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RESUMEN

Las señales acústicas son la principal forma de comunicación en anuros y la

propagación de estas señales en el med¡o dependerá de la ubicac¡ón del emisor, de la

ubicación del receptor y de las características físicas del ambiente. En la presente

investigación se evaluó efecto de las cuevas desde donde cantan dos especies de

anuros sobre la amp¡¡tud de los sonidos em¡tidos desde el interior. Las señales

acústicas util¡zadas para evaluar este efecto fueron los cantos de anuncio emitidos por

cuatro especies de anfibios del bosque templado (Eupsophus calcaratus, Eupsophus

em¡l¡opug¡n¡, Batrachyla antañandica y Pleurodema fhaul), dos de las cuales no utilizan

cuevas naturalmenle (8. antaftand¡ca y P. thaul). Además, se determinó el efecto de

las cuevas en el patrón de propagación de los cantos de estas cuatro especies en el

ambiente, para lo cual se calculó el exceso de atenuación. Tanto la amplificación como

la propagación de las señales fueron evaluadas mediante exper¡mentos de playback,

ubicando un pequeño parlante al interior y en el borde de las cuevas y registrando las

señales con seis micrófonos ubicados a 0; 6,25; 12,5; 25; 50 y 100 cm del borde de las

cuevas. Además de los experimentos de propagación, se determinó el efecto de

amplificación de las cuevas durante la recepción de los cantos de las mismas cuatro

especies de anuros y de dos especies de aves (Stni rufipes y Glauc¡dium nanuml que

potenc¡almente depredan anfibios en la local¡dad de estudio. Para esto se ubicaron

simultáneamente dos micrófonos pequeños, uno al interior y otro en el exterior de las

cuevas, y se reg¡straron los cantos de las cuatro especies de anf¡b¡os y las dos

especies de aves emitidos desde un parlante ubicado a 70 cm del borde de cada

cueva. Adicionalmente se evaluó el efecto de las cuevas sobre la recepción de cantos

em¡tidos durante ¡nteracciones naturales.
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Los resultados muestran que los refug¡os util¡zados por ambas especies de

Eupsophus ampl¡fican tanto los sonidos generados al interior como los sonidos

presentes en el ambiente que estos anfibios habitan. La ampl¡ficac¡ón experimentada

por los cantos de las cuatro espec¡es de anfibios emit¡dos desde el interior de las

cavidades fue de aprox¡madamente 3 - I dB en promedio, y en general la ubicación

del parlante, al interior o en el borde de las cuevas, no afectó el exceso de atenuación.

Los cantos de las cuatro especies de anuros y de las dos especies de aves emitidos

por un parlante ubicado externamente a las cuevas fueron amplificados

aproximadamente 6 - 11 dB en promed¡o, valores que coinciden con lo encontrado

mediante el registro de cantos naturales.

Estos resultados indican que las cav¡dades ocupadas por ambas especies de

Eupsophus no amplifican part¡cularmente los cantos de alguna de las especies

estud¡adas. Sin embargo, la amplificación experimentada por los cantos de ambas

especies de Eupsophus, durante la em¡sión y la recepción desde y hacia el interior de

las cuevas, permite a los indiv¡duos incrementar la distancia a la cual se transmiten sus

vocalizaciones, lo cual favorecería su detecc¡ón por parte de hembras y de otros

machos, Además, estos refugios facil¡tarian la detecc¡ón de los sonidos de origen

biótico, ya sea de conespecíficos o heteroespecíficos, presentes en el ambiente.
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ABSTRACT

Acoust¡c signals are the main communication modality in anurans and the

transmission of these signals through the env¡ronment depends on the locat¡on of the

sender, the location of the receiver and the physical properties of the environment. We

studied the effect of burrows occupied by two species of the genus Eupsophus on the

amplitude of ¡nternally-emitted calls of four amphibian species from the temperate forest

(Eupsophus calcaratus, Eupsophus emiliopug¡n¡, Batrachyla antañandica and

Pleurodema thaul), ¡wo of wh¡ch do not occupy cav¡t¡es as breeding site (8.

anta¡Tandica and P. thauD. Also, we explored the effect of the burrows on the calls

transm¡ss¡on pattern by calculating the excess attenuation. Both, the amplification and

the propagation of the s¡gnals, were assessed by means of playback experiments. A

small loudspeaker was placed inside and on the border of the burrows and the signals

were recorded w¡th six m¡crophones placed at 0, 6.25, 12.5,25,50 and 100 cm from

the burrows'opening. Additionally, we caried out experiments to assess the influence

of the burrows on the recept¡on of externa¡ly generated sounds. The sounds tested

were the calls from the same four anuran species used for propagation experiments

and the calls emitted by two owls (Strix rufipes and Glaucid¡um nanum) that possibly

prey on amphib¡ans at the study site. For this experiments, we placed iwo small

microphones, one inside and one outside of the burrows and recorded the calls

broadcast by a loudspeaker placed at about 70 cm from the burrows' opening.

Additionally, we evaluated the influence of the burrows over the reception of calls

emitted during natural interactions.

Results show that the cavities occupied by both Eupsophus species amplify the

signals emitted from within these refugia and also the sounds present at the external
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environment. The calls from the four amph¡b¡an spec¡es were amplified on average

about 3 - 8 dB when broadcast from inside the burrows, and generally the excess

attenuation of the calls was independent of the loudspeaker posit¡on. When broadcast

externally, the calls of the four species of anurans and the two species of b¡rds were

amplified on average about 6 - 11 dB inside the cavities. This effect is in agreement

with the amplification experienced by calls emitted by nearby ne¡ghbours dur¡ng natural

¡nteract¡ons.

From these results we conclude that the cavities occupied by both species of

Eupsophus do not amplify the calls of a part¡cular spec¡es. However, the amplitude

boost induced by the burrows dur¡ng the emission and receplion of acoustic signals

ancreases the distance at which these sounds propagate, render¡ng them more likely to

be detected by conspecific females and other nearby males. Also, these burrows

facilitate the detection of conspecific and heterospecific sounds present on lhe

environment where Eupsophus breed.
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INTRODUCCION

Para que la comun¡cación entre dos o más individuos sea efectiva es necesario

que la señal emit¡da sea al menos detectada por algún receptor. En el caso de las

señales acústicas, la distancia a la cual una señal puede ser detectada dependerá de

factores como la amplitud de la señal en la fuente, la ubicac¡ón espacial del receptor,

su sensibilidad auditiva, el nivel de ruido en el canal de propagación y la estructura

física del amb¡ente en el cual la señal es transmitida (Bradbury & Vehrencamp 201 1).

En general, para que la comun¡cación acúst¡ca sea efectiva, es necesario que el

receptor además de detectar la señal, sea capaz de reconocerla y discriminarla de

otros sonidos basado en sus características temporales y/o espectrales (e.9., Charlton

y col. 2012). Sin embargo, estas características son modificadas durante la

propagación del sonido en el ambiente (Wiley & Richards 1978; Richards & Wiley

1980), de modo que un son¡do puede verse afectado principalmente por dos tipos de

perturbación, la pérdida de fidelidad y la pérdida de ampl¡tud, las que en conjunto

compromelen la efectividad de la señal (Ryan & Kime 2003). Un sonido que se

propaga esféricamente en un espacio libre ideal disminuirá su amplitud 6 dB cada vez

que se incrementa al doble la distancia desde la fuente emisora (Wiley & Richards

1978). No obstante, el amb¡ente en el cual ocurre la comunicación acúst¡ca raramente

se asemeja a un espacio libre ideal, por lo que en general se observa atenuación

adicional a aquella esperada por la propagac¡ón esférica, lo que se denom¡na exceso

de atenuación (Wiley & Richards 1978). Experimentos de propagación de tonos a

través de diversos ambientes han mostrado que en general sonidos con longitudes de

onda cortas (¡.e., frecuencias altas) sufren mayor exceso de atenuación que sonidos

con long¡tudes de onda largas (lVlorton 1975, Marten & Marlet 1977, Rómer & Lewald



1992, Penna & Sol¡s 1998, Penna y col. 2006, Llusia y col. 2013, Monill y col. 2013),

debido pr¡nc¡palmente a la dispersión ("scattering') que exper¡mentan las ondas

sonoras al encontrarse con objetos o heterogeneidades en el medio (Wiley & Richards

1978). Se ha establecido que las señales emitidas por algunos animales presentan

adaptaciones para la comunicación en sus ambientes nativos y en el caso de las

señales acústicas, Morton (1975) observó que las característ¡cas espectrales de los

cantos de aves que hab¡tan en el bosque a nivel del suelo se corresponden con

aquellas frecuencias que experimentan menor exceso de atenuac¡ón en aquel hábitat.

Esta correspondencia se atribuyó a la presión selectiva que las propiedades acústicas

del ambiente ejercen sobre la estructura de la señal, idea que fue formal¡zada en la

denominada "hipótesis de adaptación acústica" (Morton 1975). Estud¡os poster¡ores

real¡zados en anuros no han encontrado una re¡ación óptima entre las características

de las señales que emiten y el ambiente en que son propagadas naturalmente

(Zimmerman 1983, Penna & Solis 1 998, Kime y col. 2000, Castellano y col. 2003,

Penna y col. 2006, Llus¡a y col. 2013, Malone y col.2014, Vargas-Salinas & Amézquita

2014). Sin embargo, parte de la variabilidad en la modulac¡ón de ¡a frecuenc¡a

dominante del canto de anuncio de 95 especies de anfibios bolivianos puede ser

explicada por las condiciones del m¡crohábitat en que son emitidos (Bosch & De la R¡va

2004\ y exper¡mentos de propagac¡ón mediante playback de cantos de dos

subespec¡es de ranas grillos (Acrs crep¡tans) que habitan en ambientes contrastantes,

una en zonas boscosas y otra en áreas ab¡ertas, han concluido que la d¡ferencia entre

la ef¡ciencia de propagación que exper¡mentan al ser emitidos en zonas boscosas se

debe a la presión selectiva ejercida por este ambiente (Ryan y col. 1990).

Algunos animales pueden aumentar la eficiencia de propagación de sus

vocalizaciones mediante la modificación de su conducla, como ha sido largamente



demostrado en aves, las que al aumentar la a¡tura a la cual emiten sus cantos

d¡sm¡nuyen significativamente el exceso de atenuación que éstos experimentan en

relación a señales em¡tidas más cercanas al suelo (Arak & Eiriksson 1992, Mathevon y

col. 1996, Nemeth y col. 2001). Del m¡smo modo, la ubicación del receptor puede tener

un efecto sobre la señal que percibe, como es el caso del mirlo común ( Iurdus

merula), que al percharse a alluras mayores recibe las vocalizaciones conespecíficas

menos degradadas respecto a si se ub¡cara cercano al suelo (Dabelsteen y col. 1993).

