemáticas que permiten reconocer a 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 la naturaleza, además dichas preferencias se mantienen en medios acústicos complejos

por lo menos en A obstetricans,
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7. puedenexistirotrosfactores,ademásde la competenciaacústicay las interacciones,que jueguenun

papel importante en los procesos de selección de las hembras, como la asimetría fluctuante de sus órganos

auditivos.

FUTURAS LINEAS DE INVESTIGACIÓN

SOBRE EL SISTEMA DE APAREAMIENTO

DE ALYTES

Alo largo de todo este repaso del conocimiento del sistema de apareamiento de A/ges, hemos podido

comprobar que aún quedan muchas cuestiones por resolver. Los puntos concretos que pensamos que deberían

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 aquí, permite

plantear cuestiones sobre respuestas relativas de los individuos frente a parámetros concretos de las

vocalizaciones. Por ejemplo, sería de gran utilidad la realización de experimentos de playback con estímulos de

frecuenciasrelativasal sujeto analizado.Esto implica el análisis en tiempo real, de las llamadasdel individuo

analizado, así como la construcción a medida de los estímulos y su emisión. También, serían importantes para

entendermejorel comportamientode las hembrasen los instantesfinales del procesode selecciónde los

machos,la realizacióndeexperimentosdepla~ackinteractivosqueincluyeranlas vocalizacionesdelas hembras.

2. Estudio a largo plazo de individuos concretos, desde el inicio del periodo de canto, hasta incluso el final

del período reproductor de su descendencia. Esto es, el estudio de la eficacia biológica o fitnessde un individuo

que abarraría varios años de seguimiento. En este sentido, sería de gran interés realizar estudios sobre la

heredabiidadde los caracteresde las llamadasque nose conoceen la acualidad.Estetipo de estudiosa largo

plazo,deberíaincluir el análisisdevariablesdelos machoscomo: el gastoenergéticode las llamadas,el esfuerzo

de llamada a lo largo de toda la estación reproductora, el número y características de los apareamientos

conseguidos,el tamañoy éxitodeeclosióndela puesta,la viabilidad y supervivenciadelas larvas,y a muchomás

largo plazo, el éxito reproductor de la descendencia.
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Este tipo de estudios a largo plazo, como es lógico, sólo podría llevarse a cabo con un reducido número de

ejemplaresconocidos,y encondicionesdepseudocautividadenunrecintocontroladodefácil acceso.

3. Otro gran tipo de estudios de enorme utilidad, que nos proponemos realizar en los próximos años, son

los estudiosneurofisilógicos.Estetipo deestudiosinduirian la realizaciónde curvasde sintonizacionaudrnvaen

función de la frecuencia, que comoya hemos visto, constituyen la otra gran posibilidad de analizar el efecto de las

llamadas en el comportamiento de los individuos. Otro puntos de estudio, como la relación tamaño corporal-

frecuencia de sintonización, ola posible divergencia en la sintonización de los dos sexos, servirían pan responder

preguntas que han quedado aquí comomeras 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 investigación neuroetológica que podría resultar de gran interés.

La integración de los conocimientos del comportamiento de los individuos frente a las vocalizaciones,

junto con el conocimiento de los mecanismos neuronales, aportarían una visión de conjunto necesaria para

entender de forma más prof hnda los mecanismos involucrados en la comunicacion.

4. Por último, puede ser importante considerar otros factores que patrian estar involucrados en los

procesosdecompetenciaentremachoso seleccióndeparejade las hembras,y que no han sido investigados.Tal

es el caso del fenómeno de la asimetría fluctuante de los órganos implicados en el proceso de recepción (o

emisión)delmensaje,quehemostratadoenparteenel capitulo9.

