UNIVERSIDAD DE CHILE

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS Y PECUARIAS
ESCUELA DE CIENCIAS VETERINARIAS

“QETERMINACION DE UMBRALES DE INTENSIDAD
ACUSTICA QUE EVOCAN RESPUESTAS AGRESIVAS EN
SAPO DE CUATRO 0OJOS (Pleurodema thaul)”

JOSE FRANCISCO ZAVALA MELO

Memoria para optar al Titulo
Profesional de Médico Veterinario
Departamento de Ciencias
Bioldgicas Animales

PROFESOR GUIA: RIGOBERTO ANTONIO SOLIS MUNOZ

SANTIAGO, CHILE
2009



UNIVERSIDAD DE CHILE

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS Y PECUARIAS
ESCUELA DE CIENCIAS VETERINARIAS

“QETERMINACION DE UMBRALES DE INTENSIDAD
ACUSTICA QUE EVOCAN RESPUESTAS AGRESIVAS EN
SAPO DE CUATRO 0OJOS (Pleurodema thaul)”

JOSE FRANCISCO ZAVALA MELO

Memoria para optar al Titulo
Profesional de Médico Veterinario
Departamento de Ciencias
Bioldgicas Animales

NOTAFINAL: ...,

PROFESOR GUIA: RIGOBERTO ANTONIO SOLISMUNOZ e e
PROFESOR CONSEJERO: MARIO CLAUDIO PENNA VARELA  h i

PROFESOR CONSEJERO: HECTOR HUGO ADARMES AHUMADA  ............o. oo,

SANTIAGO, CHILE
2009



Dedicado a la memoria de mi padre.



AGRADECIMIENTOS

Esta memoria representa el término de largos afios de estudio, durante los cuales he
recibido el apoyo y la confianza de familiares y amigos que me han acompafado en
cada momento y a los cuales deseo en esta oportunidad agradecerles.

En primer lugar debo agradecer al Sr. Rigoberto Solis, profesor guia, por haberme
acogido y guiado durante estos ultimos anos. También quiero agradecer a “El Maestro”,

por su ayuda en la permanencia en terreno.

Quiero dar un especial agradecimiento a mis amigos, Josué Inostroza y Karin
Arriagada, quienes han estado junto a mi, entregdndome toda su energia y animo para
continuar en los momentos dificiles. No puedo dejar de nombrar a mi madre, por su

sustento durante los afios de carrera.

Ademas quiero expresar mis agradecimientos a todos aquellos quienes colaboraron
de una u otra forma en el desarrollo de esta memoria, personificados en Carlos Mendoza
y Pablo Opazo. Finalmente deseo hacer un agradecimiento especial a Esteban Martinez,
quien me motivé a seguir, cuando queria abandonar y quien fue pilar fundamental para

terminar con éxito esta etapa de mi vida.

Sinceramente MUCHAS GRACIAS.



INDICE

Pag.

INDICE . ettittttuuieeeeeeetenuneeeeeeeeennneesaeseeresssssseeseessssssssseseessssnsssssesesennns 1
g S 0 2
S I o o R 3
INTRODUCCION. . .uuttittiuenneeeeeeetnnnneeseeeeeersnssseeseesesnssssssseessesnssssessssnsnens 4
1. REVISION BIBLIOGRAFICAL.....cccttuuueereeerrnnieeseeeerennnneseeseeessnssssessenenn 5
1.1 Interacciones SOCIales aCUSTICAS.cuvurururarerarerarirarrerereneneresesesesesasnsns 6

1.2 Sistema auditivo y produccion vVOCal......cceeeeeueineierreeiaereecncennennn. 10

1.3 Presentacion del sujeto de estudio: P. thaul.....cccceeveeiiiiiaiieinennnnnnn. 12
OBJETIVO GENERAL. . ictttiittiiittiiittitatesatessstosstossssssssossssssssssssssssssssssns 15
OBJETIVOS ESPECIFICOS...ciuittteeetiertneerneertersneerneesneesseessneesneesseenn 15
2. MATERIAL Y METODOS.....ccitttttruneeaeeeeerrennneeaseeeermnnnsseseesennnsssssens 16
2.1 Sitio d€ BSTUAIO. eutieereerinrineeeeeeenrenceeeesensancescescnsansessescnsansansenes 16

2.2 SINtesiS de eStIMUIOS. .eveeriiiiiieiieintiiieeeeeeerntenceecescnsencescescnsancens 16

2.3 Sistema experimental y protocolo de estimulacion.....cccceeeeveeereecnennen. 17

2.4 ANALISIS ACUSLICO. 1 urururnrnrnrnrnrrernriieseesenesesesesesesesssssssasasasnsasnsnses 20

3. RESULTADOS. . ctiiitiiiieiiittiietetettssstossscssstossssssssssasessssssssossssssssossses 22
4. DISCUSION. . uuiiittiuuuneeeeeeteruuieeeeeesennnnssseseessssssssesseesssssnssesssssssnnnsnnns 29
5. CONCLUSIONES. ...ctittttureeetrerececeerrasaesssssassssssssssassssosssssssssssasasns 32
6. BIBLIOGRAFTA. ....uuiieiiititiuieeeereetrenieeeeeeeeennnneasseeereennssssssessssnssemnns 33



RESUMEN

En los anfibios anuros, la comunicacién acustica es ampliamente utilizada como
medio de interaccion social entre conespecificos. En la época de apareamiento algunas
especies conforman agregaciones o coros, donde los machos emiten vocalizaciones para
atraer a las hembras y delimitar su territorio. Las vocalizaciones emitidas mas
frecuentemente son la llamada de advertencia y la Ilamada agresiva. Sin embargo, los
machos del anuro chileno Pleurodema thaul no presentan una llamada agresiva
especifica, y en las interacciones agresivas modifica la estructura temporal de su

Ilamada de advertencia.

El presente estudio tuvo como objetivo determinar el umbral de intensidad
acustica que evoca respuestas agresivas en machos de P.thaul. Para este efecto, se
disefid un protocolo experimental que consistié en la presentacion de una imitacion
sintética de la llamada de advertencia a intensidades progresivamente crecientes, hasta

alcanzar los niveles que normalmente ocurren en interacciones agresivas.

El analisis de las respuestas vocales evocadas de seis machos, confirmé el umbral
de respuesta vocal evocada o acustico reportado previamente y reveld la existencia de
una gran variabilidad en el umbral de intensidad de estimulacion que evoca respuestas
agresivas en los machos. Estos resultados sugieren que la motivacion de un macho a
emitir llamadas agresivas, podria estar relacionada con factores internos de cada

individuo.



ABSTRACT

In anuran amphibians, acoustic communication is widely used as a mean of social
conspecific interaction. During mating season, some species form reproductive
aggregations or choruses where they produce calls to attract females and demarcate their
territories. Vocalizations more frequently emitted are advertisement and aggressive call.
However, males of the Chilean frog, Pleurodema thaul doesn’t have a specific
aggressive call, and during aggressive interactions modifies the temporal structure of
their advertisement call.