Otra manera de contrarreslar el efecto del amb¡ente sobre la degradación de las

señales es ¡a util¡zac¡ón de algunas estructuras que aumenten la amplitud de las

señales que desde allí se emlten. Esto ha sido reportado para las vocal¡zaciones

emitidas por los murciélagos ala de disco (Thyroptera fricolor) desde el ¡nterior de hojas

cónicas (Chaverri & Guillam 2013). También se ha reportado en grillos que construyen

cuevas que tienen la propiedad de acoplar las relativamenle pequeñas estructuras

productoras de sonido con el medio c¡rcundante, generando un aumento en la amplitud

y eficiencia de producción de las señales (Bennet-Clark 1987, Bailey y col. 2001). Otros

ejemplos corresponden a anfibios que emiten cantos de anuncio ubicados al ¡nter¡or de

agujeros en troncos (Lardner & bin Lakim 2002), cuevas excavadas en el suelo (Bailey

& Roberts 1981) o incluso estructuras art¡f¡c¡ales como drenajes (Tan y col. 2014);

roedores fosoriales que vocal¡zan desde el ¡nterior de los túneles que habitan (Lange y

col. 2007, Schleich & Antenucci 2009) y también una especie de pez que emite sonidos

de baja frecuencia al interior de refug¡os construidos bajo piedras o conchas (Lugli

20r 3)

La amplificación al interior de refugios de sonidos generados externamente ha

sido reportada en tres espec¡es de anfibios del género Eupsophus que utilizan

cavidades excavadas en el suelo (Penna & Solis 1996; Penna 2004; Penna & Márquez



2007) y en una especie de murciélago que ocupa hojas tubulares como sit¡o de

descanso (Chaverr¡ & Guillam 2013). Este efecto ha sido estudiado únlcamente sobre

señales conespecífcas, no obstante, los ambientes acústicos se componen, en

general, de sonidos em¡lidos por varias especies (e.9., Amézquita y col. 2011; Chek y

col. 2003) y es posible que estos sonidos tamb¡én sean amplif¡cados al interior de estos

refug¡os, De ocurrir, este efecto podría influenciar la conducta del an¡mal res¡dente,

dado que algunas especies responden a la intrusión de sonidos heteroespecíficos ya

sea disminuyendo (e.9., Penna & Meier 201 '1; Penna & Velásquez 2011) o aumentando

(e.9., Phelps y co|.2007) su actividad vocal. Particularmente relevante podria ser la

amplificación de señales emitidas por depredadores, ya que ciertos organismos son

capaces reconocer estos sonidos y responder med¡ante conductas que les permitan

disminuir el riesgo de ser depredados (Remage-Healey y col. 2006; Hughes y col.

2014)

En resumen, la interacc¡ón entre Ia ub¡cac¡ón espac¡al del emisor y receptor en

términos de la amplificación y propagación de la señal podrÍa limitar o incrementar la

distancia a la cual la comunicación es efectiva, depend¡endo de la magn¡tud que cada

uno de estos efectos tenga sobre las características espectrales y temporales de la

señal. Por ejemplo, en ambientes desfavorables para la propagación, la utilización de

c¡ertas estructuras amplificadoras podría ser altamente relevante durante las

interacciones acústicas, al compensar la pérdida de ampl¡tud por atenuación o mejorar

la eficiencia de propagación.

Los machos de Eupsophus calcaratus y E. emil¡opug¡ni, anuros endémicos de

Chile, emiten cantos de anuncio desde el interior de cuevas parcialmente inundadas en

las que ocurre el apareamiento y posteriormente el cu¡dado parental de los huevos,

entre los meses de julio a octubre (E. calcaratus) y octubre a diciembre (E.
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em¡l¡opug¡nl (Penna & Moreno-Gómez 2014). Se ha observado que estas cavidades

son reutilizadas entre temporadas reproductivas y que son ocupadas sucesivamente

por ambas especles, es decir, refug¡os que se encontraban ocupados por machos de

E. emiliopugini o E. calcaratus durante su época reproductiva correspondiente, han

vuelto a ser ocupados en años o temporadas poster¡ores por machos conespecíficos o

por machos de la otra especie (Penna & Moreno-Gomez 2014). Además de su función

como refugio, las cuevas tienen prop¡edades acúst¡cas relevantes para las

interacciones vocales entre machos, ya que los cantos emitidos por machos vecinos

conespecíficos son amplificados al inter¡or de estas cav¡dades (Penna & Sol¡s '1996i

Penna 2004). Mediciones del nivel de presión sonora de los cantos en condiciones

naturales y de los umbrales auditivos en ambas especies de Eupsophus ¡ndican que Ia

comunicac¡ón entre machos está lim¡tada a distancias de aproximadamente 2 m para

E. calcaratus (Penna y col. 20'13) y mayores a 8 m para E. emil¡opuginí (Penna &

Moreno-Gómez, 2014). Sin embargo, estas distancias podrian ser mayores si se

cons¡dera el efecto de las cuevas sobre la amplitud de sonidos generados

externamente. El rol que estos refug¡os puedan tener en la amplificación y propagación

de los cantos de machos que residen en estas cavidades permanece inexplorado.

En el presente sem¡nario de título se realizaron experimentos de reproducción

de sonidos pregrabados ("playback") desde pequeños parlantes ubicados al interior de

cuevas desde donde cantan los machos de E. calcaratus y E. em¡l¡opug¡ni. Med¡ante

estos experimentos se evaluó el efecto que estos refugios tienen sobre la amplitud y

propagación de tonos puros y cantos de ambas espec¡es de Eupsophusy de otras dos

especies de anuros simpátricos que cantan desde la superficie del sustrato y desde el

agua (Batrachyla antañand¡ca y Pleurodema fhau¿ respectivamente). Además, se

llevaron a cabo experimentos de playback pata evaluar el efecto de las cuevas sobre la



amplitud de tonos puros y cantos de las mismas cuatro especies de anfibios y dos

especies de aves potenc¡almente depredadoras de anuros (Sfni ruf,pes y Glaucidium

nanum) reptoduc¡dos desde parlantes ub¡cados en el exterior y registrados por

micrófonos ubicados al interior de las cavidades. Finalmente se registraron con

micrófonos ubicados al interior de las cuevas los cantos emitidos por vecinos durante

¡nteracciones naturales.

Hipótesis

AI ser emitidos desde el ¡nterior de las cuevas, los cantos de ambas especies

de Eupsophus exper¡mentarán mayor amplif¡cac¡ón que los cantos de otras especies

de anuros que no utilizan estas cavidades naturalmente. Recíprocamente, cuando los

cantos son emitidos desde el exterior y reg¡strados con micrófonos ubicados en el

¡nterior de las cavidades, se espera que los cantos de E. calcaratus, E. em¡l¡opug¡n¡ y

las dos especies de aves sean amplificados en mayor med¡da que los cantos de las

otras especies de anuros estudiadas. Esto contribuiria a la facilitación de Ia

comun¡cación ¡ntra-especÍf¡ca y a la detecc¡ón acústica de potenc¡ales depredadores.

Objetivo general

Determinar el efecto que las cuevas utilizadas por E. calcaratus y E.

emiliopugini lienen sobre la amplitud y propagac¡ón de los sonidos generados desde el

inter¡or y exter¡or de esto refugios, ya sea de vocalizaciones pertenec¡entes a ambas

especies de Eupsophus ylo a otras especies de anuros o aves.



Objet¡vos específ¡cos

Determinar el efecto que las cuevas de E. calcaratus y E. emiliopugin¡ lienen en

la amplificación de sonidos emit¡dos desde el interior de estos refugios: tonos

puros de dist¡ntas frecuencias y cantos pregrabados de especies de anuros

residentes y no residentes.

Determinar los patrones de atenuación que tonos y canlos pregrabados de

d¡ferentes espec¡es de anuros experimentan durante su propagación al ser

emitidos desde el interior de las cuevas de E. calcaratus y E. em¡liopug¡n¡.

Determinar el efecto de amplificación que tonos, cantos de diferentes especies

de anuros y aves experimentan al ¡nter¡or de las cuevas de E. calcaratus y E.

em¡l¡opug¡n¡ cuando son emitidos externamente y reg¡strados desde el interior

de estos refugios.

Determinar el efecto de ampl¡f¡cac¡ón de las cuevas de E. calcaratus y E.

emil¡opugin¡ sobre cantos producidos durante interacciones naturales y

registrados desde el interior de estos refugios.

2.

1.

3.

4.



MATERIALES Y MÉTODOS

A) Sitio de estud¡o.

Los experimentos de propagación y recepción de señales acústicas fueron

realizados en la localidad de La Picada, X región de Los Lagos, Chile (41" 06'S, 72'

30'W, 820 m), al interior del Parque Nacional Vicente Pérez Rosales. Ambos t¡pos de

experimentos se realizaron en cuevas de E. calcaratus y E. emil¡opugin¡ durante la

época reproduct¡va de cada especie, en los meses de octubre y noviembre del año

20'13, respectivamente. El sit¡o de estudio corresponde a un pantano de sustrato

volcánico, donde la vegetación presente está compuesta pr¡ncipalmente por musgos

(Rhacomytrium), pastos (Scyrpus y Myfteolal y helechos (Blechnum).

B) Emisión y registro de señales.

Utilizando el software Audacity (vers¡ón 2.0.3; SourceForge) se sintet¡zó un

único archivo de audio (44,1 kqz y l6 bit), el cual fue utilizado para los experimentos

de propagación y recepción. El archivo, de aproximadamente 8 minutos de duración,

contenía ruido blanco, tonos puros y cantos de anunc¡o de 4 especies de anfibios y 2

especies de aves. Los tonos constaban de una serie de 40 tonos puros de 1 s de

duración conformada por 30 tonos de 100 a 3000 Hz en ¡ntervalos de 100 Hz y 10

tonos de 3000 a 5000 Hz en intervalos de 200 Hz. Entre los cantos se incluyeron cinco

cantos de anuncio de'16 ind¡viduos de E. calcaratus, cinco cantos de anuncio de 15

¡nd¡v¡duos de E. em¡liopuginl, cinco pulsos del canto de anuncio de 12 individuos de B.

antañand¡ca, cinco cantos de anuncio de 10 ind¡viduos de P, thaul, diez cantos de un

ejemplar de concón (Strix rufipes) y d¡ez trenes de 10 pulsos cada uno de un ejemplar

de chuncho (Glauc¡d¡um nanum). lodas estas vocalizac¡ones naturales fueron
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previamente registradas en el sit¡o de estud¡o a una d¡stanc¡a aprox¡mada de 20 - 50

cm para los anuros y entre 15 - 20 m para las aves utilizando un micrÓfono direccional

(Sennheiser ME 66) y una grabadora digital (Tascam DR-100). Los cantos de las

especies incluidas en el arch¡vo de audio diferían en sus caracterist¡cas temporales y

espectrales. En la Tabla 1 se resumen la frecuencia dominante y duración del canto o

pulso de los individuos de cada especie y en la Figura l se muestra el osc¡lograma y

espectro de poder de un canto representativo de cada especie incluida en el archivo de

a ud io.

Tabla 1. Frecuencia dominante y duración de los cantos o pulsos de canto (en el caso
de P. thaul y B. anta¡land¡ca) de las especies incluidas en el archivo de audio utilizado
para los experimentos. Para los cantos de E. calcaratus se muestran las frecuencias
del segundo (F2) y tercer (F3) armón¡cos, que corresponden a los componentes
espectrales de mayor magnitud en esta especie (ver Figura 1). Los valores de
frecuencia dominante se obtuvieron del espectro de poder de cada canto calculado con
un tamaño de ventana de 3171 puntos (resolución de frecuencia = 13,9 Hz). Los datos
en la tabla corresponden al promedio t desviación estándar. La durac¡ón de la
vocalización de chuncho (Glauc¡d¡um nanum) no se muestra debido a que los diez
pulsos utilizados para crear el archivo de audio fueron cortados de un canto de mayor
duración. Abreviaciones: N = número de individuos incluidos en el archivo de audio.

Especie Frecuencia dominante (Hz) Duración del canto o pulso (ms)

Eupsophus em¡liopug¡n¡

Eupsophus calcaratus

Pleurodema thaul

Batrachyl a anta ftand¡ca

Strix ruf¡pes

Glaucidium nanum

15

16

10

12

1

1

F2

F3

1059 i 197

1395 189
2074 r. 131

1654 ! ',|12

19191205
2075

1385

263 ! 48

309 t 41

79!15

2960
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Figura 1. Oscilogramas y espectros de poder de un canto representativo de cada
espec¡e incluida en el archivo de audio utilizado para los experimentos. a) cantos de las
cuatro especies de anfibios y b) cantos de las dos especies de aves. Las flechas en el
espectro de poder del canto de E. calcaratus indican el segundo (F2) y tercer (F3)
armónicos. El espectro de poder se calculó en todos los casos con un tamaño de
ventana de 3170 puntos (resolución de frecuenc¡a = 13.9 Hz).