Otros procesos, comoel poder de propagación acústica de las señales en función de las características del

macho, del hábitat, o más interesante aún, de la posición espacial de los machos en el medio, deberían ser

analizados en profundidad pese a las dificultades técnicas que plantean.
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ANEXO JI

INTERFACE GRÁFI[CO Y LIISTADO DE

SCRJIPTSEN LENGUAJE HYPERTALK DE LA
IPJILA ]F¶YPERCARD CSER

Visualizar gráfico
on mouseUp
global porf
set Ilnesze fo 1
it lnputLevel(poct) <O then
answer ‘No hay respuesta del MacRecorder.” wTh

“OK”
exif mouseUp

end if
repeat unfil fhe mouse is down
choose select tool
drog from 18.78 fo 20).1 77
domenu Cleor Picture”
choose líne tool
puf 1 77-lnputLevelo info oíd
puf l9Intol
repeof until >20) orme mouse is down

puf 1 77-lnputLevel(port) info new
it new> 177 tten
choose brow~e fool
ex[t mouseUp

end it
drag (mm ¡-toid fo Lnew
put new Into oíd
puf 1 + 1 Into 1

end rapad
end repeal
choose browse tool

end mouseUp

Respuesta
on mouseUp
globalsndsPresent sndNo
puf second 11am of fha cllckLoc into vLoc
subtract (fha top of ma) from vtoc
add me sorolí of cord fleid íD 44to vtoc
put(vuocdiv 12)+ 1 infosndNo—l2bfha

faxtHalght of this fid
puf me sndNoof sndsPrasenf info cd lid “thesound”
gatí nfo

end mouseUp

Reproducir
on mouseUp
puf cd fid 9hesound” into soundNoma
if soundname 5 empt’ fhen exif mouseUp
FpIoy soundName
it he resutl = 101 fien AnsErr ‘Incapaza de localizar

Ti - ,..

GohirolO so nid b p <omis 1•6nde resjuéstés c
hestrnesta

1
It
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variables globales’
if Iba resulf = 102 fhen AnsErr “Lista llena”
it fha result = 103 Iban ArcsErr Tupo da sonklo

desconocido”
if fha result e O Iban ShowError (fhe resulf)

end mouseUp

Datos
on mouseUp
global ShowSfats
puf the hilite of me Into ShowStots
II Showstafs fhen
—set Iba red of cd lid “Soundtist” fo 271.62296.171
Gatlnf o

elsa
—setite red of cd lid “SoundList”fo271,6Z396,241

end If
end mouseUp

Empezar
on mouseUp
global port
puf 1 Info SampleNo
It lnpufLevel(port) <0 Iban
answer “No hay respuesta del MacRecordar.” wiIb

‘OK”
edfmousaup

end ¡f
pufcd lid “Iraq’ into Iraq
lcd lid “thresh” < Citen pufO oto cd fíd ‘thresh’

It cd fid ‘¶hresh”> 10) Iban puf 10) loto cd lid
“thresh”
puf cd lid ‘Ibresh’ nfo thresh
repeat untO fha mouse Is down
set cursor fo busy
puf lnputtevel(port> Into Laval
lf laval > thresh then
puf refurn & Iba long time &‘ - “& Laval attar—
last lina of cd lid tape”
add 1 to SampleNo

end it
walt (IrecO saconds

and repeat
end mousaUp

Borrar
on mouseUp

puf emply info cd fid “tape
end mouseUp

Activar respuesta ON
on mouseUp

set numbarformat fo O
gíobd podespera
Fplay Sfop
set the hilite of cd btn “0ff fo false
set hilite of me fo true
puf cd lid ‘fhaSound” loto soundName
puf value (cd lId ‘tefardo’) into espera
It soundname is empty ten exif mouseUp
lcd lid “loo” >99 than puf 99 Into cd lid “loo’
lcd lid “foo” <0 then puf Cinto cd lid “loo”
if lnputuevel(porf) < Citan
answer “No hay respuesta del MacRecorder.” with