The aim of this study was to determine the threshold of sound intensity that
evokes aggressive responses in males of P. thaul. For this purpose, we designed an
experimental protocol that consisted of the presentation of a synthetic imitation of
advertisement call at progressively increasing intensities, reaching levels that normally

occur in aggressive interactions.

The analysis of evoked vocal responses of six males, confirmed the acoustic
threshold values previously reported and revealed a great variability in the intensity
thresholds that evoke a modification of the advertisement call, indicative of an
aggressive vocal interaction between males of P. thaul. These results suggest that
motivation of a male to emit aggressive calls would be related to its internal

physiological status.



INTRODUCCION

Unos de los aspectos mas interesantes, desde el punto de vista del
comportamiento, es la manera en que los animales expresan su repertorio conductual a
través de diversos despliegues, principalmente visuales y acusticos. En este contexto, la
manera en que se comunican los animales y su motivacion para hacerlo, adquiere gran

relevancia en relacion con la reproduccion, agresion y forrajeo, entre otras actividades.

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 informacién efectivo en el medio en que
éstas se propagan. En este contexto, se considera que se establece comunicacion,
cuando la aparicion o acciones de un animal influyen sobre el comportamiento de

individuos de la misma o distinta especie.

En anuros, las interacciones sociales son mediadas casi exclusivamente por
sefiales acusticas. Durante la época de apareamiento, los machos forman agregaciones
reproductivas o coros, en los cuales emiten Ilamadas cuya funcion es atraer a las
hembras y advertir su presencia a otros machos. En estas circunstancias, la vocalizacion
mas comun se denomina llamada de advertencia, cuyas caracteristicas espectrales y

temporales permite a las hembras de varias especies seleccionar pareja.

Durante las interacciones agresivas entre machos, la llamada de advertencia puede
modificar parcial o totalmente su estructura temporal. Sin embargo, este tipo de
vocalizaciones no es atractivo para las hembras y por eso los machos deben minimizar
su emision. Por lo tanto, los machos sélo emiten este tipo de vocalizacion frente a la
amenaza que constituye la aproximacién de un macho intruso, la cual es detectada como

un aumento de la intensidad de sonido de sus sefiales acusticas.

Mediante experimentos de respuesta vocal evocada, en el presente estudio se
intent6 determinar el umbral de intensidad de sonido que evoca la emision de llamadas
agresivas en machos de Pleurodema thaul, un anuro leptodactilido de amplia

distribucioén en Chile.



1. REVISION BIBLIOGRAFICA

En el ambito de la conducta animal, la comunicacion 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 (Bradbury y Vehrencamp, 1998). De esta forma, se establece que
la comunicacion es la trasferencia de informacion a través de sefiales, especialmente
disefiadas, entre un emisor y un receptor (Hailman, 1977; Krebs y Davies, 1993) y
ocurre cuando la conducta del receptor difiere solo ante la presencia o ausencia de esa
sefial (Wilson, 1975; Hailman, 1977). Se establece una “comunicacion verdadera”,
cuando la sefial que porta la informacion que media la interaccion es adaptativa, tanto

para el emisor como para el receptor (Dusenbery, 1992).

El término exhibicion o despliegue (“display”) es usado para referirse a una sefial
que ha llegado a ser especializada para la comunicacion, en el curso de la evolucion,
mediante un proceso de ritualizacion (Rand, 1988). La ritualizacién parte del supuesto
de que tanto el emisor como el receptor se benefician de la informacién transferida y
que se origina para incrementar la eficiencia de la transferencia de dicha informacion.
La ritualizacion es un proceso, por el cual una conducta que inicialmente contenia una
cierta informacion evolucion6 en una sefial mediante simplificacion, exageracion, y/o el
aumento del estereotipo de la conducta que origind la sefial (McGregor, 2005). Asi, los
despliegues son sefales ritualizadas que se desarrollaron para informar con precision,
sobre atributos o estados motivacionales a los conespecificos (Rand, 1988). En general,
los despliegues en animales estan asociados con la reproduccion, agresion y

alimentacion, pero el énfasis varia filogenéticamente (Grier y Burk, 1992).

Por otra parte, algunos autores plantean la existencia de antidespliegues
(“antidisplays™). Estos antidespliegues se habrian desarrollado para confundir o engafiar

y estarian en gran parte dirigidos a depredadores (Rand, 1988).

En anuros (sapos y ranas), la mayoria de los despliegues estan relacionadas con la
reproduccion. Asi, diversas especies durante la época reproductiva, producen

despliegues que consisten en la emision de sefiales comunicativas, principalmente de
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tipo acustico. Sin embargo, en algunas especies, principalmente de hébitos diurnos
también los despliegues visuales tienen gran importancia, como es el caso de Atelopus
zeteki, que es una rana sin un oido medio timpanico, por lo que ha tenido que aumentar
su repertorio comunicacional, realizando movimientos rotatorios de sus miembros para

atraer a las hembras (Lindquist y Hetherington, 1998).

Los diversos canales sensoriales tienen propiedades que los hacen convenientes
bajo diferentes situaciones ambientales y sociales. Las ventajas de las sefiales acusticas
son que ellas pueden ser usadas en largas distancias, en ausencia de luz, en ambientes
estructuralmente complejos y pueden ser emitidas en todas direcciones. Sin embargo,
las sefiales acuUsticas también tienen desventajas: son dificiles de dirigir a un blanco
especifico y asi estan sujetas a ser detectadas por un rival o un depredador. Ademas,
dado que no persisten en el tiempo deben ser repetidas, demandando un alto costo
energético total (Rand, 1988).

La frecuencia e intensidad de la emision de sefiales acusticas durante la época
reproductiva varia de acuerdo a la estrategia de reproduccion de la especie. Los machos
con reproduccion explosiva forman densas agregaciones en las cuales se desarrolla una
intensa, pero breve competencia por la posesion de hembras, por lo que la produccién
de despliegues acusticos es limitada. En cambio, los machos de reproduccion
prolongada usualmente vocalizan desde posiciones estables, durante varias semanas,
manteniendo un espaciamiento entre ellos (Wells, 1977). Ademas, estos machos emiten
despliegues durante la época reproductiva, que pueden ser mas o menos complejos,
formando agregaciones reproductivas o coros, en los cuales emiten llamadas que atraen
a las hembras y sefialan su presencia a otros machos (Wells, 1977). Por lo tanto, la
capacidad de producir sefiales acuUsticas para atraer a las hembras es un aspecto
determinante de la adecuacion biologica (“fitness”) en especies con reproduccion
prolongada (Gerhardt, 1991) y los sistemas de comunicacién acustica en anuros estan

sometidos a una fuerte presion de seleccién sexual (Kelley, 2004).