8.1. Experimentos de propagación de son¡dos desde las cuevas.

Para los experimentos de propagación se reprodujo el archivo de audio desde

un lpod nano (Apple lnc., USA) conectado a un amplificador cuya salida alimentaba un

pequeño parlante elipso¡dal de 2,0 y 2,5 cm de diámetro (extraído de un celular marca

Samsung modelo SGH M310) que obturaba un cilindro de goma de 2 cm de largo,

relleno con lana mineral para disminuir resonancias. Se utilizaron en el curso de los

exper¡mentos dos parlantes cuya respuesta a frecuencia medida en una cámara

semianecoica con un micrófono (Sennheiser MKE 2, con fuente de poder KO) ubicado

a 25 cm fue de r10 y !12 dB paa frecuencias entre 0,3 y O,7 k{z en cada parlante y
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de +7 dB para frecuencias entre 0,8 y 5 kHz en ambos parlantes. Para cada

exper¡mento se ubicó el parlante al interior y en el borde de cuevas de E. calcaratus y

E. em¡l¡opugini. Para la posic¡ón en el borde de Ia cueva, la superficie activa del

parlante se encontraba en e¡ plano del borde y la posic¡ón al interior de la cueva era

similar a la ubicación en que se encontraba cantando un macho residente durante las

noches previas a los exper¡mentos (1 - 8 cm por dentro del borde) y dependía del n¡vel

de agua al interior de la cavidad. Las señales em¡tidas por el parlante ubicado en

ambas pos¡ciones de la cueva fueron registradas utilizando seis micrófonos pequeños

(Sennhe¡ser MKE 2, con fuentes de poder K6) ubicados a 0, 6,25; 12,5,25,50 y 100

cm del borde de Ia cueva y conectados simultáneamente a una grabadora digital de

seis canales (Tascam DR-680) (Figura 2). La cae sensible del m¡crófono ubicado a 0

cm se encontraba a una distancia de 0,2 - 0,3 cm de Ia superficie activa del parlante

cuando este se ubicó en el borde de la cueva. Para los registros realjzados en una

determ¡nada cueva se util¡zó el mismo parlante que se ub¡caba en ambas posiciones

de emisión, al inierior y en el borde de la cavidad.

5o

EEü,,0 .Effi

Figura 2. Ubicación del parlante y los micrófonos durante experimentos de
propagación. a) parlanté en el borde de la cueva y b) parlante al ¡nterior de la cueva.
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8.2. Experimentos de recepción de sonidos al interior de las cuevas.

Las mismas cuevas utilizadas para los experimentos de propagación fueron

posteriormente utilizadas para los experimentos de recepción, los cuales se realizaron

el día después de los prameros, asegurando así que las caracterlst¡cas fisicas de las

cuevas y el ambiente circundante no experimentaran cambios entre ambos

experimentos. Para los exper¡mentos de recepción se reprodujo el archivo de audio

desde un lpod nano (Apple lnc., USA) conectado a un atenuador y un amplificador

cuya salida alimentaba un parlante de 10 cm de diámetro (Versatec) ubicado

externamente a una distanc¡a de 65 - 70 cm del borde de la cueva. La respuesta a

frecuencias de este parlante, medida en un espacio libre con el micrófono de un

sonómetro (Bruel & Kjaer 2250) ubicado a 1 m fue de t6 dB para frecuencias entre 0,5

y 5 kHz. Las señales fueron reg¡stradas por dos micrófonos pequeños (Radioshack 33-

3013) ubicados simultáneamente en el borde y al interior de las cuevas y conectados a

una grabadora digital (Tascam DR-100). El m¡crófono al interior de jas cueva se

ubicaba en una posición similar a la que se utilizó para el parlante al interior de la

cueva en los experimentos de propagación y el micrófono externo se ub¡caba a una

distancia de 2- 4 cm del borde de la cueva, con el eje del micrófono orientado en la

misma dirección que el micrófono interno (Figura 3). Ambos experimentos de playback

fueron realizados entre las 09:00 y las 21i00 horas, antes del comienzo de la actividad

vocal de las especies nativas, evitando así estas interferencias en los reg¡stros.

En general, las condiciones atmosféricas se manluv¡eron estables durante la

real¡zación de los experimentos. Ocasionalmente ocurrieron ligeras ráfagas de viento,

periodo durante el cual se suspendieron los registros. Otras variables atmosféricas,

tales como la temperatura ambiente y la humedad relativa, tienen un efecto

despreciable sobre la propagación de sonidos en el rango de frecuencias estudiado y a
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las relativamente cortas distanc¡as a las que fueron registrados (Harris 1966, Penna y

col. 2006). Por lo tanto, se asumará que los resultados de los experimentos de emisión

y recepción realizados durante el dia aplicarán también a la noche

«D

65' 70 om

F¡gura 3. Ubicac¡ón de los micrófonos y el parlante utilizado durante experimentos de
recepción.

8.3. Experimentos de recepción de cantos de vecinos al interior de las cuevas.

Además de los exper¡mentos de playback, se realizaron reg¡stros de canios

naturales. Para esto se ubicaron dos micrófonos pequeños (Radioshack 33-3013) en la

misma posición utilizada para los exper¡mentos de recepciÓn, pero en vez de registrar

los cantos em¡tidos por el parlante se registraron los cantos de vecinos próximos

durante interacc¡ones vocales nalurales. Estos registros fueron realizados entre las

21:00 y las 24;00 horas, periodo durante el cual los anfibios presentes en la localidad

de estudio se encuentran vocalmente activos.

Para cada cueva en la cual se realizaron exper¡mentos se m¡dió el diámetro de

la entrada (cm), la longitud del segmento l¡bre de agua (cm) y el largo total (cm) al

centímetro más cercano y se registró la inclinación del eje de la cueva respecto a la

horizontal ('). Luego de cada sesión de grabación los m¡crófonos fueron calibrados,

13



para esto se registró en la grabadora ut¡lizada para los reg¡stros el tono de 1 kHz de

93,8 dB em¡t¡do por un calibrador (Brüel y Kjaer 4231) utilizando la misma sensibilidad

a Ia que se realizaron los registros.

C) Análisis de las señales.

Se aplicó a todos los registros realizados un f¡ltro eliminador de banda ("band-

slop') entre O y 20O Hz para elim¡nar ruidos de baja frecuencia que pudieran interferir

con los análisis, y se midió la amplitud cuadrática media ("roo¿ mean sguare", RMS en

adelante) de las señales utilizando el software Raven Pro 1.4 (Cornell Lab of

Ornithology, NY, USA). El nivel de presión sonora ("sound pressure /eyef', SPL en

adelante) de las señales registradas se determinó en relación al SPL del tono de

cal¡brac¡ón.

Para los experimentos de propagación se promedió la amplitud RMS de cinco

cantos o pulsos de canto de cada ¡ndividuo en cada pos¡ción del parlante y a cada

d¡stancia registrada y se obtuvo el SPL (dB re. 20 pPa) correspond¡ente. Para los tonos

se hizo una única medición para cada cueva en cada posición de los m¡crófonos y del

parlante. Para medir la amplificación de las señales producida por el efecto de las

cuevas, se calculó la razón entre la amplitud RMS de las señales (tonos y cantos)

emit¡das con el parlante ubicado en e¡ ¡nter¡or y en el borde de las cuevas para cada

posición de los m¡crófonos (0; 6,251 12,5; 25; 50 y 100 cm) y con este valor se

calcularon los decibeles de amplificac¡ón utilizando la ecuación: Razón entre las

amplitudes adentro/borde (dB SPL RMS) = 2g-¡on,o(Am plitud RM Si"aunt.y'Am plitud

Rl\ilSr¡-o"l). Con los valores de SPL se calculó el exceso de atenuación como una

med¡da de la efectividad de la propagación del sonido. El cálculo se limitó a las señales

registradas a 50 y 100 cm del borde de la cueva en relación a los registros a 25 cm, ya
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que las mediciones a distancias más cortas se encontraban en el campo cercano para

la mayor parte de las frecuencias y en esta condición la atenuación no corresponde a

lo esperado por la propagac¡ón esférica del sonido. Para las mediciones a 50 y '100 cm

primero se calculó el valor predicho por la propagación esfér¡ca utilizando Ia ecuación:

Pérdida por propagación esférica (dB) = 20.log roldistanc¡a lejana (cm) / 25 (cm)]. Este

valor se sustrajo de la diferencia entre los valores de SPL medidos a 25 cm del borde

de la cueva y aquellos med¡dos a 50 y 100 cm.

Para el análisis de los experimentos de recepc¡ón se promedió Ia amplitud RMS

de los cinco cantos o pulsos de canto de cada individuo y se obtuvo el SPL (dB re. 20

pPa) correspond¡ente, mientras que para los tonos se h¡zo una Única mediclón para

cada cueva y para cada posición de los micrófonos. A partir de los datos obtenidos de

los exper¡mentos de recepc¡ón de tonos se calculó e¡ factor de calidad Q (Bennelclark

1999) de cada cueva individual utilizando la ecuación: Q = frecuencia resonante

(kHz)/ancho de banda a -3 dB (kHz); donde la frecuencia resonante corresponde a Ia

frecuencia para la cual la amplificación fue máxima. Este factor es una med¡da

adimensional de la pureza tonal a la cual resuena un determinado sistema acústico

(Daws y col. 1996), de manera que valores de Q relativamente altos indicarian que los

refugios ocupados por ambas espec¡es de Eupsophus amplifcan sonidos contenidos

en una estrecha banda de frecuencia.

Para los experimentos de recepc¡ón med¡ante playback y de cantos reg¡strados

durante interacciones naturales, se calculó la razón entre la amplitud RMS de las

señales registradas con los micrófonos ubicado al ¡nterior y en el exterior de Ias cuevas

y se obtuvo el valor de amplificación en decibeles utilizando la misma ecuación que

para los exper¡mentos de emisión.
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D) Análisis estadístico.

Todas las f¡guras y los análisis estadíst¡cos fueron realizados en R (vers¡Ón

3.0.2; R Core Team, 2013). El cálculo de promedios para la elaboración de figuras y

tablas se realizó transformando los valores en dB a escala lineal (N/m2) y los

promed¡os obten¡dos fueron posteriormente re-transformados a dB. La desviaciÓn

estándar presentada en figuras y tablas se obtuvo utilizando el paquete seewave

(versión 1.7.3; Sueur y col. 2008).

Las cuevas pertenecientes a E. calcaratus y E. emíliopugini fueron analizadas

por separado. Para el análisis de cada experimento se ajustaron modelos lineales

mixtos mediante máxima verosimililud (" max¡mum likel¡hood') utilizando el paquete

lme4 (versión 1.0-6; Bates y col. 2014\. En todos los modelos la variable dependiente

(ya sea la razón entre las amplitudes o el exceso de atenuaciÓn) se incluyó en escala

l¡neal (N/m2) y de ser necesario fue transformada para cumplir los supuestos de

normalidad y homocedasticidad de los residuales, los cuales fueron evaluados

gráficamente. Los modelos se detallan a continuaciÓn.

D.1 . Experimentos de propagac¡ón de sonidos desde las cuevas.

Para el análisis de los experimentos de propagación de tonos y canlos se

excluyeron los registros realizados con el micrófono ubicado a 0 cm, debido a que

cuando el parlante se encontraba en el borde de la cueva la cercania enire éste y el

micrófono determinaba que en promedio la razón entre la amplitud adentro/borde (dB)

fuese consistentemente menor a cero. Para el análisis de la amplificación de tonos se

ajustó un modelo l¡neal m¡xto que incluyó ¡os efectos fljos de la distancia (6,25, 12,5;

25; 50 y 100 cm) y de la frecuencia. Para el análisis del exceso de atenuación de los
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tonos se ajustó un segundo modelo lineal mixto que incluyó el efecto fijo de Ia d¡stancia

(50 y 100 cm), de la posic¡ón del parlante (adentro o borde) y de la frecuencia. La

estructura de los efectos aleatorios de los modelos para el análisis de la amplificación y

exceso de atenuac¡ón de tonos fue la m¡sma, y cons¡st¡ó en un ¡ntercepto y una

pendiente variable entre cuevas para el efecto de la distanc¡a. Para el análisis de la

amplificación de los cantos propagados se ajustó un modelo lineal mixto que incluyó el

efecto f¡jo de la d¡stancia (6,25', 12,5;25; 50 y 100 cm) y de la especie (E. calcaratus, E.

em¡l¡opug¡ni, B. antañand¡ca o P. thaul). Para el análisis del exceso de atenuación

experimentado por los cantos se ajustó un modelo ¡ineal mixto que ¡ncluyó el efecto f¡jo

de la d¡stancia (50 y 100 cm), de la posición del parlante (adenko y borde) y de Ia

especie (E. calcaratus, E. emiliopugini, B. antañandica o P. thaul). La estructura de los

efectos aleatorios de los modelos para el análisis de la ampl¡ficac¡ón y exceso de

atenuación de canlos fue la misma y consistió en un intercepto y una pendiente

aleatorios entre cuevas para e¡ efecto de la d¡stanc¡a y un ¡ntercepto aleatorio para

cada ind ivid uo.

