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RESUMEN

En los anfibios anuros, la comunicacion acustica es ampliamente
utilizada como medio de interaccién social entre coespecificos. En la época de
apareamiento los machos conforman agregaciones o coros que atraen a las
hembras y delimitan sus territorios. Este fendmeno lo podemos encontrar en varias
especies de anuros tanto fosoriales como de ambientes abiertos. En Chile, los
machos de Pleurodema thaul (P.thaul) emiten sus llamadas desde la superficie de
charcos o pozas ubicados en espacios abiertos, por lo que constituyen un buen
modelo para estudiar la conducta vocal de los anfibios que viven en estos

ambientes.

El presente estudio tuvo como objetivo determinar si P.thaul discrimina
la ubicacion espacial de estimulos acusticos provenientes de angulos de emision
distintos, pero con igual intensidad. Para este efecto se disefid un protocolo
experimental que consistid en la sintesis y emision de los estimulos acusticos

desde una distribucion espacial previamente establecida.

El andlisis de las respuestas vocales evocadas de 15 machos a este
protocolo, no revel6 la existencia de diferencias estadisticamente significativas,
tanto en la latencia de respuesta como en el nimero de pulsos. Estos resultados
sugieren gue los machos no discriminan la direccion desde la cual son emitidas las

llamadas de sus vecinos coespecificos.



SUMMARY

In amphibians anurans acoustic communication is widely used as a means of
social interaction between conspecifics. During the mating season males form
choruses aggregations producing calls to attract females and delimit their
territories. These acoustic signals are emitted by species fossorial and species
calling from water surface in open environments such as Pleurodema thaul do.
Males of this chilean frog emitt their calls from the water surface while perched on
aguatic vegetation in shallow waters of ponds and streams. Such ecological
characteristics made of P. thaul a valuable model to study the male anuran vocal

behavior in open environments.

The aim of this study was to determine whether P. thaul discriminates the
spatial location of an acoustic stimuli presented from different positions at the
same intensity. The experiments involved the design of an experimental protocol in
which synthetic acoustic stimuli where presented to individual males in a pre-
established spatial sequence and his evoked vocal responses were recorded.

The analyses of responses of 15 males showed no significant differences
either in latency or number of pulses. These results suggest that males of P. thaul
are not able to discriminate the spatial location of their neighbor’s calls when

emitted at the same intensity.
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INTRODUCCION

Los sistemas de comunicacion que utilizan distintos organismos requieren que
los individuos emisores y receptores cuenten con mecanismos sensoriales y de
produccion de sefiales que permitan un intercambio de informacion efectivo en el medio
en que éstas se propagan. En este contexto, se considera que se establece
comunicacion, cuando la apariencia o acciones de un animal influyen sobre el

comportamiento de individuos de la misma especie o de especies distintas.

Para los anfibios anuros (sapos y ranas), la comunicacion acustica es el principal
medio de interaccidn social. Este grupo de vertebrados utiliza extensamente las sefiales
acusticas, las cuales presentan diversas ventajas, como la propagacion omnidireccional
a largas distancias en ambientes estructuralmente complejos. Por otra parte, pueden

dejar de ser emitidas rapidamente ante la amenaza de un depredador.

Durante la época reproductiva los machos anuros se retnen en charcos y pozas,
conformando agregaciones o coros en los que establecen territorios cuyos limites son
regulados mediante la intensidad con que son percibidas las vocalizaciones de los
vecinos. En el repertorio vocal de los anfibios anuros existen distintas vocalizaciones
gue son expresadas en diferentes circunstancias sociales, siendo la mas conspicua la
llamada de advertencia que emiten los machos que atrae a las hembras y sefala a
otros machos su presencia. Los componentes espectrales temporales y de intensidad,

son procesados selectivamente en el sistema auditivo central y periférico.

Aunque existen varios estudios relacionados con diversos aspectos del sistema
de comunicacién en anuros y en particular acerca del reconocimiento y localizacion de
sefales por parte de las hembras, la capacidad de localizacion espacial de las llamadas

por parte de los machos que interactian vocalmente ha sido poco explorada.



Los machos de la rana toro de Norteamérica, Rana catesbeiana discriminan
entre los cantos de sus vecinos habituales y cantos de individuos extrafios, dando
distintas respuestas vocales a estos diferentes estimulos. Ademas, dan distintas
respuestas vocales a estimulos provenientes de distintas ubicaciones espaciales. Sin
embargo, no se han realizado estudios acerca de la capacidad de los machos de otras

especies de anuros para localizar una fuente acustica.