1.1 Interacciones sociales acusticas

Las sefiales acusticas de los anuros permiten el reconocimiento intraespecifico y

pueden comunicar diversos estados motivacionales (agresivo, reproductivo, alarma,
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etc.). Estas sefiales pueden ser caracterizadas a través de su estructura temporal
(duracién de la Ilamada, namero y frecuencia de pulsos, numero y frecuencia de
modulaciones de amplitud, etc; Fig. 1) y espectral (frecuencia dominante, frecuencia

fundamental, frecuencias armonicas) (Gerhardt, 1988).

Mimero de Fulsos

r %
Daracidn de la lamada

Fulzos

MWodulacidn
de amplitud

u

|

Duracidn del

pulzo

Figura 1: Estructura temporal de la Ilamada. Esquemas de oscilogramas con diferente velocidad de
barrido donde se muestran los componentes temporales de la llamada de un anuro tipo (Fuente: Solis,
1994).

Una clasificacion funcional, que solo cubre los despliegues intraespecificos de los

anuros y que usualmente tienen un componente acustico, es la siguiente (Rand, 1988):
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Llamadas de advertencia: son producidas por machos adultos durante la
actividad reproductiva. Estas llamadas funcionan para atraer a las hembras y

como sefial de su presencia a otros machos.

Llamadas de cortejo: son producidas cuando a un macho se le aproxima una
hembra, aunque también en algunas especies, una hembra que esta lista para
aparearse emite una llamada leve, mientras se aproxima a un macho que esté

Ilamando. Esta llamada es seguida por el amplexo.

Llamadas agresivas: son producidas por un macho cuando interacta
agresivamente con otro. Se emite habitualmente por un macho propietario de un
territorio (residente), ante la aproximacion de un macho rival (intruso). También,
puede ser emitida por un macho que defiende su progenie. Estos despliegues

pueden ser seguidos por un ataque o persecucion.
Llamadas de liberacion: son producidas durante el amplexo o un intento de
amplexo, por una hembra no receptiva o un macho. Estas llamadas son

usualmente seguidas por la liberacion del individuo acosado.

Las vocalizaciones mas frecuentemente emitidas por los machos durante la época

reproductiva son aquellas que expresan informacion sobre su estado reproductivo y
sobre los limites de su territorio (Rand, 1988), siendo éstas las Ilamadas de advertencia

y agresivas (Rose y Brenowitz, 1991), respectivamente.

En general, las llamadas agresivas son de corto alcance y no son atractivas para las

hembras, por lo que los machos minimizan su emision y maximizan la produccion de
Ilamadas de advertencia (Wells, 1977). Las llamadas agresivas estan limitadas al uso en
contextos de interaccion antagonista, que ocurren principalmente al inicio de la

conformacion de los coros (Brenowitz y Rose, 1994).

Debido a que las hembras de varias especies de reproduccion prolongada

seleccionan a los machos en base a caracteristicas de la llamada, la habilidad de éstos

para sefialar su presencia, efectivamente influira en su éxito reproductivo. Sin embargo,
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esta habilidad puede verse comprometida por la interferencia de las llamadas de
advertencia de machos vecinos, la cual puede minimizarse manteniendo una distancia
conveniente de otros machos que estén vocalizando (Rose y Brenowitz, 1991). En
apoyo a esta observacion, los machos en los coros no se disponen espacialmente al azar
y las vocalizaciones juegan un rol importante en establecer su distribucién espacial
(Brenowitz, 1989).

La intensidad con la cual es percibida la sefial de un vecino determina la
caracteristica de la respuesta vocal del macho residente (Brenowitz, 1989). Las
intensidades por sobre un cierto nivel pueden provocar, dependiendo de la especie, una
modificacion de la estructura temporal de la llamada de advertencia o una llamada
agresiva. Asi, los machos se disponen espacialmente a una distancia tal que las
intensidades de las llamadas de los vecinos estan por debajo de los umbrales que
desencadenan vocalizaciones agresivas (Penna et al, 2008), que como se sefiald

anteriormente, no son atractivas para las hembras.

Se ha demostrado que los umbrales para llamadas agresivas tienen cierta
flexibilidad y se modifican de acuerdo a los niveles de intensidad de los estimulos
expuestos, en un proceso denominado acomodacion. Cuando un macho residente
detecta la llamada de un intruso por sobre su umbral, inmediatamente cambia la
produccion de llamadas de advertencia a una de tono agresivo. En estas circunstancias,
la produccion de llamadas agresivas generalmente detiene la aproximacién del macho
intruso. Sin embargo, si el intruso continta emitiendo Ilamadas de advertencia con una
intensidad constante y persistente, presumiblemente a una distancia igualmente
constante con lo que no significa una real amenaza para el macho residente, entonces
este “acomodara” su respuesta vocal (Brenowitz y Rose, 1994). De esta forma, los
machos pueden continuar emitiendo llamadas de advertencia, ante la presentacion
repetida de Ilamadas de otro macho con intensidades constantes por sobre su umbral
agresivo (Rose y Brenowitz, 1997). Es asi entonces que la acomodacion permite a un
macho minimizar el costo de llamar agresivamente, ajustando su umbral agresivo para
la Ilamada de advertencia, de acuerdo con los cambios en la intensidad e invarianza
detectada de las llamadas de los vecinos. Generalmente, estos cambios en las
interacciones acusticas se acompafian de cambios en el espaciamiento de los machos

(Brenowitz y Rose, 1994).



Desde el punto de vista conductual a este fendmeno se le denomina “efecto del
enemigo querido”, que consiste de un nivel relativamente mas bajo de agresion del
propietario de un territorio hacia un vecino establecido en el territorio en comparacion

con un individuo no familiar (Bee, 2003).

De esta forma, la acomodacién se refiere a la capacidad de modificar los umbrales
agresivos frente a la interaccion repetida entre machos y el efecto del enemigo querido
representa las consecuencias funcionales de estas interacciones, siendo entonces la
acomodacion un mecanismo por el cual se establece el efecto del enemigo querido
(Rose y Brenowitz, 1997; Bee y Gerhardt, 2001).

1.2 Sistema auditivo y produccién vocal

En décadas recientes, se ha conocido en gran detalle el proceso de deteccion,
transmision y procesamiento de los estimulos acusticos a nivel periférico y del sistema

nervioso central.

Muchos anuros adultos presentan una membrana timpéanica en el oido medio. Esta
membrana estd conectada por la columela y extracolumela, a la ventana oval de la
capsula otica. Asi, las vibraciones captadas por la membrana timpénica pueden ser
transmitidas al fluido del oido interno (Fig. 2) (Wilczynski, 1992).