D.2. Experimentos de recepción de sonidos al interior de las cuevas.

Para el análisis de la amplificación de tonos registrados al interior de las cuevas

se ajustó un modelo lineal mixto que ¡ncluyó como efecto fijo la frecuencia y como

efecto aleatorio un intercepto aleatorio para cada cueva. Para el análisis de la

amplificación de los cantos durante su recepc¡ón al ¡nterior de Ias cuevas se ajustó un

modelo lineal mixto que incluyó como efecto fijo la especie (E. calcaratus, E.

emiliopugini, B. antarfandica, P. thaul, G. nanum o S. ruflpes) y como efecto aleatorio

un intercepto aleatorio para cada cueva.
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En todos los modelos lineales mixtos a.iustados para el anál¡sis de los

exper¡mentos de propagación se incorporó la d¡stancia como una variable categórica y

en los modelos utilizados para el análisis de tonos, tanto para experimentos de

propagación como de recepción, se incorporó la frecuencia como un predictor

numérico. Las formulas de los modelos lineales mixtos ajustados se muestran en la

Tabla 2 util¡zando la sintaxis del paquete lme4 en R. Para evaluar la s¡gnificancia de los

efectos f¡jos en cada modelo se real¡zaron "l¡kel¡hood rat¡o test" utilizando el paquete

afex (versión 0.9-109; Singmann 2014). Se utilizó el paquete multcomp (versión 1.3.3;

Hothorn y col 2008) para los análisis post hoc. Los valores de p de las comparaciones

múltiples se ajustaron por la tasa de falso descubrimiento ("False D¡scovery Rate",

FDR). Se eligió este procedimiento por sobre otras pos¡bles correcciones (e.9.,

Bonferroni) debido a que permite controlar el incremento en la probabilidad de cometer

error de tipo I asociado a la realización de reiterados análisis estadísticos sin afectar

mayormente el poder del análisis (García 2003; Nakagawa 2004; Verhoeven y col.

2005; Pike 2011). Se ut¡lizó un nivel de significancia de o = 0,05.
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Tabta 2. Estructura de los modelos lineales mixtos utilizados para el análisis de los

experimentos de propagación y recepc¡Ón de seña¡es. Entre paréntes¡s se encuentran

los efectos aleatorios.
Experirnento Señal Variabledependiente Modelo

Propagación Tonos

Tonos

Razón entre amplitudes Distañcia x Frecueñcia + (1 + Distancia lCueva)

Exceso de atenuación Distancia x Frecuencia x Posicion del parlante +

(1 + Distancia lCueva)

Razón entre amplitudes Distancia x Espec¡e + ('1 + Oistancia I Cueva)
+ (1 | lndividuo)

Exceso de atenuación Distancia x Especie x Posicion del parlante +

(1 + Distancia lCueva) + (1 llndiv¡duo)

Recepc¡ón

E) Morfología de las cuevas,

Para los experimentos de propagación y de recepciÓn de ionos se evaluÓ la

relac¡ón entre las d¡mensiones de cada cueva (diámetro, largo total y la longitud del

segmento l¡bre de agua) y su frecuencia resonante mediante el ajuste de regresiones.

Para los cantos se ajustaron regresiones entre la razón adentro/borde (dB) promed¡o

para el canto de cada especie en cada cueva y las d¡mens¡ones de las cuevas. Para

limitar el número de regresiones a ajustar, se decidió utilizar sólo los registros

realizados a una distancia (25 cm) en el análisis.

Tonos Razón entre amp¡¡tudes

Cantos Razón entre amplitudes

Frecuenc¡a + (1 lCueva)

Especie + (1 lCueva)

1_9



RESULTADOS

Se realizaron experimentos en un total de 24 cuevas, 12 pertenecientes a E.

emil¡opugin¡ y 12 a E. calcaratus. En general, Ia morfología de las cuevas util¡zadas por

los machos de ambas especies fue similar, no encontrándose diferencias entre la

longitud del segmento libre de agua (Prueba de t para dos muestras, t = -1,06; gl = 22;

p= 0,30) ni el diámetro (Prueba de t para dos muestras, f = -0,48, gl = 22i p = 0,64),

pero si en el largo total, que resultó mayor para las cavidades ocupadas por E.

em¡liopug¡ni (Prueba de f para dos muestras, t = -2,75: gl = 22, p = 0,012). La mayorÍa

de las cuevas de E. emil¡opug¡nl (8 de l2) y de E. calcaratus (9 de l2) se encontraban

inclinadas en ángulos mayores a 45" respecto al plano horizontal. En la Tabla 3 se

resumen las d¡mens¡ones de las cuevas de ambas especies.

Tabla 3. Dimensiones de las cuevas de ambas especies de Eupsophus. Los valores en
la tabla corresponden al promedio i desviación estándar y el número de cuevas en
cada intervalo de inclinación con respecto a la horizontal.

Cueva de:
Lonoitud del seomento

Larqo Iorar (cm) ,., " urametro (cm)' flore oe agua (cm) lnclinación (o)

[0 - 45] [60 - 90]

E. emil¡opugin¡

E. calcaratus

15,0013,49

11,75!2,14

7,08 13,15 3,42 rO,79

5,83 12,58 3,58 r 0,90

48
39

A) Exper¡mentos de propagación de sonidos desde las cuevas.

Tonos

Tanto

variac¡ón en

las

las

cuevas de E. emil¡opugini como las de E. calcaratus presentaron

frecuencias que fueron ampl¡f¡cadas. Algunos de estos refugios
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exhibieron un máximo de amplificación a frecuencias bien determ¡nadas (Figura 4a,c),

m¡entras otros no presentaron un máximo claramente reconocible (Figura 4b,d).

a)

;,0

.t"
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!15
3¿:

á4

S,ci,
¡"
:

¡
ii "1

b)

Figura 4. Razón entre las ampl¡tudes (dB) de tonos puros emitidos por un par¡ante
ub¡cado adentro y en el borde de dos cuevas de E. em¡l¡opuginl (a, b) y E. calcaratus
(c, d). Los símbolos representan los tonos medidos a 25 (cuadrados blancos); 50
(triángulos negros) y 100 cm (triángulos blancos) del borde de las cuevas. Por
simpf¡cidad no se muestran los valores de los reg¡stros a 6,25 y 12,5 cm.

La emis¡ón de tonos desde cuevas de E. em¡l¡opug¡n¡ mostró que en promedio

frecuencias bajo aproximadamente 1,0 kHz experimentan amplificac¡ón positiva y

menor a 5 dB, observándose un incremento lineal en la magnitud de la amplificación

para frecuencias entre '1,0 - 1 ,2 k1z, alcanzando un máx¡mo de aproximadamente 1 I -
14 dB para frecuencias entre 1,3 - 1,5 kHz. Un máximo de ampl¡ficación (17,5 dB) se
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observó para el tono de 1,4 kHz medido a 50 cm. Para tonos entre 1,7 - 2,1 kHz la

amplificación decreció, alcanzando valores ¡nferiores a 10 dB, Un segundo máximo de

ampl¡ficac¡ón se observó entre 2,2 - 2,3 kHz con amplif¡caciones entre

aproximadamente 11 - 12 dB. Finalmente, la magnitud de la amplificación decayó

progres¡vamente para tonos enlre 2,4 - 3,2 kLlz y se observaron amplificac¡ones

negativas para tonos entre 3,3 - 5,0 kHz (Figura 5a). Los tonos emitidos en cuevas de

E. calcaratus presentaron amplificación positiva e inferior a 6 dB para frecuencias entre

0,3 y 1,6 kHz, observándose un incremento abrupto en la ampl¡fcación hasta valores

de aproximadamente 1 1 - 15 dB para frecuencias entre '1 ,8 - 2,1 kHz. Frecuencias

entre 2,5 - 5,0 kHz exper¡mentaron amplificaciones bajas, inferiores a 6 dB o

negativas, dependiendo de la distancia y de la frecuencia (Figura 5b).
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a) Cuevas de E. enril¡opugin¡

l5

10

b) Cuevas de E. calcaratus
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Frecuencia (kHz)

Figura 5. Razón entre las ampl¡tudes (dB) de tonos puros emitidos por un parlante
adentro y en el borde de cuevas de E. em¡liopug¡nl (a) y cuevas de E. calcaratus (b).
Los símbolos representan el promedio para cada frecuencia med¡da a 6,25 (cÍrculos
blancos)i 12,5 (cuadrados negros); 25 (cuadrados blancos); 50 (tr¡ángulos negros) y
100 cm (triángulos blancos) del borde de las cuevas. La amplificación máxima de los
tonos emitidos en cuevas de E. em¡l¡opuginl fue de 13,5 dB (2,2 k1z); 11,9 dB (1,4
kqz),12,6 dB (1,4 kHz); 17,5 dB (1,4 kHz) y 11,3 dB (1,3 kHz) a 6,25, 12,S,ZS,S0y
100 cm respectivamente, mientras que en cuevas de E. calcaratus fue de 11,6 dB (1,8
kHz), 12,8 dB (1,7 kHz); 14,7 dB (1,8 kHz); 13,6 dB (1,8 kHz) y 14,5 dB (1,9 kHz) a
6,25,12,5,25, 50 y 100 cm respectivamente.

El ajuste de modelos lineales mixtos mostró que el efecto de la frecuenc¡a y de

la distanc¡a sobre la amplificación experimentada por tonos fue significativo al ser

emit¡dos desde cuevas de E. em¡l¡opug¡n¡ (X'?= 269,99, gl = 1;p < 0,0001 y X2 = 11,25,

gl =4; p= 0,024, respectivamente) y E. calcaratus (X'z='163,94; gl ='l;p< 0,0001 y¡¡'?

= 12,07; gl = 4i p < 0,017, respect¡vamente). Comparac¡ones múltiples entre las

distancias mostraron que en cuevas de ambas especies la amplif¡cación de los tonos a



6,25 cm fue menor que a las distancias más lejanas (p.0,05, para todas las

comparaciones en ambos tipos de cuevas), no habiendo diferencias significativas en el

resto de las comparaciones (ver Anexo, Tabla A1). La interacción entre frecuencia y

distanc¡a no fue significativa para los tonos emitidos desde las cuevas de E.

em¡l¡opugin¡ (X2 = 5,11, sl = 4; p = A,275) Y alcanzó valores marginales en las de E.

calcaratus (X'? = 9,351 gl = 4; P = 0,053).

El ajuste de regres¡ones entre la longitud del segmento libre de agua, el

diámetro y el largo total de cuevas de ambas especies de Eupsophus y las frecuenc¡as

de tonos a las cuales la amplificación fue máxima para los registros a 25 cm no mostró

una asoc¡ac¡ón significativa (p t 0,05, para todas las regresiones en ambos tipos de

cuevas).