En esta Memoria de Titulo, se estudiaron las respuestas vocales evocadas de
machos de Pleurodema thaul, al ser estimulados con sefales acusticas desde
diferentes ubicaciones espaciales. Este estudio contribuird a establecer si la capacidad
de localizacién demostrada para la especie norteamericana es generalizable a otros

anuros.



1. REVISION BIBLIOGRAFICA

En el ambito de la conducta animal, la comunicacién juega un rol fundamental.
Los sistemas de comunicacion que utilizan distintos organismos requieren de emisores
y receptores que permitan un intercambio de informacion efectivo en el medio en que
se propagan las sefiales. En el reino animal, los canales de comunicacion mas
preponderantes son los de tipo quimico, visual y acustico (Bradbury y Vehrencamp,
1998).

La mayoria de los anfibios anuros emiten sefiales acusticas que desempefian un
papel importante en su comportamiento social, las cuales se clasifican de acuerdo a su
funcion comunicativa en llamadas de apareamiento, de cortejo, de advertencia,

territoriales y de liberacién (Rand, 1988).

Por otra parte, la capacidad de localizar una fuente de sonido es importante en la
vida de muchos animales, como los insectos, aves y mamiferos. En muchos de ellos
esta capacidad permite la realizacion de varios comportamientos. Asi, por ejemplo, la
atraccion sexual, establecimiento territorial, captura de presas y la relacion de los
padres con sus crias, en muchos casos requiere de la apropiada localizacion de una
sefial acustica. Para que esto ocurra, el sistema auditivo del animal debe ser capaz de
extraer informacion sobre la ubicacion y distancia de una sefial acustica. Es asi, como
muchos animales han desarrollado diferentes mecanismos para la localizacién de una

fuente de sonido en el espacio (Feng et al., 1976).

En el caso de los anfibios anuros, la comunicacion por sonido es el principal
medio de interaccion social y la mayoria de las sefiales acusticas estan relacionadas
con la reproduccién. (Rand, 1988). Las sefiales acusticas sirven de guia a los anuros
hacia los sitios de apareamiento y las vocalizaciones especie-especificas son usadas
por los machos para delimitar sus territorios y ademas, permiten a las hembras
orientarse y determinar la posicion de los sujetos emisores (Eggermont, 1988; Bosch et
al., 2002b; Gerhardt y Huber, 2002).



Estas interacciones acusticas ocurren casi exclusivamente en la época
reproductiva. Durante este periodo, la mayoria de los anuros se congregan en charcos
y pozas, conformando coros, en los cuales los machos emiten cantos o llamadas de
advertencia cuya estructura temporal y espectral es especie-especifica. Estas sefales
atraen a las hembras y evocan respuestas vocales de otros machos. Las hembras y los
machos responden preferentemente a las sefiales de la propia especie y esta
selectividad de respuestas conductuales, obedece al procesamiento selectivo de
patrones espectrales y temporales de las sefiales biologicas que realiza el sistema
auditivo de los anuros (Capranica, 1978; Gerhardt, 1988; Feng y Schellart, 1999;
Gerhardt y Huber, 2002).

Las propiedades espectrales de una sefial estan determinadas por las
frecuencias que la componen (frecuencia dominante, frecuencia fundamental,
frecuencias armonicas, etc.) y su patron temporal, por las variaciones de amplitud en el
tiempo (duracion del canto, nimero y frecuencia de notas, niamero y frecuencia de
pulsos, etc.). Ademas de estas caracteristicas de la sefal, su intensidad puede
modificar las respuestas vocales evocadas de los machos a estimulos naturales o a
imitaciones sintetizadas. Si el estimulo tiene una intensidad sobre cierto nivel umbral,
los machos alteran la estructura de su llamada de advertencia o comienzan a producir

llamadas agresivas (Brenowitz, 1989; Schwartz, 1989; Wagner, 1989).

La localizacion de las sefales de coespecificos en anuros, es especialmente
importante para la orientacion de las hembras en las agregaciones reproductivas. En
diversas especies se ha visto que las hembras receptivas se orientan hacia un parlante
gue reproduce el canto de la propia especie, corrigiendo su orientacién a medida que
se aproximan a la fuente sonora (Klump y Gerhardt, 1989). En forma similar, los
machos de algunas especies también pueden orientarse hacia otros individuos que
vocalizan (Harrison vy Littlejohn, 1985) o modificar sus respuestas vocales evocadas al
cambiar la posicién de un parlante con el que se reproduce una imitacién sintetizada

de su canto natural (Bee y Gerhardt, 2001).