Los anuros presentan dos 6rganos auditivos principales, la papila anfibia (PA) y la
papila basilar (PB) (Wilczynski y Capranica, 1984), siendo la PA semejante a la coclea
de los mamiferos (Lewis y Lombard, 1988), mas sensible a sonidos de frecuencia mas
baja (de menos de 100 Hz a alrededor de 1,2 KHz) que la PB. La sintonizacion de la PB
es especie-especifica (Wilczynski, 1992). Ambas papilas contienen células receptoras
gue conectan con el octavo nervio craneal (Zakon y Wilczynski, 1988). Este nervio
transmite la informacion al ndcleo dorsolateral de la médula espinal, desde donde
neuronas aferentes la conducen bilateralmente al nicleo olivar superior. Desde este
nacleo la informacion es transmitida al torus semicircularis (Wilczynski, 1992), que es
un nucleo mesencefalico, homologo al coliculo inferior de los mamiferos y constituye el

principal centro de integracion y procesamiento auditivo (Rose y Gooler, 2007). Luego,
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la informacion llega a los ndcleos talamicos y al hipotdlamo, donde se modula el
estimulo acustico, para que finalmente la informacién llegue al cerebro anterior, donde
se genera una respuesta motora somatica (orientacion, locomocién, mantener una

postura particular, etc.) y control visceral motor (Wilczynski, 1992).

Figura 2: Esquema de los componentes del oido de un anuro, donde se sefiala: timpano (Tp), columela
(C), extracolumela (EC), opérculo (Op), musculo columelar (MC), musculo opercular (MO), papila
basilar (PB), papila anfibia (PA), ventana redonda (VR), saco de perilinfa (SP), saco de endolinfa (SE),
utriculo (Ut), saculo (Sac) y cisterna de perilinfa (CP) (modificado de Wylczinski, 1992).

La produccion vocal estd muy relacionada con el sistema auditivo (Wilczynski,
1992). La produccion vocal y sus estructuras implicadas son sexualmente dimdrficas
(Kelley, 1986). Los musculos responsables de la produccion vocal son los oblicuos
(internos y externos) de la pared corporal y los laringeos (Martin y Gans, 1972). El
trabajo de los musculos oblicuos hace que el aire pase entre los pulmones y el saco
vocal. Ademas los oblicuos, al contraerse llevan el aire hacia la laringe, haciendo que

vibren las cuerdas vocales (Girgenrath y Marsh, 1997).

A lo largo de todo el sistema de control y produccion vocal, se encuentran

receptores para androgenos (Wilczynski, 1992).
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1.3 Presentacion del sujeto de estudio: P. thaul.

En el presente estudio se utilizd como sujeto experimental a machos de la especie
Pleurodema thaul (Fig. 3). Esta especie es un anuro que pertenece a la familia
Leptodactylidae y se distribuye desde Copiap6 (27°22°S-70°20°W) por el norte hasta
Aysén (45°30°S-70°20°W) por el sur (Diaz-Paez y Ortiz, 2001), desde el nivel del mar
hasta los 1500 msnm. Se encuentra en lagunas, rios y arroyuelos de riberas humedas

con vegetacion abundante (Cei 1962).

Figura 3: Macho de P. thaul vocalizando con su saco inflado, mientras flota perchado en la vegetacion.

P. thaul presenta un par de glandulas en posicion dorsocaudal, las que asemejan
un par de ojos, caracteristica que le confiere el nombre vernaculo de “sapo de cuatro
ojos”. Tiene la piel rugosa y una coloracion variable. El tamafio longitud hocico-cloaca
adulto de los machos oscila entre 21 y 32 mm y las hembras pueden alcanzar los 55
mm. Esta especie presenta dimorfismo sexual, caracterizado por la presencia en el
macho del saco vocal, detectable por una coloracion mas oscura en la region ventral de
la cabeza y callosidades pigmentadas del primer dedo de la mano, caracteristica que se
acentua en el periodo reproductivo (Cei, 1962).

P. thaul en su dieta consume mayormente dipteros, fundamentalmente tipalidos.
Sin embargo, también consumen otros tipos de insectos, aracnidos y crustaceos (Diaz-
Péaez y Ortiz, 2003).
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Este anuro tiene un prolongado periodo reproductivo, que se extiende desde junio
a diciembre. La espermatogénesis se inicia en verano (febrero-marzo), donde los
tubulos seminiferos se encuentran con abundantes espermatidas indiferenciadas, que se
transforman en espermatozoides a medida que avanza el otofio (mayo-junio). La
espermatogénesis se incrementa de julio a septiembre y se puede extender hasta
noviembre. Las hembras presentan actividad vitelogénica bimodal. Una primera fase se
inicia a fines de febrero con una maduracion progresiva de los oocitos, alcanzado el
estado post-vitelogénico entre junio y agosto. El periodo de apareamiento se establece
entre estos meses y continda hasta diciembre. En septiembre, algunas hembras parecen
reiniciar la actividad vitelogénica, con una segunda fase que concluye a mediados de
diciembre, cuando los oocitos que no han sido desovados, pasan masivamente al estado
atrésico. En ambos casos, 10s cuerpos grasos muestran un aumento en forma sincrénica
con la actividad gametogénica, coincidiendo con el periodo de mayor actividad
reproductiva, por lo que se estima que son utilizados como reserva energética para la
actividad vitelogénica (Diaz-Péaez y Ortiz, 2001). Es durante esta fase del ciclo cuando
los machos de P. thaul emiten su caracteristica llamada de advertencia, mientras flotan
en el agua apoyados en la vegetacion acuatica, con el cuerpo parcialmente sumergido y

su saco vocal distendido (Diaz-Péez y Ortiz, 2003).

Su llamada de advertencia esta dentro de las mas prolongados que se conoce, con
una duracién promedio de 3,28 s. (0,8-8,0 s.) y compuesta por 30,8 (5-64) pulsos por
Ilamada. Espectralmente, la llamada de P. thaul es simple, con una frecuencia
dominante promedio alrededor de 2000 Hz (Penna y Veloso, 1990). La intensidad de
las vocalizaciones de P. thaul presentan poca variacion entre individuos en un coro.
Esta relativa uniformidad esta asociada con la homogénea calidad de los cuerpos de
agua, donde el sonido se propaga sobre una continua superficie de agua con escasa

vegetacion emergente (Penna y Solis, 1998).

Los machos de P. thaul no producen una llamada agresiva especifica, por lo que
durante las interacciones agresivas modifican su llamada de advertencia. Durante la
presentacion del estimulo, las llamadas contienen pulsos prolongados de hasta 9

modulaciones de amplitud. Al cesar el estimulo los pulsos son méas breves, compuestas
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por 4 a 5 modulaciones de amplitud (Penna y Solis, 1992). Ademas, su repertorio
incluye una llamada de liberacion (Penna y Veloso, 1982).

Recientemente, se ha demostrado que existe una correspondencia entre los
umbrales acusticos, que son las intensidades minimas de un estimulo que evocan
respuestas, a nivel conductual y del sistema nervioso central en esta especie (Penna et
al, 2008). Sin embargo, no se ha determinado el umbral de intensidad que produce la

modificacion de su llamada de advertencia en interacciones agresivas.