“OK”
sef fha huifa of meto false
set fha hUifa of cd btn “0ff’ to trua
axlt mousaUp

end it
repeaf until the mouseClick

set cursor fo busy
puf lopufLevel (port) into vol
if vol> cd lid “foo’then
Fplay Sound Name
waif value(espera)
— Espera a ac*varfe el largo de fu propio sonido

end 1
end repeal
Fplay Stop
set fha huifa of me fo false
set fha hilife of cd bfn ‘0ff’ fo tve

end mouseUp

Activar respuesta 0FF
on mouseUp
tplaystop

end mousaUp

Borrar
on mouseUp
Fplay stop
puf cd lid “theSound’ loto soundName
if soundName is empfy then exif mouseUp
lf fha optionKey is down then
DoErose soundName

elsa
puf “¿ Borrar el sonido: -‘ & soundName &“ ?“ into

fheMessage
Answer fhaMessaga wiIb “Cancelar’ or “OK”
if it is “OK” then
DoErase soundName

end it
end 1

end mouseup
on DoErase soundName
EraseSod scundNama
ShowError (fha resuil)
update[¡st
—put ampty loto cd lid íD 4
Gatlnfo

end DoErase

Silencio
on mouseUp
Fplay stop

end mouseUp

Salir
on mousaup
answar “¿ Está seguro de querer salir?” with “No” or

if it is “No” than exit mouseUp
DoMenu “Quit Hypercard

and mouseUp

Conexión
on mouseUp
global pat
set fha hilite of bg btn “Prínter Porto false
puf ‘1” Into port
set fha hUifa of me fo trua

end mouseUp

on mousaUp
global pat
set the hiute of bg bit “Modam Por fo false
puf “2” into porf
set fha bilif e of meto true