Los mecanismos y procesos neurofisiolégicos que participan en la localizacion
de la fuente de estimulos acusticos son complejos, ya que el sonido no se proyecta de
igual manera sobre la superficie sensorial de ambos oidos, como ocurre con los

estimulos visuales sobre la retina (Knudsen et al., 2000).

En los vertebrados terrestres, la separacién de los oidos (distancia interaural)
determina que las sefiales no sean percibidas en forma exactamente simultanea,
produciéndose las denominadas diferencias de fase interaural. En forma similar, la
separacion de los oidos tiene como consecuencia que éstos perciban con diferente
intensidad las caracteristicas espectrales de un estimulo. Producto de lo anterior, la
efectividad de un estimulo acustico, las diferencias interaurales de intensidad, tiempo
de llegada y espectrales varian con la separacion de los oidos y el tamafio de la cabeza
(Knudsen et al., 2000).

La deteccion de la direccion de donde provienen los estimulos acusticos depende
de las propiedades del sistema auditivo periférico y central. En la periferia, el oido
responde de manera diferente a estimulos provenientes de distintas localizaciones en
el plano horizontal y estas respuestas dependen de la frecuencia del sonido. A
frecuencias bajas, entre 50 y 500 Hz, las fibras del nervio auditivo responden mejor a
estimulos provenientes de posiciones laterales en relacion a sonidos que provienen de
adelante o atras del animal. A frecuencias mas altas, las fibras responden mas a
estimulos ipsilaterales que contralaterales (Wang et al., 1996). A nivel central, en el
centro auditivo del mesencéfalo, en la zona del torus semicircularis, la mayoria de las
neuronas son excitadas maximamente por tonos provenientes del lado opuesto al
hemisferio registrado. Otras en tanto, responden maximamente a estimulos
provenientes del frente del animal (Gooler et al., 1996). No obstante, cuando la
ubicacion de la fuente sonora cambia de contralateral a ipsilateral, la selectividad a
frecuencias y parametros temporales de sonido aumenta progresivamente (Xu et al.,
1996). Este incremento en la selectividad espectral y temporal, dependiente de la
direccion del sonido, contribuiria al reconocimiento de sefiales de significado biolégico

en ambientes acusticos complejos.



En el sur de Chile, existen especies fosoriales como Eupsophus calcaratus, que
utilizan las cuevas como amplificadores de sonido, de modo que la propagacion de las
lamadas emitidas por los machos, es favorecida. Ademas, las llamadas de
coespecificos que cantan en la vecindad son amplificadas al interior de estas
cavidades. La localizacion exacta de fuentes sonoras externas al interior de estas
cavidades se ve dificultada, ya que las reflexiones de sonido producidas generan un
ambiente de ondas estacionarias que dificulta la localizacion del sonido. En
concordancia con esta situacion, los machos de E. calcaratus dan respuestas vocales
similares a estimulos presentados desde distintas posiciones al exterior de una cueva
(Penna y Quispe, 2007).

Estos antecedentes permiten plantear que existen diferencias en la percepcion
direccional del sonido entre especies de anuros que emiten sus vocalizaciones y
perciben la de sus coespecificos desde el interior de cavidades y aquellos que lo hacen

en espacios abiertos.

Dentro de las especies que vocalizan en espacios abiertos, se encuentra a
Pleurodema thaul (sapito cuatro ojos Figura N° 1), especie perteneciente a la familia
Leptodactylidae, que se distribuye ampliamente en Chile central. P. thaul se encuentra
en la orilla de lagunas, rios y arroyos con vegetacion acuatica abundante. Como en
otras especies, estos anuros presentan dimorfismo sexual, caracterizado por la
presencia, en el macho de saco vocal con una coloracibn mas oscura en la garganta y
callosidades pigmentadas del primer dedo de la mano (Cei, 1962). El periodo
reproductivo se extiende desde Junio a Diciembre (Diaz-Paez y Ortiz, 2001), época en
la cual, los machos vocalizan desde la superficie del agua, en agregaciones

reproductivas o coros (Figura N° 1).

Las vocalizaciones de P. thaul, por lo general, corresponden a llamadas de
advertencia alrededor de seis segundos de duracion en promedio y que estan
compuestas por numerosos pulsos de amplitud modulada y una frecuencia fundamental
de alrededor de 2100 Hz (Penna y Veloso, 1990).



Debido a todas las caracteristicas antes sefialadas de P. thaul, resulta interesante
estudiar su conducta vocal. En esta memoria se estudiara la capacidad de discriminar

la ubicacién espacial de una fuente de estimulacion acustica, por parte de los machos.