En este estudio se determind el umbral de intensidad acustica que evoca respuestas

agresivas, mediante experimentos de respuesta vocal evocada (“playback™).
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OBJETIVO GENERAL
Determinar el efecto de la intensidad de estimulacion acustica en la llamada de
advertencia de los machos de P. thaul.
OBJETIVOS ESPECIFICOS
= Determinar las variaciones en los componentes temporales de la respuesta vocal
evocada de los machos de P. thaul, al ser estimulados con sefiales de diferentes

intensidades.

= Determinar el valor umbral de intensidad a partir del cual se modifica la llamada

de advertencia de los machos de P. thaul.
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2. MATERIAL Y METODOS

2.1 Sitio de estudio

La investigacion se realizo en la localidad de Los Maitenes (Lat. 34°40°39°°S,
Long. 71°26°00°°W), comuna de Santa Cruz, en la region del Libertador General
Bernardo O’Higgins, zona de secano costero, durante el mes de noviembre del afio
2007. En este lugar se encuentra una poblacion de P. thaul, que se distribuye a lo largo

de un arroyuelo de aguas someras (Fig. 4).

Figura 4: Vista panordmica del sitio de estudio.

Los experimentos de estimulacion y registro acustico, se realizaron entre las 21:00

y 02:00 horas, periodo en el cual los machos vocalizan activa y regularmente.

2.2 Sintesis de estimulos

Se crearon imitaciones sintéticas de la llamada de advertencia de P. thaul con el
programa computacional Soundmaker 1.0.4 (ver detalles en Penna et al. 2008). Se

fabricaron cuatro versiones de esta llamada para utilizarlas como estimulos. Debido a
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que la estructura temporal de esta sefial es dependiente de la temperatura del agua, ya
que el nimero de los pulsos y su frecuencia se relacionan positivamente con esta
variable, las caracteristicas temporales de cada una de ellas fueron ajustadas a las
temperaturas de 13, 15, 17 y 19 °C, respectivamente. Los célculos se realizaron de
acuerdo a ecuaciones de regresion previamente establecidas (Solis, 1994). De esta
forma, se cont6 con una bateria de estimulos que cubrié el rango de temperatura que se
registra durante la época en que se realizo el estudio. Estos estimulos fueron grabados

en diferentes pistas de un disco compacto para estimular a los sujetos en terreno.

2.3 Sistema experimental y protocolo de estimulacion

Al inicio de los experimentos, se procedié a ubicar un macho que estuviese
cantando activamente y relativamente aislado de otros machos. En algunos casos, fue
necesario remover a aquellos vecinos mas proximos, que podrian interferir durante la
estimulacion. A continuacion, se midio la temperatura del agua para seleccionar el

estimulo acustico mas adecuado a la temperatura registrada.

El estimulo fue emitido por un reproductor de discos compactos (Sony Walkman)
conectado un atenuador (Hewllet-Packard 355 C y D), a un amplificador (Alpine 3540)
y a un parlante. Una de las salidas del reproductor de discos compactos se conecto al
canal derecho de una grabadora estéreo (con dos entradas en linea) Sony TC-D5M para
grabar el estimulo. La respuesta vocal evocada del sujeto experimental fue grabada en el

canal izquierdo de la misma grabadora (Fig. 5).

Durante los experimentos en el sitio de estudio, el parlante fue situado a 1 m del
sujeto experimental. La respuesta vocal evocada de los sujetos experimentales fue
grabada con un microfono direccional (Sennheiser ME 66), posicionado a 20-40 cm en

frente de ellos. EI micréfono estuvo conectado al canal izquierdo de la grabadora Sony.

Previo al inicio de la presentacion del protocolo de estimulacion con el estimulo
escogido, se ajusto la intensidad de éste mediante un sonometro (Bruel y Kjaer 2230)
hasta alcanzar los 70 dB RMS SPL (RMS: “root mean square”, SPL: “sound pressure

level”) en la posicion del sujeto experimental. Este nivel de intensidad corresponde al
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valor promedio de intensidad de las llamadas de los vecinos més cercanos, a la que los
machos de esta especie estdn expuestos en agregaciones corales (Penna y Solis, 1998).

a)
Grabadra
(Rbsepina s eSiAlE Y 6 vos das)
Reproductor de
discos compactos

Figura 5: a) Esquema que muestra el sistema de registro utilizado en los experimentos de estimulacion.

Los estimulos, generados en un reproductor de discos compactos, pasaron por atenuadores y un

amplificador, antes de ser emitidos por un parlante. Las respuestas vocales evocadas fueron registradas en
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una grabadora (canal izquierdo), donde también se registraron los estimulos (canal derecho). b)

Disposicion y operacion del sistema de estimulacion y registro en terreno.

El ajuste de la intensidad de sonido en la posicion del sujeto experimental fue
hecho con un sonémetro, posicionando su micréfono 5-10 cm sobre el sujeto y
apuntando hacia abajo. Para estos ajustes, el estimulo fue emitido brevemente por unos
pocos segundos para minimizar los efectos sobre la posterior actividad vocal del sujeto.
A continuacion, se realiz6 una grabacion de al menos 90 segundos, durante la cual no se
emitid el estimulo, con el fin de registrar la actividad vocal espontanea del sujeto
experimental. Finalizado este registro y a continuacion, se presentaron tres repeticiones
del estimulo por el parlante, con una intensidad de 70 dB RMS SPL en la posicion del
sujeto experimental. Estas repeticiones del estimulo permitieron probar la sensibilidad y
respuesta del sujeto a los ajustes experimentales. Después de estas presentaciones, el
nivel de intensidad de los estimulos fue disminuido a niveles bajo el umbral de
respuesta (<43 dB RMS SPL; Penna et al, 2008) y a partir de este valor subumbral, el
estimulo fue presentado a intensidades crecientes, con incrementos de 3 dB, hasta
alcanzar intensidades de 97-100 dB RMS SPL, en la posicién del sujeto experimental.
Estas Gltimas intensidades son las maximas posibles de emitir con el equipo, sin
producir distorsion de estimulo acustico. Se emitieron tres repeticiones del estimulo por
cada nivel de intensidad, espaciados temporalmente por un intervalo equivalente al
doble de la duracion del estimulo, con el fin de dejar tiempo a la respuesta del sujeto
experimental. El experimento termind con una presentacion del estimulo a 70 dB RMS
SPL, a modo de control (Fig 6).

Protocolo de estimulacion

| SR} W | gy | v | Wy Ry e Sy o Yy o Sy po? S
70 34 37 40 43 9 94 97 100 70 dB BMS SPL

Figura 6: Protocolo de estimulacién: consta de una serie de 3 repeticiones del estimulo por cada nivel de
intensidad, en una progresion creciente, comenzando y terminando con una presentacion del estimulo a
70 dB.
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Los sujetos experimentales fueron capturados y liberados al finalizar la

permanencia en terreno, para evitar grabar al mismo individuo.
2.4 Analisis acustico

Las cintas con los registros acusticos obtenidos en terreno fueron almacenadas y

digitalizadas en formato AIFF en un computador Macintosh Power PC 8600/300,

usando el programa computacional SoundEdit 16.