Los patrones de exceso de atenuación que afectaron a los tonos fueron

similares en ambos tipos de cuevas, siendo las frecuencias altas atenuadas en mayor

medida que frecuencias bajas (F¡gura 6). Frecuencias entre 0,3 - 2,0 kHz presentaron

en promedio excesos de atenuac¡ón similares para tonos em¡tidos desde el ¡nter¡or y

borde de las cuevas y para ambas distancias. En general, frecuencias mayores a 2,0

kHz fueron más atenuadas a 100 cm en comparación con las mismas frecuencias a 50

cm. El análisis mediante modelos l¡neales m¡xtos mostró que Ia em¡sión de los tonos

con el parlanle ubicado al interior de las cuevas de ambas especies de Eupsophus no

aumentó la eficiencia de propagación (i.e,, menor exceso de atenuación) respecto a

cuando el parlante se ubicó en el borde (E em¡l¡opug¡n¡: X2 = O,7O: gl = 1; p = 0,403 y

E. calcaratus. X'?= 0,89; gl = 1; p = 0,346). La ¡nteracción entre el efecto de la distancia

y la frecuencia fue significativa, tanto en cuevas de E. em¡t¡opug¡nl (¡'z = 8 l ,$l; g¡ = 1 p

< 0,0001) como de E. calcaratus (x2 = 53,09, gl = 1, p < 0,0001), m¡enfas que la
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interacc¡ón entre frecuencia y pos¡ción del parlante fue marginalmente significativa en

cuevas de E. emil¡opugini (X'? -- 3,44., gl = 1, p = 0,064). El resto de las interacciones

entre efectos fijos no iueron significativas en ningún tipo de cueva (Ver Anexo, Tabla

A2\.

a) Cuevas de E. eñil¡opugini b) Cuevas de E. calcaratus

:i 100 cm adentro rF 100 cm adenho

aa

:5
6

90

-10

-15

0

Fr€cuenciá (kH?)

Figura 6. Exceso de atenuación (dB) experimentado por tonos puros emitidos desde
cuevas de E. emil¡opug¡n¡ (a) y E. calcaratus (b). Los símbolos rellenos y vacíos indican
el exceso de atenuación a 50 y 100 cm, respectivamente. Círculos y triángulos
corresponden a tonos emitidos desde el interior y el borde de las cuevas,
respect¡vamente.
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Cantos

En promedio, los cantos de las cuatro especies de anf¡bios fueron amplificados

al ser emitidos desde cuevas de E. calcaratus y de E. em¡l¡opugml y a todas las

distancias a las cuales fueron registrados (Figura 7). En la Tabla 4 se resumen los

valores de la razón entre las ampl¡tudes (dB) de los cantos emitidos por un parlante

ubicado adentro y en el borde de las cuevas
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Distancia (cm)

Figura 7. Razón entre las amplitudes (dB) de cantos emitidos por un parlante ubicado
adentro y en el borde de cuevas de E. emiliopugin¡ (a\ y E. calcaratus (b). Cantos de E.
em¡liopug¡n¡ (cÍrculos blancos), E. calcaratus (círculos negros), B. antaftandica
(triángulos blancos) y P. thaul (triángulos negros) registrados a6,25,12,5,25; 50 y 100
cm. Los símbolos y barras indican el promedio y desviación estándar, respectivamente.
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Tabla 4. Razón entre ¡as amplitudes (dB) de cantos de cuatro especies de anfibios
emitidos por un parlante ubicado adentro y en el borde de cuevas de E. em¡l¡opug¡n¡ y

E. calcaratus, registrados a varias distancias del borde de estos refug¡os. Los valores
en la tabla corresponden a promedio t desviaclón estándar.

Cueva de: Distancia (cm) Razón entre amplitudes adentro/borde (dB)

E. em¡l¡opug¡ni E. calcaratus P. thaul B. antaftand¡ca

E. emil¡opug¡n¡

E- calcaratus

6,25

12,5

25

50

100

o.zc
12,5

25

50

100

6,07 1 5,15 5,48 t 6,53 2,70 r.7,24

7,07 r 5,16 6,99 i 6,50 4,56 r 6,94

7.01 i 4.63 7,58 t 6.06 7.22 18,62

7,22 r 4,41 7,45r5,49 5,44 t6,32
7,11 r4,81 7,99 t 6,59 5,77 16,89

2.28 ! 3,25

3,09 ! 3,80

3,27 ! 4,25

3,39 r 4.42

3,42 r 4,34

3,2'1 i 4,93

4,06 r 4,36

3,90 i 4,18

3,53 r 4,05

4,40 r 4,36

6,97 r 8,72

8,08 r '10,05

8,25 i 1 1,00

6,34 r 7 ,87

7,68 i 10,61

3,17 r 5,02

3,9614,68
5,58 r 5,83

5,37 r 5,33

5,26 t 5,67

4,97 r 6,28

6,29 t 6,38

6,36 r 7,98

5,83 t 6,03

6,95 r 7,33

La amplificación exper¡mentada por los cantos difirió entre las cuatro especies

al ser eslos emitidos desde cuevas de E. emil¡opugini (X? = 92,20 gl = 3; p < 0,0001) y

de E. calcaratus (X2 = 32,94, gl = 3; p < 0,0001). En cuevas de E. em¡liopug¡ni, las

comparac¡ones planeadas mostraron que la amplificación que afectÓ a los cantos

conespecificos fue mayor que la de los cantos de P. thaul (z = 13,46; p < 0,0001) y de

B. antañandica (z = 9,91; p < 0,0001), pero no difir¡ó de la experimentada por los

cantos de E. calcaratus (z = 1 ,64: p = 0, 1001 ), m¡entras que en cuevas de E. calcaratus

la amplificación de cantos conespecÍficos fue menor que la experimentada por los

cantos de P. thaul (z = -3,76i p = 0,0002) y que los de B. antañandíca (z = -3,97; p =

0,0002), pero no difir¡ó de la ampl¡f¡cac¡ón experimentada por cantos de E. emil¡opug¡n¡

(z = 1,77; p = 0,0772). El efecto de la distancia no fue significat¡vo sobre la

ampliflcación de los cantos en cuevas de ambas espec¡es de Eupsophus (E.
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emil¡opug¡n¡: X2 =7.34t gl =+; p= 0,12y E. calcaratus: X2 =7,48; gl =4; p=0,11)yla

interacción entre espec¡e y drstancia no fue s¡gnificat¡va en cuevas de E. emiliopugini

(x2 =16.94, gl = 12, p = 0,15) ni d,e E. calcaratus (x2 =17,2g; gl = 12; p = 0,14)

No se encontró asociación entre la amplificación que afecta a los cantos de las

cuatro especies de anfibios em¡t¡dos desde cuevas de E. em¡liopug¡n¡ y registrados a

25 cm con el largo total, la longitud del segmento libre de agua y el diámetro de las

cuevas (p > 0,05 en todos los casos). Por otro lado, en cuevas de E. calcaratus se

encontró una relación cuadrática significativa (r2 = O,62, F = 7,44, gt = 2,9; p = 0,012)

entre Ia ampl¡ficación que experimentaron los cantos de E. calcaratus registrados a 25

cm con la longitud del segmento libre de agua de estas cavidades (Figura 8). No

obstante, una de las cuevas ocupadas por esta especie presentó una longitud del

segmenlo libre de agua de 12 cm, valor que es anormalmente mayor respecto al resto

de las cuevas, cuyas long¡tudes del segmento libre de agua fueron menores a 8 cm. Si

se elimina esta cavidad del análisis, se obtiene que la relación entre la longitud del

segmento libre de agua de las cuevas de E. calcaratus y la ampl¡ficación de los cantos

conespecíficos es l¡neal y positiva (r2= 0,62: F = 14,82; gl = '1,9; p = 0,0039) (Figura 8).

No se encontró asociación entre la longitud del segmento l¡bre de agua y la

ampl¡ficación que afectó los cantos de las otras tres especies de anfibios (p , 0,05 en

todos los casos).
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Adicíonalmente, en cuevas de E- calcaratus se encontró una relación tineat
s¡gn;ficat¡va entre ra amprificacrón y er rargo totar de ras cuevas para ros cantos de E
emil¡opugini (É = 0,55; F = 12,3; gl=.1,10; p = 0,0057), E. catcaratus (F= 0,S1; F =
10,45; gl = 1,'10; p = 0,009) y p. thaut 1É= 0,36; F = 5,71; gr = 1,10; p = 0,038)
registrados a 25 cm (Figura g). para canlos de B. antañat dica tal asociación no fue
significativa (F = 2,3; gt = 1,10; p = 0,16).
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Figura 9. Regresión lineal entre el fargo total (cm) y la razón entre las ampl¡tudes (dB)
de cantos emitidos por un parlante ubicado adentro y en el borde de cuevas de E.
calcaratus y reg¡strados a 25 cm. Cantos de E. emiliopugini (a), E. calcaratus (b) y P.
thaul (c). Cada punto representa el promedio de los cantos de cada especie medidos
en una cueva.

En general, los cantos de las cuatro especies de anflbios estudiadas

presentaron excesos de atenuación en promedio posit¡vos y menores a 3 dB al ser

emitidos desde cuevas de E. em¡liopug¡ni y E. calcaratus (Figura 10 y Figura 1 1 ). Los

cantos de E. em¡l¡opug¡n¡ em¡t¡dos desde cuevas de E. calcaratus experimentaron, en

promedio, excesos de atenuación negativos, aunque cercanos a cero (F¡gura 11). En

la Tabla 5 se resumen los valores de exceso de atenuación de los cantos emitidos en

cuevas de ambas especies de Eupsophus.
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F¡gura 10. Exceso de atenuación (dB) de cantos de E. emiliopugin¡ (a), E. calcaratus
(b), P. thaul (c) y B. antartandica (d) al ser emitidos desde el ¡nter¡or (círculos negros) y
el borde (círculos blancos) de cuevas de E. em¡l¡opug¡n¡. Los símbolos y barras indican
el promedio y desviación estándar, respectivamente.
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Tabla 5. Exceso de atenuación (dB) de cantos de cuatro especies de anfibios emitidos
desde cuevas de E. calcaratus y E. emiliopugini, medidos a 50 y 100 cm del borde de
las cuevas. Los valores e r.

Cueva de: Canto Distancia (cm) Exceso de atenuación (dB)

Adentro Borde

E. em¡liopugini

E. calcaratus

E. emil¡opug¡ni

E. calcaratus

P. thaul

B. antañand¡ca

E. em¡l¡opug¡n¡

E. calcaratus

P. thaul

B. antaftandica

1,03 I 3,16

1,20 r 4,89

1,45 t 4,09

2,36 i 6,07

1,52 r 3,33

2,47 ! 4,18

1,30 r 2,64

2,69 i 3,92

-0,'10 r 2,63

-0,54 13,43
0,96 t 3,01

0,92 i 4,35

1,82 i 3,57

2,21 ! 5,62

1,23 I 3,03

1,18 ! 4,70

1 ,21 r 2,84

1 .21 ! 4,90

1 ,61 ! 4,21

2,42 ! 5,69

1 ,11 r 3,87

2,23 r 4,12

1,42 t 3,32

2,34 r 3,75

0,03 i 2,54

-o,41 t 3,27

0,66 r 2,62
'1,55 f 4,95

1,20 i 3,40

1,93 f 6,67

1,08 I 2,49

1,97 r 5,61

50
'100

50

100

50

100

50

100

50

100

50

100

50

100

50

100

El exceso de atenuación de los cantos emitidos desde cuevas de E.

em¡t¡opugin¡ fue afectado por la interacción entre el efecto de la espec¡e y la distanc¡a

(X'z-- 36,58, gl = 3i p < o,OOO1), pero no por la pos¡ción del parlante (X'?= O,o5; gl = 1l p

= 0,8160). Comparaciones planeadas mostraron que a 100 cm los cantos de E.

emit¡opugini fueron significativamente menos atenuados que los cantos de E.

calcaratus (z = -4,10, p = 0,0001), P. thaul (z = -5,20; p < 0,0001) y B. anta¡landica (z =

-7,01; p < 0,0001). Sin embargo, no se encontraron diferencias entre la atenuación

experimentada por los cantos de las cuatro especies a 50 cm del borde de las cuevas

(ver Anexo, Tabla A3). No se encontraron diferenc¡as para la atenuaciÓn entre 50 y 100



cm en n¡nguna de fas cuatro especies de anuro (E. calcaratus: z = 0.57, p=0,5675; E.