Figura N° 1. Macho de Pleurodema thaul vocalizando con su saco vocal inflado,
mientras flota perchado en la vegetacion acuética



HIPOTESIS

Machos de P. thaul que vocalizan en espacios abiertos, tienen la capacidad de

discriminar la ubicacién espacial de una fuente sonora.

OBJETIVO GENERAL

Evaluar el efecto de la ubicacion espacial de los estimulos, en la respuesta vocal
evocada de P. thaul.

OBJETIVO ESPECIFICO

Determinar las variaciones en las caracteristicas temporales de las respuestas

vocales evocadas por estimulos que difieren en su ubicacion espacial.



2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Sitio de estudio

El estudio se realizd en Chile central, en la localidad de Los Maitenes (Lat.
34°40'39”S, Long. 71°26’00”W), zona de secano costero, (VI region), entre el 18 y 28
de Octubre de 2004. En este lugar existe una poblacion de P. thaul que se distribuye

en el curso de un pequefio estero de aguas poco profundas.

2.2 Diserfio de estimulos

Se construyeron estimulos sintéticos, imitando la llamada de advertencia de P.
thaul, a las temperaturas que se registran tipicamente en el sitio de estudio, durante
esta época (13-15-17 y 19°C). Estos estimulos se disefiaron de acuerdo a los valores
promedio de las caracteristicas temporales y espectrales de las llamadas de
advertencia naturales de esta especie, establecidos previamente (Solis, 1994). Los
valores asi obtenidos, fueron ajustados con el programa SoundMaker 1.0.3, utilizando
como frecuencia fundamental una sinusoidal de 2100Hz. Ademés, conforme a la
relacion inversa que existe entre la frecuencia dominante y la talla en esta especie
(Solis, 1994), se construy6 un estimulo con una frecuencia fundamental de 1900Hz,

emulando a un individuo de mayor tamaiio (Ver anexo ).

La composicion basica de la llamada (Figura N° 2.a) se realiz6 con pulsos
conformados con seis modulaciones de amplitud, las que tenian una amplitud relativa
de 50%,75%,100%,100%, 75% y 50% (Figura N° 2.b).



Disefio de Estimulos

a) LLAMADA DE ADVERTENCIA SINTETICA

N° de pulsos / llamada

(1s)

Duracién llamada

PUL
b) ULSO Modulacion de Amplitud

50% 75% 100% 75% 50%

I_l_l

Duracion pulso

Figura N° 2 Disefio de los estimulos. (a) Llamada o canto sintético compuesto por numerosos pulsos, (b) Pulso

individual con modulaciones de amplitud.

Para cada temperatura se fabricé una serie de estimulos consistente en un total

de 48 llamadas de advertencia de la especie (Figura N° 3). Las primeras 47 llamadas

de la serie se construyeron con una frecuencia dominante de 2100Hz y la dltima con

una de 1900Hz.

La serie se presentd con un intervalo entre llamadas equivalente a la duracién de

una y media llamada, para dar tiempo suficiente al sujeto para responder.
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2.3 Experimentos de campo

Los experimentos de estimulacion se llevaron a cabo entre las 10:00 PM y 04:00
AM. En el sitio de estudio se localizaron machos que se encontraran vocalizando
relativamente aislados. Equidistantes a un metro del sujeto se instalaron 3 parlantes
(JBL T-50), con diferente orientacion respecto a él: 0° frente, 90° izquierda y 90°
derecha. Los parlantes fueron instalados sobre cAmaras de goma sujetas a un armazon
de aluminio, especialmente disefiado para mantener la relacién angular entre los

parlantes y el macho a estimular (Figura N° 4).

Los estimulos fueron presentados con un reproductor de CD (Sony Walkman)
portétil, conectado a un amplificador (Alpine 3540) y atenuadores (Hewllet-Packard 355
C y D). Antes de comenzar el protocolo de estimulacion, se midio la intensidad del
sonido de los estimulos en la posicion del sujeto de experimentacion, utilizando un
sonometro (Bruel y Kjaer 2230). Posteriormente, estos fueron ecualizados ajustando
los valores de atenuacion, de modo que el sujeto percibiera con la misma intensidad el
sonido proveniente de los parlantes ubicados en las diferentes posiciones. Se utilizo
una intensidad de estimulacion en la posicion del sujeto de 80.5 dB. Esta intensidad
corresponde a la promedio registrada en interacciones naturales entre vecinos de esta

especie (Pennay Solis, 1998).