Las respuestas vocales fueron analizadas con el programa Signalyze 3.12. Se
midieron las siguientes variables: latencia (tiempo transcurrido entre el inicio del
estimulo y el primer pulso evocado) de la respuesta a la intensidad del umbral acUstico
(LUAC) y agresivo (LUAQ), duracion y namero de pulsos de la respuesta vocal evocada
(llamada), duracion de pulso y nimero de modulaciones de amplitud por pulso (Fig. 7).
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Figura 7: Esquemas de oscilogramas con diferente velocidad de barrido: a) Estimulo; b) Respuesta vocal
evocada, donde se muestran las variables medidas en este estudio: latencia de respuesta (L), duracion de
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llamada (DL), nimero de pulsos de la llamada (NP); c) Pulso aislado, en donde se midi6: duracion de
pulso (DP) y nimero de modulaciones de amplitud por pulso (NMA). PA: representan pulsos aislados
previos a la llamada regular. Cuando éstos no se presentaron, la latencia se midié hasta el inicio de la
llamada regular.

Una vez obtenidos los valores para las variables antes mencionadas se
correlacionaron entre si, con los umbrales acusticos y agresivos, observados en el
estudio y con el rango de intensidad definido por estos umbrales (rango interumbral).
Para estos fines se utilizd la prueba de correlacion no pardmetrica de Spearman (rs). Se
consider6 como umbral aclstico a la minima intensidad a la cual los individuos
experimentales emitieron una respuesta vocal evocada parcial (unos pocos pulsos

aislados) o una llamada regular, a al menos una de las tres repeticiones del estimulo.
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3. RESULTADOS

Se obtuvo un registro total de ocho machos de P. thaul. Sin embargo, al analizar
las grabaciones se desecharon los dos primeros individuos sometidos al protocolo
experimental, por deficiencias técnicas del registro acustico, que hacian inviable su
analisis. En forma similar, el bajo nimero de llamadas espontaneas no permitio realizar
un analisis comparativo de las caracteristicas de estas llamadas con las respuestas

vocales evocadas.

La temperatura del agua durante los experimentos presentd una restringida
variacion (15-18,5 °C). La duracién promedio de la llamada de los individuos registrada
en este estudio, durante la aplicacion del protocolo de estimulacién fue de 3,4 s (rango=
0,5-11,6 s). Asi mismo, el promedio de pulsos por llamada fue de 36,4 (rango= 6-96).
Durante el desarrollo del experimento, se observé que al aumentar la intensidad, la
mayor parte de los machos traslaparon su respuesta con el estimulo. De esta forma, se
pudo distinguir dos porciones de la respuesta evocada: una traslapada con el estimulo y
otra no traslapada (porcion final) con el estimulo, sin embargo ademés se observaron

respuestas completamente traslapadas y completamente no traslapadas con el estimulo
(Fig. 8).

= oA

w oA
= At
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Figura 8: Esquema de un estimulo (E) y de los tipos de respuestas observados. R1: respuesta con traslape
parcial (52,4% de las respuestas), en la cual se sefiala la porcion traslapada (PT) y la porcion no
traslapada (PNT) con el estimulo. R2: respuesta traslapada completamente (20,7% de las respuestas). R3:

respuesta completamente no traslapada (26,9% de las respuestas).

Al analizar la llamada en ambas porciones, en aquella traslapada con el estimulo
se observo una duracion promedio de 2 s (0,1-5,6) y un numero de pulsos de 21,5 (1-
56). En tanto que, en la porcién no traslapada con el estimulo, la duracién promedio
observada fue de 2,3 s (0,1-9,9) y 25,1 (1-81) nimero de pulsos (tabla 1). Como se
puede apreciar, existe una diferencia entre la suma de los valores promedio de las
variables, medidos en ambas porciones, con el promedio de las mismas, determinado a
partir de la respuesta vocal evocada considerada como una sola unidad. Esto se debe a
que al calcular los promedios para la porcién traslapada de la llamada, se consideraron
las Ilamadas en que se observo el traslape parcial y completo. Es decir, aquellas
[lamadas que se iniciaron durante la presentacion del estimulo y terminaron con
posterioridad a su finalizacion y aquellas que ocurrieron completamente durante la
presentacion del estimulo. En forma similar, para el calculo de la porcién no traslapada
(porcidn final) con el estimulo, se consideraron las Ilamadas en que se observo el

traslape parcial y ausencia total de éste.

Tabla 1: Promedios (X) de la duracién (s) y nimero de pulsos de las respuestas evocadas y sus porciones

(traslapada y no traslapada con el estimulo) y sus respectivas desviaciones estandar (DS) (n=6).

Respuesta vocal
Respuesta Porcion Respuesta vocal Porcién no
vocal total traslapada traslapada
X DS X DS X DS
Duracién (s) 3,4 4,3 2 1,3 2,3 4,5
N° de pulsos 36,4 | 19,6 215 12,8 25,5 16,1

El protocolo de estimulacion comenzd con la reproduccion de tres repeticiones
del estimulo sintético de la llamada de P. thaul a 70 dB RMS SPL, intensidad a la cual
todos los machos registrados emitieron respuestas vocales, lo cual verificd la

aplicabilidad del protocolo de estimulacién utilizado.
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Los resultados indican la existencia de una gran variabilidad en los valores de los
umbrales acusticos, que fluctuaron entre los 34 y 55 dB RMS SPL.

Se observé que a la intensidad de 55 dB RMS SPL del estimulo, todos los machos
emiten respuestas vocales evocadas. Por otra parte, a partir de los 82 dB RMS SPL de
intensidad del estimulo presentado, disminuyé el nimero de machos que emiten
respuestas vocales evocadas, de seis individuos a cuatro. En el rango de intensidad del
estimulo de 55-79 dB RMS SPL, se encuentra el maximo nimero de machos que emiten

respuestas vocales evocadas al protocolo de estimulacion (Fig. 9).

A intensidades variables, iguales o superiores a la determinada como umbral
acustico (37-55 dB RMS SPL), los machos traslapan una porcion variable de sus

respuestas con el estimulo.

Para fines comparativos de las respuestas, las variables duracion, nimero de
pulsos de la Ilamada y tasa de pulsos (pulsos/s) fueron normalizados con respecto a los
correspondientes valores méximos observados en cada individuo. Es decir, para cada
uno de ellos, los valores de cada variable se dividieron por el maximo valor medido de

esa variable.

Mimero de machos

30 40 50 60 70 30 a0 100
Intensidad (dB RMS SPL)

Figura 9: Gréfico en el que se representa el nimero de machos que responden al estimulo conforme

aumenta la intensidad de éste. El maximo nimero de machos respondiendo, se alcanza entre los 55y 79

dB RMS SPL.