em¡l¡opugini. z = -0,60, P= 0,5675; P. thaut z = 1,68, p = 0,2'165; B. antañand¡ca: z=

1,61; P = 9,2'165¡

El exceso de átenuación de los cantos em¡tidos desde cuevas de E. calcaratus,

a d¡ferencia de los observado en las cuevas de E. em¡l¡opuglni, fue afectado por la

interacción entre el efecto de la especie y la posic¡ón del parlante (X'z= 14,99; Sl = 3; p

= 0,0018), pero no por la distancia (X'= 0,t9, gl = 1; p = 0,6634). Anál¡sis post hoc

mostraron que, en general, la emisión de las señales desde el ¡nter¡or de estas cuevas

no aumenta la eficiencia de propagación respecto a cuando son emit¡das desde el

borde, como ocurre para los cantos de E. em¡l¡opugini (z = -1,18 p = 0,3383), E.

calcaratuslz=-0.87;p=0,4796) y B. antañand¡ca (z = -1,94t p = 0,1059). Sin

embargo, los cantos de P. thaul experimentaron mayor atenuac¡ón al ser em¡tidos

desde el ¡nterior de estos refugios (7 = 3,09; p = 0,0067). Comparac¡ones entre la

atenuac¡ón de los cántos de las cuatro especies emitidos desde el interior de las

cuevas mostraron que el exceso de atenuación experimentado por los cantos de E.

calcaratus fue mayor que el de los cantos de E. emiliopug¡nl (z = 5,88; p < 0,0001),

menor que los de P. thaul (z = -2,67; p = 0,00187) y no difirió de la atenuación que

afectó a los cantos de B. antañand¡ca (7 = -0,50; p = 0,6204). Del mismo modo, las

comparaciones entre los cantos de las cuatro espec¡es emitidos desde el borde de las

cuevas mostraron que la atenuac¡ón experimentada por los cantos de E. calcaratus fue

mayor que los de E. em¡l¡opug¡ni (z = 5,60; p < 0,0001), pero no d¡firió de los cantos de

B. antaftandica \z -- -1,52; p -- 0,2134\ ni P. thaul (z = O,73, p = 0,5161) (Ver Anexo,

Tabla A3).

33



B) Exper¡mentos de recepción de sonidos al inter¡or de las cuevas.

Ionos

Los tonos puros emitidos desde el exterior hacia cuevas de E. em¡liopug¡n¡

muestran patrones de amplificac¡ón similares a los observados al ser em¡t¡dos con un

parlante pequeño desde el interior de estas cavidades. En general, los tonos de

frecuencias entre 1 ,0 - 2,0 kHz experimentaron amplificación de aproximadamente 5 -
'13 dB promedio (Figura 12a), mientras que tonos bajo y sobre este rango de

frecuencias experimentaron amplificaciones infer¡ores a 5 dB. Las cuevas ocupadas

por esta espec¡e presentaron una frecuencia resonante promedio de 1,5 I 0,4 kHz y un

Q promedio de 8,0 t 5,3. En cuevas de E. calcaratus,los tonos presentaron tres zonas

de mayor amplificación centradas a 1,1 kH'z, 1,9 kHz y 2,9 kHz, con ampl¡f¡caciones

máx¡mas de aproximadamente 1 1 , 17 y 13 dB, respectivamente (Figura 12b). Los

refugios ocupados por los machos de E. calcaratus presentaron una frecuencia

resonante promed¡o de 1,9 * 0,7 kHz y un Q promedio de 19,8 t 17,1. La frecuencia

de los tonos puros tuvo un efecto significativo sobre la amplificación que experimentan

al ser emit¡dos hacia cuevas de E. emiliopugini (x2 = 6a,2a, 9l = 1; p < 0,000'l) y E.

calcaratus lX2 =32,16, gl = 1;p < 0,0001).

Al igual que en los exper¡mentos de propagaciÓn, én los experimentos de

recepción de tonos no se encontró una relac¡Ón sign¡ficat¡va entre la longitud del

segmento libre de agua, el d¡ámetro y el largo total de cuevas de ambas especies de

Eupsophus y sus frecuencias resonantes (p > 0,05 en todos los casos).
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Figura 12. Razón entre las ampl¡tudes (dB) de tonos puros emitidos por un parlante
ub¡cado en el exter¡or y registrados con un micrófono adentro y otro en el borde de
cuevas de E. emil¡opugini (a) y E. calcaratus (b). Los símbolos y barras indican el
promedio y desviación estándar, respectivamenle.

Cantos

Los cantos de las cuafo espec¡es de anfib¡os y de las dos espec¡es de aves

fueron amplificados en promedio por sobre 5 dB en cuevas de ambas especies (Figura

13). En la Tabla 6 se resumen los valores de la razón enlre amplitudes (dB) de los

cantos de las se¡s especies en ambos tipos de cuevas. La amplificación d¡firió entre los

cantos de las espec¡es cuando fueron emit¡dos hacla las cuevas de E. emiliopugini (y2

= 86,31; s¡ =5; p < 0,0001) y E. calcaratus (X'?= 19,05; gl =5; p = o,oo2). Las

comparac¡ones planeadas mostraron que en cuevas de E. emiliopugini Ia amplificaciÓn
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experimentada por los cantos conespecíflcos fue menor que los cantos de E.

calcaratus (z = -2,88, p = 0,0067), G. nanum (z=-7,20, p < 0,0001) y P. thaul (z= -

3,19; p = 0,0036), pero no d¡f¡r¡ó de los cantos de B. antañandica (z = 0,33; p = 0,7407)

ni de S. ruf,pes (z = 1,71; p = 0,1077\. En cuevas de E. calcaratus ias diferencias en la

amplif¡cación experimentada por los cantos de las dist¡ntas especies no se encontraban

entre las comparac¡ones definidas a pr¡ori, en consecuencia la ampl¡f¡cación

experimentada por los cantos de E. calcaratus no difir¡ó de la exper¡mentada por los

cantos de B. antañand¡ca (z = -1,21, p = 0,376), E. em¡l¡opugini (z=2,1?,P = 0,120), P.

thaul (z= -'1,98; p = 0,120), G. nanum (z = 0,88; p = 0,471) ni S. ruf,pes(z=0,61; p=

0,545).
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Figura 13. Razón entre las amplitudes (dB) de cantos de var¡as especies emitidos por
un parlante ubicado en e¡ exterior y reg¡strados con un micrófono adentro y en otro en
el borde de cuevas de E. em¡liopugin¡ (a, y E. calcaratus (b). Los simbolos y barras
¡nd¡can el promedio y desviación estándar, respectivamente, Abreviaciones: E e =
Eupsophus emiliopugini, E. c = Eupsophus calcaratus, P. t -- Pleurodema thaul, B. a =
Batrachyla antaftand¡ca, S. r= Strix rufipes y G. n= Glauc¡d¡um nanum.

E.e Ec B.a S.r Gn Ee E,C B,A s./ Gn
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Tabla 6. Razón entre las amplitudes (dB) de cantos de varias especies emitidos por un
parlante ubicado en el exterior y registrados con un micrófono adentro y en otro en el
borde de cuevas de E. em¡liopug¡ni y E. calcaratus. Los valores en la tabla
corresponden a promedio t desviacion estandar.

Cueva de: Canto Razón entre ampl¡tudes ádentro/borde (dB)

E. em¡t¡opug¡n¡

E. calcaratus

E. emil¡opugini

E. calcaratus

P. thaul

B. antañandica

S. ruflpes

G. nanum

E. em¡l¡opug¡n¡

E. calcaratus

P. thaul

B. antadand¡ca

S. rufpes

G. nanum

8,47 r 5,33

9,56 t 4,90

10,92 r 7,20

9,50 r 7,86

8,01 i 5,64

10,86 r 3,70

6,21 t 3,73

7 ,45 t 5,44

1O,75 ! 12,15

9,20 1 8,75

7 .44 r6,24
6.73 ! 4,71

Respecto a la asociación entre las dimens¡ones de las cuevas y la amplificación

promedio de las vocal¡zac¡ones de cada espec¡e, en cuevas de E. emil¡opug¡ni sólo se

encontró una relación lineal ¡nversa entre la ampl¡ficac¡ón de los cantos de S. ruf,pes y

el largo total de las cuevas (l= 0,36; F= 5,6; gl = 1,10, p = 0,039) (Figura 14) y en

cuevas de E. calcaratus sólo se encontró una relación lineal significativa entre la

amplificación exper¡mentada por los cantos de E. em¡liopugini y el largo total de estas

cavidades (É= 0,38; F = 6,04, gl = '1,10' p = 0,034) (Figura 15).
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C) Experimentos de recepción de cantos de vecinos al interior de las cuevas,

En cuevas de E. em¡liopugln¡ se registraron cantos de entre uno y tres

individuos de E. em¡liopug¡nl en once de las doce cuevas y un total de tres individuos

de B. antaftand¡ca en dos de las doce cuevas. Los cantos de estos ind¡v¡duos fueron

ampl¡f¡cados en una magnitud s¡m¡lar a Ia encontrada mediante exper¡mentos de

playback (Figvra '16; Tabla 7).

En diez de las doce cuevas de E. calcaratus se registraron cantos de uno o dos

ejemplares de E. calcaratus próx¡mos. En promedio, la ampl¡f¡cac¡ón de los cantos

emitidos por vecinos en estas cuevas fue de aproximadamente 13 dB (Figura 16; Tabla
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Figura 16. Razón entre las amplitudes (dB) de cantos emitidos durante interacciones
naturales registrados en cuevas de a\ E. em¡l¡opuginiy b\ E. calcaratus. Los sÍmbolos y

barras indican el promedio y desviación estándar, respect¡vamente. Abreviaciones: E. e

= Eupsophus em¡liopug¡n¡l B. a = Batrachyla antañand¡ca', E. c = Eupsophus
calcaratus.

E, C
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Tabla 7. Razón entre las ampl¡tudes (dB) de cantos emitidos durante interacciones
naturales y registrados en cuevas de E. em¡liopug¡n¡y E. calcaratus. Los valores en la
tabla corresponden a promedio t desv¡ación estándar.
Cueva de: Canto Razón entre amplitudes adentro/borde (dB)

E. em¡l¡opugini

E. calcaratus

E. emiliopug¡ni

B. antaftandica

E. calcaratus

7,09 r 2,88

8,81 I 1,55

13,44 i 5,03
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DISCUSIÓN

A) Experimentos de propagac¡ón de sonidos desde cuevas.

La ampl¡ficac¡ón experimentada por los tonos puros emitidos desde e¡ interior de

las cuevas ut¡lizadas por ambas especies de Eupsophus mostró que las propiedades

acústicas de estos refugios son altamente variables entre cuevas individuales. Sin

embargo, en promedio los tonos de frecuencias entre O,S - 2,0 k1z son amplificados

en mayor magnitud que frecuencias fuera de este rango.

La amplificación encontrada para los tonos co¡ncide con la encontrada para los

cantos de las cuatro especies de anflbios. Estas vocalizaciones, que contienen sus

principales componentes espectrales entre '1,0 - 2,0 kHz, fueron amplificados entre 3 -
I dB en promed¡o. Este aumento en la amplitud de los cantos es comparable al que ha

sido encontrado en otros animales. Por ejemplo, las vocalizaciones de respuesta de los

murc¡élagos ala de disco (Thyroptera fr¡color) emitidas desde el inter¡or de hojas

cónicas son amplificadas hasta en 6 dB (Chaverri & Gillam 2013) y los cantos de

anuncio emitidos por la rana Kurixalus ¡d¡otoocus son amplificados aproximadamente 5

dB al ser emitidos desde drenajes de concreto (Tan y col. 2014). Otro ejemplo

destacable corresponde a los gr¡llos Scapfeniscus acletus y Rufocephalus sp., los

cuales construyen complejas cavidades que amplifican los cantos emitidos por estos

insectos en 24 y 20 dB, respectivamente (Bennelclark 1 987; Bailey y col. 2001).