Ademas de los parlantes, se instal6 un micréfono direccional (Sennheiser ME
66), frente al animal, a una distancia de 0.2-0.5 m, para grabar la respuesta vocal del
individuo. Esta fue registrada en el canal izquierdo de una grabadora analoga (SONY
TC-D5M) estéreo. Una de las salidas en linea del reproductor de CD fue conectada al
canal derecho de esta grabadora, con el fin de obtener el registro simultaneo de los

estimulos y las respuestas del animal.
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E16 E17%31 E32 E 33047 E48
PC PI PF PI
-90° 90° 0° 90°

Figura N° 3 Protocolo de estimulacién que consta de 3 series de 15 estimulos emitidos por un mismo parlante, 2
estimulos emitidos por parlantes diferentes y un estimulo de baja frecuencia por el parlante inicial. Pl (parlante
inicial), PC (parlante contrario) y PF (parlante frontal).

eproductor de C

abadora analog

Amplificador

Estimulos

Estimulos

v

Figura N° 4  Esquema de la disposicion instrumental y el sistema de registro utilizado en los experimentos de
estimulacion. El reproductor de discos compactos se conecta a un atenuador y este a un amplificador y tres parlantes
que reproducen los estimulos. Las respuestas vocales evocadas son grabadas en la grabadora (canal izquierdo),
donde también se registran los cantos sintéticos del estimulo (canal derecho).
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2.4 Protocolo experimental

En la figura N° 3 se presenta el protocolo de estimulacién. Se emitié un total de

48 estimulos en la siguiente secuencia:

a)

b)

f)

15 estimulos (N° 1-15), emitidos por uno de los parlantes ubicados a
90° izquierda o derecha, dependiendo de la orientacién de su vecino

mas proximo al momento de ubicar al macho (P.I: Parlante Inicial).

1 estimulo (N° 16) presentado por el parlante ubicado en la posicion
opuesta ( 90° derecha o izquierda) a aquel por el cual se inici6 la

estimulacién (P.C: Parlante Contrario).

15 estimulos (N° 17-31) emitidos por el parlante inicial (P.I).

1 estimulo (N° 32) presentado por el parlante ubicado frente al animal
(0°).
15 estimulos (N° 33-47) emitidos por el parlante inicial (P.I)

1 estimulo (N° 48) presentado por el parlante definido en (a). Este
estimulo, a diferencia de los anteriores, fue el que tenia una frecuencia
dominante de 1900 Hz.

Durante la presentacion de los estimulos, la actividad vocal de los vecinos fue

suprimida agitando suavemente el agua o la vegetacion cerca de sus sitios de

asentamiento. Al inicio del protocolo de estimulaciéon se midi6 la temperatura del aire y

del agua con un teletermémetro (Digi-Sense 8528-20), con el fin de seleccionar la serie

de estimulos apropiada para la temperatura medida. Al finalizar la estimulacion se

repitieron estas medidas.

-13-



2.5 Andlisis de las respuestas vocales evocadas.

Las cintas con los registros acusticos fueron adquiridos y digitalizados
(frecuencia de muestreo de 44.1 kHz) mediante una interfaz analogo-digital (Motu 828),
almacenados en un computador Macintosh (G4 Power PC), en formato AIFF y

utilizando los softwares Peak L.E. 2.52 y Soundapp 2.7.3.

Las respuestas vocales evocadas fueron analizadas con el programa Signalyze
3.12. Se midieron las siguientes variables: nimero de pulsos aislados (P.a) que
antecedian a la llamada regular, nimero de pulsos (N.p) de la llamada regular, latencia
1 (L,): tiempo transcurrido entre el inicio del estimulo y el inicio del primer pulso aislado
y latencia 2 (Ly): tiempo transcurrido entre el inicio del estimulo y el inicio del primer

pulso de la llamada regular (Figura N° 5).

Numero de pulsos aislados(Pa)
I

—L— | |
L, |
Numero de pulsos de la llamada regular (Np)

Figura N° 5 Variables medidas en las respuestas vocales evocadas de los machos considerados en este
estudio: latencia de respuesta (L,): tiempo transcurrido entre el inicio del estimulo y el inicio del primer
pulso aislado y (L,): tiempo transcurrido entre el inicio del estimulo y el inicio del primer pulso de la
Ilamada regular, nimero de pulsos aislados (Pa), niamero de pulsos de la Ilamada regular (Np).