=24 -



En los graficos de duracion y numero de pulsos de la llamada versus intensidad,
se observa una forma de “U” invertida, en que los valores de estas variables aumentan
con la intensidad del estimulo, alcanzando un maximo para luego disminuir y caer a
cero (el macho cesa sus respuestas al estimulo) o se mantiene en el maximo hasta
finalizar el protocolo de estimulacion (Fig. 10). Esta misma tendencia observada para
estas variables, se repiten al analizar las pociones traslapada y no traslapada con el
estimulo de la llamada. En cuanto a la tasa de pulsos por llamada (nimero de pulsos/s),
no se observa una variaciéon significativa con la intensidad de la estimulacion, al
comparar este parametro, utilizando la prueba de Wilcoxon entre las respuestas
normalizadas de los machos, emitidas a 55 y 79 dB RMS SPL (Z= 0,944, p= 0,345),
ni en sus porciones ([Z= 1,363, p=0,173, traslapada]; [Z= 1,782, p= 0,074, no
traslapada]). Se utilizaron estas intensidades del estimulo para comparar, debido a que
los 55 dB RMS SPL corresponden a la minima intensidad en la que todos los machos
emiten respuestas y 79 dB RMS SPL, porque es la intensidad méxima en la cual los seis

machos responden al estimulo.
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Figura 10: Variacion representativa del nimero de pulsos conforme aumenta la intensidad del estimulo
expuesto en un individuo (macho 5) y respuestas alternativas observadas, donde las lineas punteadas 1y 2
representan a los machos que mantuvieron su respuesta hasta el final del protocolo de estimulacion y a los

que luego de alcanzar un maximo disminuyeron los nimeros de pulsos hasta cero, respectivamente

Debido a que el umbral de intensidad que evoca una respuesta vocal varia entre
individuos, para fines comparativos se estandarizaron los resultados, considerando 0 dB

a esta intensidad umbral.

Al realizar un anélisis mas detallado de la llamada en funcion de su traslapo con el
estimulo, se observé que la duracion de pulso promedio en la porcion traslapada fue de
0,05 s (0,04-0,1 s) y no presenta un patrén discernible. Por otra parte, se observa que la
duracion de pulso en la porcion no traslapada tiene en promedio 0,04 s (0,04-0,08 s) y
presenta un patron tal que, dado cierto valor de intensidad acUstica del estimulo
presentado, disminuye y luego permanece constante hasta que el macho cesa en su
respuesta o hasta terminar el protocolo de estimulacién a los 100 dB RMS SPL (Fig.
11). En todos los machos, la duracion de pulso termina permaneciendo constante en
0,04 s en la porcién no traslapada. Este descenso en la duracion de pulso ocurre a
intensidades variables para los distintos machos, teniendo un rango que va desde los 12
a los 42 dB por sobre el umbral acustico. Este cambio constituye la primera
modificacion que experimenta la llamada de advertencia de los machos. El otro
pardmetro medido en ambas porciones fue el nimero de modulaciones de amplitud por
pulso (Tabla 2). En la porcidn traslapada el nUmero de modulaciones de amplitud por
pulso promedio fue de 5,8 (Rango= 4-10) y no presenté un patron discernible. En
cambio, en la porcion no traslapada, el nimero de modulaciones de amplitud por pulso
promedio fue de 5 (Rango= 4-9) y a partir de un valor de intensidad acuUstica del
estimulo particular para cada macho, disminuyen hasta que el macho cesa en su
respuesta o hasta terminar el protocolo de estimulacion. El punto de inflexion, en donde
disminuye este parametro también varia entre machos y va desde los 21 a los 42 dB por
sobre el umbral acustico. Esta disminucion en el nUmero de modulaciones de amplitud,
constituye la segunda modificacion significativa que experimenta la Ilamada de

advertencia de los machos.

Dado que el cambio de la duracién de pulso con la intensidad, en la porcién no
traslapada, es el primer cambio méas conspicuo entre los parametros temporales que se

midieron, se utilizo este cambio como criterio para determinar el umbral agresivo. La
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segunda modificacién de la llamada se manifiesta en el nimero de modulaciones de

amplitud y ocurre a intensidades de estimulacion ligeramente mayor.

0,08 |

0,06 |

0,04 |-

0,02 |

1 1 1 1 1
20 30 40 50 G0
Intensidad sobhre umhbral acastico (dB)

Duracién de pubso porcion no iraslapada (s) Duracion de puko porcion traslapada (s)

Figura 11: Gréficos de la duracion de pulso promedio (s), en la porcion traslapada (arriba) y en la no
traslapada (abajo), en relacion con la intensidad normalizada (dB), de un individuo tipico (macho 8). En
la porcion traslapada la duracion de pulso es oscilante conforme aumenta la intensidad del estimulo
expuesto y no presenta un patrén discernible entre machos. En el caso de este individuo la duracién de
pulso aumenta a intensidades intermedias y altas segiin aumenta la intensidad del estimulo expuesto. En
cambio, la duracidn de pulso en la porcion no traslapada se hace menor a intensidades mas altas, como se
observa en este macho, en donde ademas se observa un intervalo de intensidades (33-42 dB) en que

ocurre una transicion de mayor a menor duracion de pulso.

Tabla 2: Promedio (X) de duracion de pulso (s) y nimero de modulaciones de amplitud por pulso de
ambas porciones (traslapada y no traslapada con el estimulo) y sus respectivas desviaciones estandar (DS)
(n=6).

Porcion traslapada Porcién no traslapada

X DS X DS

-27 -



Duracion pulso (s) 0,05 0,01 0,04 0,01

N° modulaciones de amplitud 58 1 5 0,7

Habiendo establecido los umbrales agresivos de los machos, se procedio a realizar

las correlaciones mencionadas anteriormente (material y métodos), mediante una prueba

de Spearman (rs). S6lo cuatro de estas correlaciones resultaron significativas:

La LUAg, se relacioné de manera inversa (rs = -0,928, p= 0,008) con el umbral
agresivo es decir, mientras mayor sea la intensidad requerida para gatillar un
cambio en los parametros temporales de la [lamada, que caracteriza la respuesta
agresiva de P. thaul, la latencia de respuesta a la intensidad del umbral agresivo

va a Ser menor.

La relacion entre el umbral acustico y el agresivo fue inversa (rs = -0,824, p=
0,044). Esto significa que mientras menor es la intensidad del umbral acustico,
es decir, aquella que evoca una respuesta en un individuo, mayor serd la

intensidad requerida para gatillar una respuesta agresiva.

A partir de la correlacion anterior, se infiere que el rango interumbral y el
umbral agresivo, sera mas extenso conforme aumente el umbral agresivo (rs =
0,824, p=0,043).