La amplif¡cac¡ón exper¡mentada por los cantos de las cuatro especies de anuros

difirió entre las cuevas de ambas especies de Eupsophus. De acuerdo con Io

esperado, en las cuevas ocupadas por E. emil¡opugini los cantos de ambas especies

de Eupsophus fueron amplificados en mayor magnitud que los cantos de P. thaul y B.
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antaftand¡ca. Sin embargo, en cuevas de E. calcaratus se encontró el patrón inverso,

los cantos de E. emiliopugin¡y E. calcaratus fueron menos ampl¡ficados que los canlos

de P. thaul y B. antartandica. Esta diferenc¡a se debe probablemente a la alta

variabilidad en las propiedades acúst¡cas que presentan estos refugios, habiendo

algunos que amplificaron los cantos emitidos desde el interior en más de 10 dB,

mientras otros no ampl¡f¡caron o incluso atenuaron los sonidos emitidos desde el

interior. Además, es necesar¡o considerar que la ut¡l¡zación de las cuevas es en parte

compartida por ambas especies, debido a que entre temporadas reproductivas un

mismo refugio puede ser reuti¡¡zado por machos de E. em¡l¡opug¡ni y E. calcaratus. Pot

lo tanto, estos resultados deben ser interpretados con cautela, ya que no es posible

conclu¡r respecto a las cuevas utilizadas por cada una de las especies en part¡cular. A

pesar de lo anterior, es c¡aro que estas cav¡dades, tanto las que se encontraban

ocupadas por machos de E. em¡l¡opug¡nl como de E. calcaratus, amplif¡can las señales

que desde allí se emiten.

A diferencia de las cuevas utilizadas por los gr¡llos Scapterlscus acletus y

Rufocephalus sp., la estructura relativamente simple de los refugios utilizados por

ambas espec¡es de Eupsopt us sug¡ere que los machos no tienen un rol activo en su

construcc¡ón y que se limitan principalmente al cuidado y mantención de cavidades ya

existentes. El hecho que un porcentaje menor de los machos se ubique al ¡nterior de

refugios que carecen de una estructura definida, como por ejemplo entre raíces de

arboles, apoya esta idea. La alta variabilidad en las propiedades acústicas de los

refug¡os ut¡lizados por ambas especies de Eupsophus, sumada a la presumible

ausencia de una participación activa de los machos en su construcción, sugiere

además que estos anfibios, en general, no seleccionan las cuevas que ut¡lizan en base

a sus características acústicas. Es pos¡b¡e que los machos seleccionen estos sitios de
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reproducción en base a otras variables, no relac¡onadas directamente con la acústica

de estos refugios. Por ejemplo, la Íana Kurixalus eiffingei pretiere para la reproducción

y posterior ovoposición el interior de los tallos de bambú con un mayor volumen

respecto a tallos con un volumen menor (Lin y co|.2008) y los machos de la rana

Ranitomeya b¡olat tasladan los renacuajos recién eclosionados preferentemente a

inler-nodos de bambú con un alto volumen de agua (von May y col. 2009). Este tipo de

selección asoc¡ada al nivel de agua incrementaria la probabilidad de sobrevivenc¡a de

los renacua.jos, ya que volúmenes de agua elevados están asoc¡ados a niveles altos de

nutrientes y a balo riesgo de desecación (von May y col. 2009).

El aumento en la ampl¡tud de las señales acústicas producido por las cuevas

desde donde son emit¡dos los cantos de Eupsophus incrementa su distanc¡a de

propagación y en consecuencia aumenta la probab¡lidad de que estos sonidos sean

detectados por hembras conespecÍf¡cas. A la vez, esta ampl¡ficación podría ser

desventajosa, ya que también puede fac¡litar ¡a detección de estos sonidos por

receptores involuntarios, como depredadores y parásitos (revisado en Zuk & Kolluru

1998), No obstante, no se ha reportado de depredadores ni parásitos que utilicen las

llamadas de anuncio emitidas por las ranas de¡ género Eupsophus para local¡zarlos.

Por lo tanto, es probable que la ampliflcación de los sonidos emitidos desde el interior

de las cuevas de Eupsophus resulte principalmente en consecuencias benéf¡cas para

el desempeño reproductivo del macho residente.

Los patrones de atenuación de los sonidos emitidos desde las cuevas de

ambas especies estuv¡eron de acuerdo con lo esperado, ya que el exceso de

atenuación experimentado por tonos de frecuenc¡as altas fue mayor que el

experimentado por frecuencias bajas. La atenuación de los cantos de ambas especies

de Eusophus emitidos desde las cuevas conespecíficas respect¡vas fue de
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aproximadamente 1 dB promedio a 50 cm. Similarmente, reg¡stros de vocal¡zaciones

emitidas durante interacc¡ones naturales real¡zados en la misma localidad de estudio

muestran que los cantos de E. emil¡opugin¡ y E. calcaratus a 50 cm presentan en

promed¡o excesos de atenuación de aproximadamente 2 y'l dB, respectivamente

(Penna & Moreno-Gómez, en revisión). En las cuevas de ambas especies de

Eupsophus la atenuación exhibida por los cantos de las cuatro especies de anfibios fue

similar, siendo en general posit¡va y menor a 3 dB, lo que indica que aún a estas

relativamente cortas distanc¡as, el efecto de ambiente sobre la amplitud de las señales

es signifcativo. Por otra parte, las cortas d¡stancias a las cuales se evaluó el exceso de

atenuación imposibilitan la identificac¡ón de un patrón que pueda ser atribuible a las

diferencias espectrales y/o temporales de las vocalizaciones emitidas por estas cuatro

especies de anf¡bios.

B) Experimentos do recepc¡ón de sonidos al ¡nter¡or de las cuevas.

La ampl¡ficación experimentada por los tonos puros emitidos externamente

hac¡a las cuevas de E. calcaratus y E. emiliopuginl mostró un patrón sim¡lar al

encontrado en los experimentos de propagaciÓn. Las cuevas ocupadas por E.

em¡l¡opugini presentaron una frecuencia resonante promedio de 1,5 kHz y un factor de

calidad (Q = 8) similar al que ha sido encontrado para las cavidades utilizadas por los

grillos Rufocephalus sp. (Q = 7; Bailey y col. 2001) y mayor al de las cuevas

construidas por los grillos topo (Scapte,scus aclelus, Q = 2,5 - 2,7; Bennet-Clark

1987). Por otro lado, las cavidades utilizadas pot E. calcaratus exhibieron una

frecuencia resonante cercana a la frecuenc¡a dominante de los cantos emit¡dos por
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esta especie y un factor de cal¡dad considerablemente mayor al encontrado para ¡as

cuevas ocupadas por la otra espec¡e (Q = 20). Estos valores indicen que las cuevas

ut¡lizadas por ambas espec¡es de Eupsophus, y particularmente las cuevas que se

encontraban ocupadas por machos de E. calcaratus, amplif¡can pr¡nc¡palmente los

sonidos conten¡dos en una estrecha banda de frecuencias. A pesar de estos altos

valores de Q, los experimentos de recepción de cantos mostraron que estos refugios

ampl¡fcan en promedio 6 - 11 dB los cantos de las cuatro espec¡es de anuros y las dos

especies de aves. Esto se debe probablemente a que, en general, los cantos de estas

espec¡es no son son¡dos puramente tonales, si no que cont¡enen su energía en bandas

de frecuencia relativamente anchas que se encuentran contenidas dentro del rango de

frecuencias que exper¡mentaron mayor amplificación al interior de las cuevas. Estos

resultados corroboran la amplificación exper¡mentada por los cantos de E. emilíopugini

y E. calcaratus al interior de las cavidades que naturalmente ocupan (Penna & Solis

1996; Penna 2004) y extienden dicho efecto a las vocalizaciones emitidas por otras dos

espec¡es de anuros y dos especies de aves.

Si es que varias especies emiten sus señales acústicas sincrónicamente, y no

existe una correspondencia cercana entre la señal emitida y la capacidad sensorial del

receptor, ocurr¡rá ¡nterferencia entre ¡os sonidos presentes en el ambiente, l¡mitando

asÍ la capacidad del receptor para detectar las señales conespecificas (Amézquita y

col. 201'f ). En el caso de los anuros, estas interferenc¡as podrían ser part¡cularmente

importantes, ya que los machos dependen de señales acúst¡cas para advertir su

presencia a hembras y otros machos (Wells & Schwartz 2006). Reg¡stros de la

sensibilidad auditiva de E. em¡l¡opugin¡ y E. calcaratus han mostrado que los machos

de estas especies presentan una mayor sens¡bil¡dad a son¡dos de frecuencias entre 1,0

- 2,0 kHz (Penna y col. 2013; Penna & Moreno-Gomez 2014). Este rango de
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sensibilidad ¡nd¡ca que los machos de ambas especies son capaces de delectar los

sonidos émitidos por otras especies que se encuentran presentes en su ambiente,

tales como las vocalizaciones ut¡l¡zadas en los experimentos de recepc¡ón. De esta

manera. la ampl¡ficac¡ón que ejercen las cav¡dades sobre la generalidad de las señales

acústicas entrantes, indica que al permanecer al inter¡or de estos refugios, los machos

de ambas especies de Eupsophus pueden efectivamente monitorear los niveles de

ruido biótico externo. Esto permitir¡a a los ind¡viduos que se encuentran ubicados al

interior de las cavidades adoptar ciertas estrateg¡as que les permitan enfrentar estas

interferencias. Por ejemplo, algunas especies de anf¡b¡os en presencia de sonidos

heteroespecíficos disminuyen su tasa de canto (Penna & Meier 2011; Penna &

Velasquez 201'l; Bleach y col. 2015), mientras otras la aumentan (Phelps y col. 2011).

No obstante, el efecto que puedan tener señales acúst¡cas heteroespecíf¡cas sobre la

conducta vocal de anf¡b¡os del género Eupsophus es desconocida.

En el caso de las cuevas ocupadas po( E. em¡l¡opuglnl, la ampllficación

encontrada mediante experimentos de playback coincide con la experimentada por las

vocalizaciones emitidas durante interacciones naturales, tanto para las vocalizaciones

de B. antarland¡ca como las de E. em¡liopug¡n¡. Por otro lado, en las cuevas ut¡lizadas

poÍ E. calcaratus se observó un aumento de aproximadamente 7 dB promedio en la

amplificación experimentada por los cantos de individuos conespecíficos cercanos

respecto a la amplificación encontrada mediante experimentos de playback. Esta

diferencia puede deberse a que varios de los cantos de E. calcararus que se

registraron correspondían a individuos ubicados particu¡armente cercanos a la cueva

experimental. No obstante, los reg¡stros de cantos emitidos durante ¡nteracciones

naturales validan la utilizac¡ón de vocalizaciones previamente grabadas como método
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para explorar de manera real¡sta la amplificación de señales acústicas al interior de las

cavidades ocupadas por ambas especies de Eupsophus

Futuras líneas de investigación que evalúen el efecto de la expos¡ción a señales

heteroespecíficas sobre la conducla vocal de ambas especies de Eupsophus podrían

contribuir a comprender la relevancia adaptat¡va que la ampl¡ficación de estos sonidos

tiene en las estrategias comunicativas utilizadas por estos anfibios. En part¡cular, la

amplificación de los cantos emitidos por el chuncho (G. nanum\ y el concón (S.

ruflpes), dos aves potencialmente depredadoras de anf¡bios, podrÍa influenciar la

conducta de ambas especies de Eupsophus, como ha sido documentado en varios

grupos taxonóm,cos ¡ncluyendo (i) cangrejos que en presencia de sonidos em¡t¡dos por

peces depredadores dism¡nuyen el consumo de almejas (Hughes y col. 2014), (¡i) focas

que se mant¡enen alejadas de la superfic¡e del agua cuando son expuestas a las

vocalizaciones de orcas (Deecke y col. 2002), (iii) arañas que enfrentadas a cantos de

aves cesan sus actividades de cortejo y locomoción (Lohrey y col. 2009) y (iv) anfibios

que en presencia de vocal¡zaciones de nutrias aumentan el tiempo designado a la

activ¡dad locomotora y de escape (Llusia y col. 2010).