Las comparaciones de las variables de las respuestas dadas durante la 12, 22y
32 secuencias de 15 estimulos por el parlante inicial, se analizaron con ANDEVA de
una via y la comparacién de las variables de las respuestas vocales evocadas por los
machos, en los diferentes angulos de estimulacion se realizaron mediante analisis de
varianza no parameétrico (Prueba de Friedman) y Prueba de Wilcoxon para muestras
relacionadas (Siegel, 1979). En este ultimo caso, se compararon los valores de dos
variables medidas en los estimulos 16, 32 y 45 con los de la respuesta al ultimo de los

estimulos que la antecedia.
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3. RESULTADOS

Un total de 15 machos fueron sometidos al protocolo experimental. La mayoria
de los individuos respondié persistentemente durante la presentacion de la serie de
estimulos y sélo un macho dej6 de responder a algunos estimulos de la serie

experimental.

Para graficar las respuestas, las variables latencia y nimero de pulsos fueron
normalizados con respecto a los correspondientes valores maximos observados en
cada individuo. En la figura N° 6 y N° 7, se presentan los valores promedios de las
respuestas (latencia y numero de pulsos) normalizadas de los machos a los 48

estimulos que componian la serie.

Con el fin de determinar eventuales diferencias en las caracteristicas temporales
de las respuestas dadas a los estimulos provenientes de las diferentes orientaciones
espaciales, se compararon las latencias y numero de pulsos medidos en las respuestas
evocadas por los estimulos presentados a 90° (derecha e izquierda), 0° y al estimulo de
baja frecuencia (90° derecha o izquierda). El andlisis de varianza no paramétrico
(Prueba de Friedman) no revela diferencias significativas entre las latencias (x> =0.680,
p>0.05), ni en el nimero de pulsos (x* =4.049, p>0.05) de las respuestas evocadas

desde la diferentes posiciones.

Para determinar el efecto inmediato del cambio de orientacion en la estimulacion,
se compararon los valores de latencia y nimero de pulsos de la respuesta evocada por
un cambio de orientacion y aquella dada al ultimo estimulo de la secuencia de 15
estimulos que le precedia (ver figura N° 3), presentados por el parlante que inicio la
serie. La prueba de Wilcoxon para muestras relacionadas establecié que el cambio de
orientacion de la fuente de estimulacion no produjo cambios estadisticamente
significativos en los valores de latencia (p>0.05) y numero de pulsos (p>0.05) de las

correspondientes respuestas.
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Figura N° 6 Promedios de latencias normalizadas de las respuestas dadas por los 15 individuos, a la presentacién de
los 48 estimulos que componian la serie experimental. Las presentaciones del estimulo nimero 16 y 32 corresponden
a un cambio del parlante de estimulacién. Pl parlante inicial, PC parlante contrario, PF parlante frontal E1-E16-E32
estimulos 1-16-32 y 48, respectivamente.
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Figura N° 7 Promedios del nimero de pulsos normalizados de las respuestas dadas por los 15 individuos, a la
presentacién de los 48 estimulos que componian la serie experimental. Las presentaciones del estimulo nimero 16 y
32 corresponden a un cambio del parlante de estimulacién. PI parlante inicial, PC parlante contrario, PF parlante
frontal E1-E16-E32 estimulos 1-16-32 y 48, respectivamente.

Se observa en la figura N° 6 y N° 7 que existe una variacion en las respuestas
expresadas en valores de latencia, las cuales al inicio de la primera serie experimental
son menores, respecto de la segunda y tercera serie de estimulos por el parlante inicial.
Por el contrario las respuestas expresadas en numero de pulsos fueron mayores que

las generadas en la segunda y tercera serie de estimulos por el parlante inicial.

Para determinar la significacion de esta variacién, se realizé un analisis de
varianza de 2 vias, que considero las tres secuencias de 15 estimulos (ver figura N° 3)
y los valores de latencia y nimero de pulsos de las respuestas dadas a cada una de
estas secuencias. La latencia de respuesta (L2) a la primera secuencia, fue
significativamente menor que para la segunda y tercera secuencias (F242 = 7,010; p<
0,05). En forma similar, como lo muestra la figura N° 8.b, se determindé que las

respuestas dadas a la primera secuencia contenian un numero significativamente
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mayor de pulsos que los determinados en las respuestas a la segunda y tercera
secuencia (F242 = 3,197; p< 0,05).