and mousaUp
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ANEXO U

LIS TABO EN EN LENGUAJE ZJBASI[C DE LA

APLICACIÓN SOLAP

00001 CLS
00002 WINDOW #1.”Solap’.(4,38)-(635,395), 1
00003PPiNT”
00004PPINT”
00005PRINT”
00006PRINT”
00037 PRINT”
00038 PRINT”
00039 PRINT”
00010 PPINT
00011 PRINT “El fichero de enlizada debe ser un archivo de fexfo de dos columnas con una comú’
00012 PRINT “entre los datos. La primera columna debe contener los oc del animal llamado A”
00013 PPINT ‘y la segunda los del 8. El animal A es siempre el A aunque en ocoslones la”
00014 PRINT “secuencio sea RA. cuando en una interaccion un animal no respondo se colocara un”
00015 PPiNT ‘O en el lugar de su oc, p.e.:locAO o 0,locB (el primer oc no puede ser 0.0).”
00016 PPiNT “Solap calculo primero el índice de solapomiento real de los lomados de los?’
00017 PRiN? ~indMduos.Despues poro cada animal genero una serle de llamadas tomando al”
00018 PRiNT ‘azar todos y cada uno de sus intedoc (sin repeticion), y posterIormente”
00019 PRiNT “calculo el índice de solapamiento medio que se obtendría si estas dos series”
~20 PRINT ‘correspondieran a dos animales que cantasen Juntos (es dedir el 15. esperado”
00021 PPINT “por azor). La situocion de la primera llamada de la serle es un valor al azar’
00022 PPiNT “del primer interloc de codo animal.”
00023 PRiNT “El indice de solapamiento de una llamada es la relación entre el tiempo en que”
00024 PPiNT “solapo esa llamada con la del vecino y su duración. Por tanto cuando una”
00025 PRiNT “llamada no solapo con otro su lis, es 0.”
00026 PRINT “El índice de llamadas atractivas es lo proparcion de llamados de los dos
00027 PRINT ‘individuos que no solapan.~
00028
00029Pl~iNT
00030
00031’~~datos iniciale
00032
00033cLEAI?
1K1334 DEFSTR A-?
10)35 DEFDBL A-?
00036 CERN? A-Z
00037
00038 INPuT “Nombre del archivo de dotos:’;Entrado$
00039 INPUT “Duracion media de A:”;DurA#
00340 INPUT “Duracion media de 8:”;DurB#
00041 iNPIJT “Numero de simulaciones:’~Simu%
00342 INPiJT ‘Velocidad de ejecucion (R/L):”:V$
00043 ‘enlrada$=”eJempio’:durA#=1 90:durB#=170:slrsau%=10:v$=”R’
00044 cis
00045
00346 OPEN “1”. 1.Entrodo$
00047
00000 DIM LocA#(1200),LocBU(1200)
00000 DiM iiocA#(1200).liocB#(1200)
00000 DiM OrdenlA%(1200),Orden2A%(1 200)
00000 DiM Ordení B%(1 200).Orden2B%(1 200)
00052 DiM llacazorA#(1 0001),iiocozorR#(1 0001)
00000 OiM AzariocA#(1200),AzoriocB#(1200)
00054 DIM lmsA#(1200).imsB#(1200)
00055 DiM GA#(1200),GB#(1200)
00056 DiM GaA#(1200),GaB#(1200)
00057
03058 Nf%=1
00059 DO
00060 INPLIT#1. A#,B4t
00061 LocA#(Nf%)=A#:LocB#(NI%)=B#
001162 Nt%=NI%+1
00063 LINTIL EOF(1)
00064 CLOSE#1
CWóS NI%=NI%-1
00066
CflX,7 Soiido$=Entrada$-*”.resuit’