Por otra parte, la correlacién entre la LUAc con la intensidad del umbral
agresivo mostrd una relacion solo marginalmente significativa (rs = 0,754, p=
0,083). Sin embargo, debido a la variabilidad del umbral acustico, se procedio a
correlacionar esta misma latencia con la diferencia entre el umbral agresivo y
acustico, el cual como se sefialé anteriormente, asigna el valor 0 dB al umbral
acustico de cada macho. Esta correlacion resulto ser significativa (rs = 0,811; p=
0,049).
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4. DISCUSION

Los resultados de este estudio muestran que los machos de P. thaul presentan una
gran variabilidad en los valores umbrales de intensidad de estimulacion, que evoca una
Ilamada de advertencia y una de tipo agresivo. Los valores de los umbrales acusticos
obtenidos en esta investigacion (34-55 dB RMS SPL) concuerdan muy bien con los
reportados previamente (31-52 dB RMS SPL), en un estudio similar (Penna et al, 2008).
En este estudio, también se observé un amplio rango de valores para el valor umbral

acustico.

Por otra parte, al incrementar la intensidad de estimulacion, se observo en todos
los machos una modificacion de la estructura temporal de su llamada de advertencia, de
ocurrencia caracteristica en las interacciones agresivas de esta especie (Penna y Solis,
1992). Sin embargo, en el presente trabajo se observo que los cambios reportados por
Penna y Solis (1992), pueden ocurrir incluso a intensidades menores que las utilizadas
por ellos en sus experimentos de estimulacion. No obstante, ambos estudios no son
absolutamente comparables, debido a que en el citado trabajo solo se utilizaron dos

intensidades (alta y baja), en lugar de una escala de intensidades como en este estudio.

Considerando el conjunto de machos analizados, se determiné que la modificacion
de la llamada de advertencia ocurre entre los 12 y 42 dB por sobre el umbral acustico, a
intensidades absolutas que van de los 61 a los 79 dB RMS SPL. Estos valores permiten
inferir que cada macho presenta un rango de intensidades dentro del cual puede
interactuar acusticamente con otros individuos de manera no agresiva. Una vez
superado el valor maximo de este rango, los machos modificarian la estructura temporal
de su llamada de advertencia. Como el incremento de intensidad del estimulo
experimental simula el acercamiento de un macho (intruso) a la ubicacion del macho
estimulado (residente), la variabilidad observada en los valores de intensidad que
producen la modificacion de la estructura de la llamada, corresponden a diferentes
grados de “tolerancia” individual al acercamiento. Para investigar si existe flexibilidad

en la tolerancia, es decir, si los machos de P. thaul dejan de emitir respuestas agresivas
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luego de ser estimulados repetidamente a intensidades superiores a su umbral agresivo,
en forma similar al fenomeno de “acomodacion” observado en Hyla regilla (Rose y
Brenowitz, 1997), al igual que la constatacion del efecto del “enemigo querido” (Bee,
2003), se hubiera requerido realizar una estimulacion mas prolongada a aquellas

intensidades umbrales a las cuales se verifico la alteracion de la llamada de este anuro.

Debido a que el rango de umbrales agresivos entre los machos fue amplio (30
dB), aun mas amplio que el medido para umbrales acusticos (rango= 21 dB) y tomando
en cuenta que los sujetos experimentales fueron sometidos al mismo tratamiento, esta
gran diferencia en los valores de sus umbrales agresivos se deberia a factores internos
de cada individuo. En este caso, factores externos al individuo, como la temperatura del
agua, que pueden influir en las respuestas de los machos, no son relevantes ya que las
temperaturas registradas durante el desarrollo del trabajo en terreno fueron estables (15-
18,5 °C).

El nivel de hormonas circulantes podria ser uno de estos factores fisioldgicos que
influyen en el umbral agresivo, especialmente los andrdégenos. Como es sabido, los
androgenos estan implicadas en el desarrollo de las estructuras involucradas en el
proceso de la produccion vocal en anuros (Emerson, 2001). Existen estudios que
demuestran que los androgenos afectan el ordenamiento espacio-temporal de los
potenciales de accion de neuronas que coordinan las emisiones vocales sociales (Bass y
Remage-Healy, 2008). A pesar de esto ultimo, el rol de las hormonas como
moduladoras de la percepcion y emisién de vocalizaciones ha sido poco explorado (Al-
Manna et al, 2008). No obstante, esta claramente demostrado el control hormonal de la
conducta vocal para diferentes especies de anuros (Penna et al, 1992). Diversos estudios
indican que en los anfibios machos, la testosterona, dihidrotestosterona y el
neuropéptido argininavasotocina, son los factores hormonales predominantes en la
regulacién de la conducta sexual (Moore y Deviche, 1988) y vocal. En machos de
Batrachyla taeniata estimulados con una imitacién sintética de su llamada de
advertencia, existe una relacion positiva entre los niveles de androgenos y el numero de
Ilamadas emitidas (Solis y Penna, 1997). Ademas, la teoria del “modelo de vocalizacion
hormona-energético” (Wells y Taigen, 1989), postula que las variaciones en la llamada
de advertencia, representadas en sus caracteristicas temporales (tasa de pulso, duracién

de la llamada, intensidad de la llamada y esfuerzo de Ilamada), se relacionan con la
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variacion de andrdgenos y corticoides. Asimismo, los corticoides pueden disminuir la
sensibilidad a andrégenos en algunas células y tejidos (Burnstein et al, 1995), afectando
de esta manera la produccion vocal y, probablemente también, la percepcién del sonido

y los umbrales de respuesta.

De los resultados encontrados se podria inferir que los individuos mas agresivos
podrian tener un nivel de androgenos mas alto y ser mas sensibles al estimulo, lo que
determinaria menores umbrales acusticos y agresivos. Sin embargo, al realizar un
andlisis de correlacion entre ambos valores umbrales para cada macho, se obtuvo una
relacion inversa. Esta aparente contradiccion podria deberse a un control hormonal
independiente de los centros y vias que controlan la percepcion del sonido y aquellos

que regulan las interacciones sociales agresivas.

Una explicacion similar podria aplicarse a los resultados de los anélisis que
correlacionaron los valores de latencia de respuesta vocal con los de umbral acustico y
agresivo. No obstante, la latencia al umbral acustico se correlacion6 positivamente con
el valor del umbral agresivo, sugiriendo que los machos mas reactivos son también
aquellos mas agresivos, manifestando una menor tolerancia a las aproximaciones de sus

Vecinos.

Finalmente, los resultados de este estudio, que determind el umbral agresivo,
complementan estudios anteriores sobre P. thaul, en los que se habia determinado su
umbral acustico y la correspondencia que existe de éste a nivel conductual y del
procesamiento auditivo. La informacién sobre la conducta vocal de esta especie, nos
permite tener un mayor conocimiento sobre su conducta reproductiva y es de potencial

importancia para su conservacion.
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5. CONCLUSIONES

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

Los machos de Pleurodema thaul de este estudio presentan un umbral agresivo a
intensidades del estimulo de 12 a 42 dB por sobre el umbral acustico, lo cual

corresponde al umbral agresivo.

Las modificaciones méas caracteristicas de la llamada de advertencia, al aumentar
la intensidad del estimulo expuesto es la disminucién de la duracion de pulso y del
numero de modulaciones de amplitud por pulso, en la porcién no traslapada con el

estimulo.
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