Dado que, algunos machos emitian pulsos aislados (Pa) (ver figura N° 5) antes
de iniciar la llamada regular, se analizé el nUmero de estos pulsos dados en respuesta
al cambio de ubicacion del estimulo y al cambio en el contenido espectral (E48). Los
resultados indican que no existieron diferencias significativas en los (Pa) dados en
respuesta al cambio de orientacion (E1-E16-E32, ver figura N° 3) o contenido espectral
de emisién del estimulo E48 (x >= 1,051; p>0,05) respecto al tltimo de la secuencia de

15 estimulos que le precedia, dados por el parlante inicial.
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Figura N° 8 (a) Latencias y (b) nimero de pulsos de las respuestas vocales evocadas dadas a la serie de estimulos, a
las tres secuencias de 15 estimulos emitidas por el parlante inicial (Pl). Letras distintas indican diferencias
estadisticamente significativas (p<0.05). Barras indican promedios, lineas verticales desviacion standard.

-19-



la prueba de Wilcoxon para muestras relacionadas reveld que en ninguna de las tres

comparaciones existen diferencias significativas (p>0,05).

En forma similar, cuando se compararon el nUmero de pulsos aislados (Pa) de
las respuestas evocadas a los estimulos E1, E16 y E32, es decir, aquellos estimulos
asociados a un cambio de orientacion, no se observaron diferencias significativas
(ANOVA, F34,= 1,025 p< 0,05).
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4. DISCUSION

Los resultados de este estudio muestran que los machos de P. thaul, no
discriminan la localizacién espacial de una fuente de estimulacion acustica, ya que la
respuesta vocal evocada (RVE) de los sujetos experimentales no presentd variaciones
al ser estimulados desde diferentes posiciones con un mismo tipo e intensidad de

estimulo.

En concordancia con los resultados de este estudio, en experimentos similares
realizados en Eusophus calcaratus, un anuro del sur de Chile, también se determiné la
ausencia de un efecto de la ubicacion espacial de la fuente de estimulacion en las
respuestas vocales de los machos (Penna y Quispe, 2007). Sin embargo, la invarianza
en las respuestas vocales de esta especie fosorial pueden resultar del ambiente de
ondas estacionarias al interior de las cuevas desde donde cantan los machos, que

dificulta la localizacion de la fuente sonora.

La falta de dependencia de la respuesta vocal a los estimulos emitidos desde las
tres diferentes posiciones en que se encontraban los parlantes en este estudio y en el
de Penna y Quispe, (2007), contrasta con la respuesta vocal de la Rana catesbeiana.
En esta especie se ha demostrado que los machos pueden alterar las llamadas,
produciendo una proporcion mayor de llamadas agresivas cuando el estimulo se
presenta desde una nueva posicion (Davis, 1987; Bee y Gerhardt, 2001). En esta rana,
el cambio en el comportamiento vocal podria sefialar la disposicion de iniciar una
confrontacién y regular asi las interacciones sociales. Ademas, este anuro reconoce
caracteristicas especificas de las sefiales acusticas de vecinos, a las que han estado

expuesto en forma repetitiva (Bee y Gerhardt, 2001).
La menor latencia de respuesta y el mayor numero de pulsos que se observo al

comienzo de la secuencia inicial de estimulacién, podria relacionarse con un proceso

de habituacion o acomodacion de la respuesta a repetidas llamadas emitidas con una
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intensidad constante, similar al que se ha observado en otros anuros (Rose y
Brenowitz, 1997; Brenowitz y Rose, 1999).

La invarianza en la respuesta de los machos de P. thaul a los estimulos
acusticos presentados, podria deberse a el limitado tiempo de exposicién a un estimulo
desde una nueva posicidn, que resultaria insuficiente para inducir alguna modificacion
en la conducta vocal, manteniendo asi, una respuesta “habituada” o “acomodada” a los
primeros quince estimulos emitidos. Un razonamiento similar podria explicar la
mantencion de la respuesta al estimulo de baja frecuencia, presentado al final de la
serie experimental. Sin embargo, en un trabajo posterior, realizado en esta misma
especie, el cual se modificd el protocolo experimental, aumentando el nimero de
estimulos en cada posicion, confirmé que esta especie mantiene la independencia
vocal frente a las llamadas en todos los angulos de emisién y variacion espectral del

estimulo (Solis et al., datos no publicados).