00068 DEF OPEN ‘TEXUHNC”
00069 OPEN O,2,Salida$
00070
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0007 í’”~ calculo de los solapamientos en lo secuencio reo
00072
10273 PfliNT CALCULO REAL DE SOLAPAMIENTO
00074 PPiNT #2,”REAL”
00075 PRiNT:PRINT “iteraccion “,“Dlstancio t”Ilpo ““IsA ‘,‘is.B”
00076
00077 ConA%=0:ConB’%=0:Ns%=0:lsA#=0:isRlI=0
~78FORF=1TONI’%
00079
t0280 IF LocB4(F%)=0 TREN Tipa$=”Ni”:ConA%=ConA%-i-l :Dif#=999999:SA#=0:SBII=99:GOTO “Resuil”
toifil IF LocA#&%)=0 TI-lEN TIpo$=’Nr’:ConB%=ConB%+1 :Dif#=999999:SB#=0:SA#=99:GOTO “Rasuit’
00082
00083 Olf#=LocM®-LocA#0)
00084 coM%=ConA%+1 :conB%=ConB%,1
00085
00086 IF Dif#=0 TREN GOSUB “casoAB”
00087 IF Dltb.0 TREN GOSUR ‘casoAB”
00088 IF Dit#c0 TREN GOSUR “casoBA”
00089
02090 ‘Resu It’
02091 PRINT F.DifLTlpo$.:PRINT IJSiNG “##.##r’:SAU,USING “##.#U”;SB4
00092
00093 NEXT
00094
00095 PRiNT:PRiNT “indice de llamadas atractivas (A+B):’ÁJSING “##.##r’:(canA%+conB%-Ns%)/(conA%+conB%)
00096 PRINT “indice de interacciones con soiapamlanto:’,(Ns%/2);”/’:(ConA%-1);LiSiNG “#.fl##t(Ns%12)/(conA%-1)
00097 PRINT “índice medio de solapamiento de A:”.IJSiNc “##.###“:isA#IConA%
00098 PRiNT “indice medio de solapamianfa de B:’.IJSiNG “#4.#tr:isB#IConB%
00099
00100P1~iNT #2,’indice de llamados atractivas (A+B):~:USiNG “#####‘:(ConA%+ConB%-Ns%)/(ConA%+conB%)
00101 PRiNT #2.”indlce da interacciones con solapcmlenfo:”;USiNG ‘##.####“;(Ns%/2)/(ConA%-1)
00102 PRiNT #Z”indice medio de solapamiento de A:”:uSINC “##.###“;isA#/ConA%
00103 PRINT #Z’lndice medio de solapamianto de B:”:USiNC “##.###‘:lsB#/ConB%
00104
00105GAr#=lsA#/ConA%:GBr#=isB#/COnB%
00106
00107PRINT:PRiNT”Prasione una tecla paro continuar.”
00108 “Pausao’
00109 A$=INKEY$:lF A$=”’ TREN COTO “PausaD”
00110 CLS
00111
00112
00113 ‘ calculo de solapamietos al azor
00114
00115 ‘se calculan los interloc (no los intercolis)
00116FOR F=1 TO NI%:iiocA#(F)=-1:liocB#(F)=-1:NEXIF
00117
00118Contl%=1:Cont2%=2:M=1:B%=1
00119 “NoceroA”
00120iF LocA#(ContQ%)=0 TREN Cont2%=Cont2%+1 :A%=A%+1 COTO “NoceroA”
02121 liocA#(B%)=LocA#(Conl2%)-LocA#(Contl %)
00122 Contl%=conl2%:Cont2%=conI2%+1
00123 A%=A%+1 :B%=B%+1 :iF A%cNt% TREN COTO “NoceraA”
00124 B%=B%-l
00125
00126 Contl%=1:Cont2%=2:C%=1:D%=1
00127 “NoceroB”
00128 ir LocB4t(Cont2%)=0 TREN Cont2%=Cont2%,1 :C%=C%+1 COTO “NoceroB”
00129 ilocB*(D%)=LocB#(Cont2%)-LocB#(Contl%)
00130contl%=cont2%:Cont2%=Cont2%+1
00131 C%=c%+1:D~O%+1 ir C%<NI% TREN COTO “NoceroB’
00132 D%=D%-1
00133
00134
00135 ‘“~‘creocclon de secuencias al aza
00136
00137 imiia#=0:imis#=0:imsA#=0:imsB#=0
00138
00139
00140PRINTfl.”AZAR”
00141
00142 FOl? Veces=1 TO Simu%
00143
00144 cLs:PRiNT:PRiNT CALCULO DE SOLAPAMIENTOS AL AZAR. SiMIJLACiON