Una l¡mltación de la presente investigación es que en el archivo de audio

util¡zado para los exper¡mentos se incluyeron los cantos de un único individuo de cada

especie de ave, lo que ciertamente no refleja la variaciÓn inter-individual de las

características temporales y espectrales presentes en las vocalizaciones de estas

especies. No obstante, dada la magnitud del efecto de amplificación encontrado para

las vocalizaciones de S. rul,pes y G. nanum (entre 7 - 11 dB promedio), es esperable

que un aumento en el número de ind¡viduos no mod¡fique su§tancialmente el resultado

enconlrado en la presente investigación ni altere las conclusiones obtenidas de estos

datos.
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El patrón de amplificación de los tonos sugiere que estos refugios además de

amplificar las vocalizaciones generadas en el exterior, posiblemente amplifican ru¡dos

de origen abiótico como sonidos generados por arroyos, v¡ento o lluvia, los que

concentran la mayor parte de su energia entre 0 - 2,0 k{z. Tal efecto de amplificac¡ón

de sonidos abióticos sería relevante en la actividad vocal de estos anf¡b¡os, ya que se

ha observado que los machos de E. calcaratus responden a niveles moderados de

ruido de lluvia y arroyo aumentando la tasa de canto (Penna y col. 2005), m¡entras que

machos de E. em¡l¡opugin¡ al ser expuestos a los mismo ru¡dos ab¡ót¡cos no modif¡can o

disminuyen su actividad vocal (Penna & Ham¡lton-West 2007).

Registros del nivel de presión sonora de los cantos en condic¡ones naturales y

de los umbrales auditivos en ambas especies de Eupsophus muestran que la

comunicación entre machos está l¡m¡tada a distancias de aproximadamente 2 m para

E. calcaratus (Penna y col. 2013) y mayores a I m para E. emiliopugini (Penna &

Moreno-Gómez, 2014). Sin embargo, este calculo no cons¡dera el efecto de las cuevas

sobre la amplitud de las señales generadas externamente. Al añadir a los niveles de

presión sonora encontrados por Penna y col. 2013 y Penna & Moreno-Gómez 2014 los

aproximadamente 8 dB promedio que fueron ampl¡f¡cados los cantos de E. emiliopugin¡

y E. calcaratus al ¡nter¡or de las cuevas conespecíficas respect¡vas, se obtiene que el

espacio activo (¡.e., la máxima d¡stanc¡a a la cual una señal puede ser detectada por un

conespecíf¡co) de E. emiliopug¡ni podría alcanzar distancias mayores a I m, pudiendo

¡ncluso llegar a 16 m, depend¡endo de la atenuación impuesta por el ambiente. Por otra

parte, el espac¡o activo de E. calcaratus no sufriría modificac¡ones considerables,

deb¡do a que la amplitud de ¡os cantos emitidos por esta espec¡e decae rápidamente

con la d¡stanc¡a alcanzando valores muy por debajo del umbral auditivo a 2 m de la

fuente (Penna y col. 2013).
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La ausencia de una relación entre ¡a longitud del segmento libre de agua y la

frecuencia resonante de jas cuevas ocupadas por ambas espec¡es de Eupsophus,

tanto en los experimentos de propagación como de recepción, se encuentra en

aparente contradicción con la relación inversa esperada entre la longitud de un tubo de

paredes paralelas cerrado en un extremo y su frecuencia de resonancia (Fletcher &

Thwa¡tes 1983). Sin embargo, esto puede ser explicado porque las cuevas no

corresponden a un cil¡ndro perfecto de paredes paralelas, y son más bien refugios de

paredes internas porosas cuyo diámetro varía a lo largo de su extensión. Por otra parte

el diámetro no influye en la resonancia de un tubo si es menor a la m¡tad de la longitud

de onda del sonido (Beranek 1996) y considerando que las cuevas de ambas espec¡es

de Eupsophus presentaron en promed¡o diámetros de aproximadamente 3,5 cm, el

efecto del diámetro sería relevante para son¡dos de frecuencias mayores a 5 kHz

aproximadamente, lo que está fuera del rango de los tonos y de Ia frecuencia

dominante de los cantos ut¡lizados en los experimentos.

El efecto que ciertos refug¡os tienen sobre las señales acúst¡cas emitidas y

recibidas al lnterior ha sido estudiado en 7 especies de anuros (Ba¡ley & Roberts 1981 ,

Penna & Sol¡s 1999; Penná 2004; Lardner & bin-Lakim 2002; Penna & lvlárquez 2007,

Cui y col. 2012 y fan y col. 2014). Sin embargo, la utilización de este tipo de

estructuras parec¡era ser una caracterÍstica común entre anfibios de varias otras

especies. Entre algunos ejemplos se encuent[an los machos de Aparaphenodon

arapapa qúe emiten cantos de anuncio desde el interior de bromelias (Lantyer-Silva y

co| 2014), los machos de Ranitomeya b¡olat y de algunas especies del género

Raorchesfes que durante el cortejo ut¡l¡zan ¡nternodos de bambú que han sido

previamente agujereados por aves o insectos (Waldram 2008; Seshadr¡ y col. 2014) o

Ios machos Kurixalus eiff¡nger¡ que se ubican en los muñones dejados al cortar los
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palos de bambú (Lin & Kam 2008). Esta amplia variedad de refug¡os representa un alto

potencial para investigar su efecto sobre la estructura de los cantos que se emiten

desde el interior y de los que están presentes en el ambiente, pudiendo este último

efecto ser de especial relevancia en amb¡entes tropicales donde ocurren complejos

ensambles acústicos formados por múltiples especies que em¡ten sus cantos

sincrónicamente (Chek y col. 2003). Finalmente, es de esperar que estudios futuros se

enfoquen no sólo en el efecto que los refugios tienen sobre la estructura de ias

señales, si no que lambien en las implicancias ecológicas y evolutivas que estas

modif¡cac¡ones t¡enen sobre la conducta de los orgañ¡smos involucrados en las

interacc¡ones comun¡cativas.
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CONCLUSION ES

Los resultados de los experimentos de propagación refutan la hipótesis or¡ginal

que predecía una amplif¡cación preferencial de los cantos de ambas especies

Eupsophus respecto a los cantos de las otras especies de anuros. Las cavidades

ut¡lizadas por ambas espec¡es de Eupsophus amplificaron los cantos de las cuatro

especies de anfibios y en part¡cular, las cuevas ocupadas por E. calcaratus

amplificaron en mayor magn¡tud los cantos de las dos espec¡es de anuros que no

utilizan estos refugios naturalmente.

Similarmente, la hipótesis sobre la amplificación diferencial de los cantos

generados externamente a los refugios también es refutada en base a los resultados

obtenidos de los exper¡mentos de recepción. Se esperaba que Ias cuevas facilitaran

principalmente la detección de las señales conespecÍficas, lo que a su vez facilitaría la

manlención de interacciones antifonales entre machos y Ia detección de señales

emitidas por potenciales depredadores, Io que permit¡ría a estos anfibios disminuir el

r¡esgo de depredación, Sin embargo, las cavidades amplificaron la totalidad de los

cantos presentes en el ambiente.

Estos resultados destacan la ¡mportancia de considerar el efecto que este tipo

de refugios tienen no solo sobre las señales conespecíf¡cas, si no que sobre la

generalidad de los sonidos de origen biótico que componen el pa¡saje acústico del

bosque templado austral (e.9., Fatina2014).
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ANEXO

Tabla A1. Análisis pos, áoc de ta amplificación de tonos y cantos em¡tjdos desdecuevas de E. emiliopugini y E. c.alcaratus. Los valores de p rlportados están ajustadopor la tasa de falsos descubrimientos y se mrestián á negrita los valores
sign ificativos.

Se ñal Cueva de: Efecto Comparación
Tonos E. em¡l¡opug¡ni Distancia 12,5 - 6,25

25 - 6,25

50 - 6,25
100 - 6,25

25 - 12,5

50 - 12,5

100 - 12,5

50-25
100 - 25
'1 00 - 50

12,5 - 6,25
25 - 6,25

50 - 6,25

100 - 6,25

25 - 12,5

50 - 12,5

100 - 12,5

50-25
100 - 25

100 - 50

EE-BA
EE-EC
EE-PT

EC-BA
EC-EE
EC-PT

0.0124
0.0008

0.0005

0.0005

0.1696

0.0755

0.1'121

0.6929

0.7746

o.77 46

0.0008

0.0023

0.0046

0.0003

0.6440

0.6440

0.2915

0.9263

0.5248

0.5658

E- calcaratus Distanc¡a

Cantos E. em¡l¡opug¡ni Espec¡e

E. calcaratus Especie

2,A1

3,69

3,90

3,91

¡,co

2,08
'1,83

0,59

0,29
-0,29

3,78

3,40

4,15

0,58

0,55

I ,46

0,09
'1,01

0,85

9,91 < 0,0001

1,64 0,1001
'13,46 < 0,0001

-3,97

1 .77

-3,76

0.0002

0.o772

0.0003
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Tabla A2. Likelihood rat¡o test de los efectos fijos incluidos en los modeios l¡neales
mixtos utilizados para el análisis del exceso de atenuación de tonos y cantos emitidos
desde cuevas de E. emiliopugin¡ y E. calcaratus. En negrita se muestran los valores
sign¡ficat¡vos.

E. em¡l¡opug¡ni

E. calcaratus

Cantos E. emiliopug¡n¡

E. calcaratus

Distancia (D)

Frecuencia (F)

Posic¡on del parlante (P)

DxF
DxP
FxP
DxFxP

Oistancia (D)

Frecuencia (F)

Pos¡cion de¡ parlante (P)

DxF
DxP
FxP
DxFxP

Distancia (D)

Especie (E)

Pos¡cion del parlante (P)

DxE
DxP
ExP
OxExP

D¡stanc¡a (D)

Espec¡e (E)

Posicion del parlante (P)

DxE
DxP
ExP
DxExP

7,74

210.02

0,70

81,63

0,08

3,44

o,57

'1 ,19

277 ,42

0,89

53,09

0,58

2,29

0,08

0,70

20,31

0,05

36,58

0,01

6,1 1

1,33

0,19

50,88

0,04

6,41

3,54
'14,99

3,65

0,0054
< 0,0001

0,4034
< 0,000.1

o,7823

0,0635

0,4504

o,2756
< 0,0001

0,3456
< 0,0001

o,4446

0,1302

0,7821

0,4018

0,0001

0,8160

< 0,0001

0,9362

0,1063

0,7232

0,6634
< 0,000'1

0,8486

0,0935

0,0598

0,0018

0,3015

59
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Tabla A3. Análisis posf hoc del exceso de atenuación experimentado por cantos
emitidos desde cuevas de E. em¡liopug¡n¡ y E. calcaratus. Los valores de p reportados
están ajustado por Ia tasa de falsos descubr¡mientos y se muestran en negrita los
valores significat¡vos.

Cueva de: Efecto Comparación

E. em¡l¡opug¡ni Especie x Disiancia

E. calcaratus Especie x Pos¡cion del parlante

EC 100 - EC 50

EE 1OO. EE 50

PT 1OO - PT 50

BA 1OO . BA 50

EE 100 - EC 100

EE 100 - PT 100

EE 100 - BA 100

EE50-EC50
EEsO-PT50
EE50-BA50

BA adentro - BA Borde

EC adentro - EC Borde

EE adentro - EE Borde

PT adentro - PT Borde

EC adentro - EE adentro

EC adentro - BA adentro

EC adentro - PT adentro

EC Borde - PT Borde

EC Borde - EE Borde

0,57

-0,60

1,68

1,61

-4,10

-5,20

-7,01

-0,58

0,91

-0,82

-1,94

-0,87

-1,18

3,09

5,88

-0,50

0,73

5,60

EC Borde - BA Borde -1.52

0.5675

0.5675

0.2165

0.2165

0.0001

< 0.0001

< 0.0001

0.5675

0.5675

0.5675

0,1059

0,4796

0,3383

0.0068

< 0,0001

0,6206

0,0187

0,5161

< 0,0001

o,2134
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