La mantencién de la respuesta de los machos de P. thaul al estimulo de baja
frecuencia, también revela una independencia de la actividad vocal de la composicion
espectral del estimulo, en forma concordante a lo observado en la rana Epipedobates
femoralis (Hold et al., 2004). Sin embargo, la invarianza de las respuestas de estos
anuros a variaciones del contenido espectral del estimulo, contrasta con estudios
realizados en otras especies, en las cuales las respuestas vocales evocadas se
modifican en correspondencia con el contenido espectral del estimulo (Wagner, 1989;
Bee y Perril, 1996; Bosch et al., 2000, 2002a; Bee et al., 1999, 2000). Esta discrepancia
podria deberse a diferentes grados de selectividad a los componentes espectrales y
complejidad de sus llamadas especie-especificas (Penna y Hamilton-West, 2007). En
este sentido, los machos de P. thaul emiten una llamada espectralmente simple
(Penna et al., 2008) y en ambientes con moderada interferencia acustica (Penna y
Hamilton-West, 2007), lo cual contribuiria a un procesamiento menos restrictivo del

componente espectral de sus llamadas.
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La independencia de las respuestas vocales de P. thaul de la ubicacion del
estimulo, contrasta con las modificaciones que éstas experimentan con variaciones de
la intensidad del estimulo. En un estudio reciente (Penna et al., 2008), se observé que
los machos de P. thaul incrementan el nimero de pulsos con que responden a medida
que se incrementa la intensidad del estimulo. Esta dependencia también se ha
observado en otras especies, en las que los machos responden con cantos agresivos a
estimulaciones con mayor intensidad (Brenowitz, 1989; Schwartz, 1989; Wagner, 1989;
Wells, 1989; Rose y Brenowitz, 1991). Estos resultados, conjuntamente con la
invarianza de las respuestas de los machos ante estimulos de igual intensidad,
observada en este estudio, sugieren un rol determinante de la intensidad con que son
percibidos los estimulos en la respuesta vocal de P. thaul. En varias especies, se ha
establecido que esta variable determina el espaciamiento de los machos y modula sus

interacciones acusticas (Brenowitz et al., 1984; Gerhardt et al., 1989; Robertson, 1984)

En dos especies de anuros se ha determinado que existe el efecto del “enemigo
querido” (Bee, 2003; Bee y Gerhardt, 2001), en el cual los machos logran discriminar
entre las llamadas de un vecino familiar y uno extrafio (Rana catesbeiana, Davis et al.,
1987; Colosthetus beebei, Bourne et al., 2002). Sin embargo, este efecto no ocurre en
otras especies como Dendrobates pumilio (Bee, 2003; Gardner y Graves, 2005), la cual
no expresa diferencias en las respuestas vocales entre llamadas de vecinos familiares y
desconocidos. Los resultados de este estudio en P. thaul indican que la respuesta
diferencial a un estimulo desde una nueva localizacidbn tampoco presenta un patron
general de reaccidén en anuros. Esta restriccion en las respuestas en relacion a otros
vertebrados, probablemente esta relacionada con un limitado desarrollo de conductas

sociales en anuros.

Finalmente, numerosos trabajos indican que la persistencia de la actividad vocal,
manifestada a través del esfuerzo de canto y asistencia de los machos a los coros, esta
directamente relacionada con el éxito reproductivo (Lopez y Narins, 1991). Desde este
punto de vista, los resultados aqui informados sugieren que para los machos de P.

thaul lo importante es mantenerse respondiendo a las llamadas de otros machos, no
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importando el desde donde éstos las emitan, mientras mantengan una intensidad

moderada y constante.
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5. CONCLUSIONES

De los resultados obtenidos en el presente estudio, se puede concluir que:

- Los machos de Pleurodema thaul, no discriminan la localizacion espacial de una

fuente de estimulacion acustica.
- No existe un patrén general de reaccion en las distintas especies de anuros,

frente a variaciones en la ubicacion espacial de una fuente de estimulacion

acustica de igual intensidad.
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ANEXO

Valores de las caracteristicas temporales de las llamadas utilizadas para construir los estimulos

acusticos a diferentes temperaturas, de acuerdo a valores previamente establecidas (Solis,

1994).

Frecuencia Fundamental de 2100 Hz

T°del agua Duracién N° de Duracién  Intervalo Frecuencia de
(°C) Pulso (ms) Pulsos por dela entre pulsos (pulsos/s)
[lamada llamada llamadas
(ms)
13 56 40 4480 6720 8.93
15 51 47 4834 7251 9.80
17 48 54 5184 7776 10.42
19 44 61 5368 8052 11.36
Frecuencia Fundamental de 1900 Hz
T°del agua Duracién N° de Duracién  Intervalo Frecuencia de
(°C) Pulso (ms) Pulsos por dela entre pulsos (pulsos/s)
llamada [lamada llamadas
(ms)
13 56 40 4515 6385 8.93
15 51 47 4822 7263 9.80
17 48 54 5184 7776 10.42
19 44 61 5368 8052 11.36
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