00145PRiNT Veces, :PRiNT
00146
00147‘se toman todos y cada uno de los interloc al azar
00148
00149 AzariocA#(1)=RND(iiocA#(1)):AzarioCB#(1)=RND(iiocB#(1))
00150
00151 AnimalA
00152 FOl? F=1 TO B%:T%=RND(lOOXiYOrdenl A%®=T%:IlocazarA#U%)=liocA#(F):NEXT
00153 FOl? F=1 TO B%:Orden2A%Q:)=0:NEXT
00154N%=1:Cont%=1
00155 “BucleA”
00156 Norden%=0
00157 lE N%>B%TREN SOTO “FInA”
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00158 M%=Ordenl A%<N%)
00159 IF M%=1OCCCW TREN N%=N%+1 COTO “BucleA”
00160 FOl? F=1 TOB%
00161 lFOrden1A%(F>cM~THEN M%=OrdeníA%®:Norden%=F
00162 NEXTF
00163 IF Norden%c>0TREN Orden2A%(cont%)=M%:OrdenlA%(Norden%)= 1 02~0:Cont¶=cont%+1 COTO “BucleA”
00164 Orden2A%(Cont%)=M%:OrdenlA%(N%)=1 ~:N%=N%+1 :coni%=(2onl~+1 SOTO “BucleA”
00165’finA”
00166
00167 ‘Animal B
00168 FOl? F=1 TO D%J%=RND(10~):Orden1B%(F)=T%:ilacozarB#(T%)=ilocB#®:NEXT
00169F0l? F=1 TOD%:Orden2B%(F)=0:NEXTF
00170 N%=1:cont%=1
00171 “BucleB’
00172Norden%=0
00173 IF N%>D%THENGOTO1:h~B
02174 M%=Ordení B%(N%)
00175 IF M%=ltXCmO TI-lEN N%=N%+1 COTO “BucieB”
00176 FOl? F=1 TOD%
00177 IF Ordení B%®<M% TREN M%=Ordení B%®:Norden%=F
00178 NFXTF
00179 iF Norden%oO TI-lEN Orden2B%(Cont%)=M%:Ordení B%(Norden%)=1 C~~:conI%=Cont%+1 COTO ‘BucleS”
00180 Orden2B%<Cont%)=M%:Orden1B%(N%)=1~:N%=N%.1 :cont%=Cont%+1 COTO “BucieB”
00181 ‘FioS”
00182
00183 ‘se calculan los loo de la secuencio al azar
00184
00186 lE V$=”L” THEN PRINT ‘Secuencio al azar del animal A:”:PRiNT ‘ioc”.”intercail”
00186 lE v$=”L’THEN PRINT uSiNG “####U#.#”;AzaclocA4Kl),IJSiNG “#######.#“:iiocazarA#(Orden2A(1))
00187 FOl? F=2 TO B%+1 :AzariocA#(F)=AzarlocA#~-1)+iiocazarA#(Ordan2A~-1))
00188 lE V$=”L” TI*N PRIN? uSING “##fl####nAzariocA#(F),uSiNG “#U####.W’:iiocazarA#(Orden2A(F))
00189 NEXT
00190 iF VS=’L!’ Ti-lEN PPiNT:PRiNT “Secuencio al azar del animal BtPRiNT “Ioc”.’intercaii”
00191 iF V$=”L’ TREN PRINT USiNG “#######.r:A.zadoca#(1),uSINC ~#######.#‘;iiocazarB#(Orden2B(1))
00192 FOl? F=2T0 D%+1:AzariocB#(F)=AzarlocB#(F-1)+iiocazarB#(Orden2Bff-1))
00193 lE v$=”U’TI4EN PRiNT uSiNG “#######.#“;AzarlocB4KF).uSING “#######.#“;ilocazarB4Korden2B<F))
00194 NEXTE
00196
00196 PRiNT
00197
00198 ‘se calculo el solapamiento de los 2 secuencIas creadas
00199
00200 lsA#=0:isB#=0
00201 Nl~=0:Ui%=0
00202
00203 C~=0:F%=1 :N%=1 :Ns%=0
00204 “Toma un A’
00205 A#=AzailocA#(F%)
00206 “romo un B”
00207B#=A¿arloc8#(N%)
00208
00209 DU#=B#-A#
00210 lE Oif#=0 TREN COSUR “casoAB’
00211 lE Dif~>0 TI-lEN COSUR “casoAR”
00212 iF Dlf#<0 TI-lEN COS~B “casaBA”
00213 IF SA#oO AND V$=”L” TREN Pl?INT TIpaS;” A”;F%;’soiapa con”:” B”;N%.uSiNC ‘##.###“;SA4LuSiNG “##.#W:SB#:GOTO
“Siguiente vuelta”
00214 N%=N%-i-1
00215 lE N%<=D%-~1 TI-lEN GOTOToma un B”
00216 “Siguiente vuelta”
00217 N~1:F%=F%+1
00218 IF F%,z=B%-*1 TI-lEN COTO “Toma un A”
00219
00220 lE V$=”L” IHEN PRINT:PRINT “indice de llamadas atractivas (A+B):”USiNC “##.###“;(B%+D%-Ns%+2)/(B%.D%+2)
00221 iFV$=”L”TI-IEN PRiNT “indice de interacciones con solapamianfo:”,(Ns%/2);”f’;Ni%~”’=”:uSiNG “#.####“:(Ns%/2)/NI%
00222 IF V$=”L” TREN PRINT “indice medio de solapamiento de A:”,IJSiNC “##.###“;isA#l(B%’-1)
00223 iF V$=”L’ TREN PRiNT “índice medio de solapamiento de B:”,USiNG “##.###“;lsB#I(D%+1)
00224 PRiNT #2,”lndice de llamados atractivas (A+B):”:USiNG “##,###“:(B%+D%-Ns%+2)/(8%+D%+2)
00226 Pl?INT #2.”indice de interacciones con soiapamiento:~;uSiNC “##.###‘:(Ns%/2)/NI%
00226 PRiNT #Z”lndice medio de solapamiento de At:isA#/(8%+1)
00227 Pl?iNT fl.’lndice medio de solapamiento de 8:”;isB#/(D%+1)
00228
00229 GA#(Veces)=isA#/(8%+1):GB#CVeces)=IsB#/(D%.1)
00230
00231 imila#=imiia#+(B%+D%-Ns%s-2)/(B%+D%.2):1m15#=imis#.(Ns%/2)/Ni%
00232 imsA#=irsasA#.(lsA#/(B%.1)):imsM=lmsB#+(isB#/(D%+1))
00233
00234 PRiN?:PRit4l”Presione una tecla para continuar.’
00235 “Pausa2”
00236 A$=iNKEY$:iF A$=”’ AND V$=”L!’ TREN COTO “Pausa2”
00237
00238 NEXT Veces
00239
00240 CLS
00241 PRiNT SUMARIO DE LAS SiMLIIACiONE “:PRiNT
00242 PI?iNT “Media del indIce de llamados atracilvas (A+B):’.iJSINC “###W;lmiia#/Simu%
00243 PRINT ‘Media del indice de interacciones con solapamiento:”:IJSiNC “#U.#####”;imis#/Simu%
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00244 PRINT “Media del ls. de A:”;uSiNG “##.##W’;lmsA#/Simu%
00245 PPINT“Media del ls. de B:’;IJSiNG “##.#U”;lmsB#/Simu%
00246 CLOSE 2
00247
00248 “Pousa3”
00249 A$=INKEY$:IF AS=’ TREN COTO “PausaS”
00250
00251
00252 ‘~“subrutina
00253
00254 “casoAB’
00255IF Dif#<(AzarlocA#(F%+1>AzorlocA#(F%))/2TREN GOS~B “lnteraccionAB”
00256 iF DifhDurA# TREN TipoS=”NS’:SA#=O:SB4t=0:REruRN
00257 Ns%=Ns%4-2
00258SA#=ABS«DurBLClf#)/DurA#)
00259 SB#=ABS((OurB4t-Dit#)/DurB#)
00260 lsA#=isA#.-SA#
00261 isB#=isB4t+SB#
00262 Tlpo$=’Ar
00263 RETUPN
00264
00265“casaBA’
00266 Dif#=ABSQ)¡t#)
00267 iF Dif&(AzariocA#(F%)-AzarlocA#~%-1))/2 TREN COSUB “lnteraccionBA”
0026SF Dit#>DurB4 TREN TlpoS=”NS”:SA#=0:SB#=0:PETIJRN
00269 Ns%=Ns%+2
00270 SA#=ABS((DurA#-Dlf#)/DurA#)
00271 SBII=ABS(Q)urA#-Dif#)/DurB#)
00272 lsA#=lsA#+SA#
00273 lsB#=lsB#i-SB~
00274 Tipo$=”BA”
00275RETURN
00276
00277 ‘InteraccionAW
00278IF UI~=F% TREN RETURN
00279 IF VS=”L?’ TREN IP V$=”L” TREN PPiNT “A”;F%r’interacclona con B”;N%
00280 Ui%=N%
00281 Ni%=Ni%+1
00282 PETUl?N
00283
00284 “lnteraccionBA’
00285 IP u¡%=N% TREN RETURN
00286 IP V$=”U’ TREN PRiNT “B”;N%;’lnteracclona con A”;F%
00287 IJi%=F%
00288 Ni%=Ni%+1
00289 PETUPN
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