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RESUMEN

Se investigd la influencia de 1a talla, condicion
nutricional y nivel de testosterona circulante en Tla
conducta vocal de machos de P. thaul y se estudidé el rol de
Tas interacciones acisticas en la distribucidén espacial de

los machos en las agregaciones reproductivas.

La frecuencia dominante del canto de advertencia, se
correlaciona inversamente con 1a talla. La edad désea estd
correlacionada con 1a talla, pero no con T1a frecuencia
dominante. La variacién de los parémetros temporales, con
excepcion de 1a duracion del canto, es explicada en gran
parte por la temperatura en el sitio de registro. La
duracidén del canto estd significativamente correlacionada
con la condicidn nutricional, medida con el indice de

Quetelet [peso/(talla)?].

-

La frecuencia dominante y Ta duracidén del canto de
advertencia son potenciales indicadores de las cualidades
de un macho para Tos individuos coespecificos de ambos

SexX0s.

Las 1interacciones sociales tienen influencia sobre los
niveles de testosterona. Las concentraciones plasmaticas de

este andrégeno fueron significativamente menores en machos




aislados, que en machos que interactuaban vocalmente en los
coros. Ademds, se encontrd que los niveles de testosterona
estaban positivamente correlacionados con el nuimero de

pulsos del canto.

Los niveles de presidn de scnido de los cantos emitidos
por los +individuos que conformaban coros, fueron mds altos
que los producidos por machos aislados. Resultados de
experimentos de estimulacidén aclstica, sugieren una
respuesta gradual en los encuentros agresivos de los

machos. Aparentemente, la intensidad del canto regula Ja

conducta de espaciamiento en este anuro.




ABSTRACT

The influence of individual male attributes and
relationships between hormonal status and spacing patterns

with vocal behavior of males of Pleurodema thaul occurring

in natural choruses were studied.

Dominant frequency of the advertisement call covaries
inversely with size. Skeletochronological age is correlated
with size but not with dominant frequency. Variation of
temporal parameters other than call duration is explained
mainly by temperature of recording. Call duration is
significantly correlated with nutritional status as
measured by body mass index f[body weight/(body 1ength)2)]

{Quetelet index).

Dominant frequency and duration of the advertisement
call are potential indicators of male quality for

conspecific individuals of both sexes.

Social interactions affect testosterone levels. Isolated
males had lower plasma concentrations of this androgen than
males interacting vocally in choruses., Also, testosterone
levels were positively correlated with number of pulses of

male calls.

xi1i




Sound presure level of calls given by chorusing
individuals were higher than those produced by isolated
males. Playback experiments suggest a gradual vocal
response 1in male-male encounters. Call intensity

apparentlly regulates spacing behavior in this anuran.

xii1




1.- INTRODUCCION

E1 conocimiento sobre 1a conducta social en anuros ha
experimentado un notable desarrollo en las Ultimas dos
décadas (e.g. Wells, 1877, 1988). Los avances tecnoldégicos
en la instrumentacién y andlisis acldstico, han permitido
profundizar en el conocimiento de Tlas interacciones
sociales en estos vertebrados, basadas principalmente en

vocalizaciones,

las sefales aclUsticas emitidas por los anuros son
especie-especificas, estereotipadas y acotadas en su
repertorio (Wilczynski v Ryan, 1988). Una clasificacion de
estas sefialies, de acuerdo a la situacidn en que son
emitidas, revela que casi en su totalidad estan
relacionadas con la reproduccidn (Rand, 1988; Tabla 1). A
nivel individual, el canto de los anuros machos presenta
una gran variabilidad y tal variacion tiene importancia
para entender la comunicacidén intraespecifica (Wells,
1988). De la variacidédn de la amplitud en el tiempo
(componentes temporales) y de las frecuencias (componente
espectral) que conforman las sefiales aclsticas, se deducen
parametros que permiten caracterizar y estimar la variacioén
gque experimentan Tlas voca]jzaciones en diferentes
circunstancias sociales y relacionar su estructura con
diversas caracteristicas de T1os individuos gue las emiten

(Fig. 1).




Tabla 1, Clasificacion de las vocalizaciones de anuros machos de acuerdo a Ia circunstancia en que son
emitidas (Rand, 1988).

Tipo de canto Funcion / Contexto

Advertencia Atraccion de las hembras e indicacion de su presencia a otros machos,
Frecuentemente, emitido en forma repetida y en coro con otros machos,

Cortejo Ante la proximidad de una hembra.

Agresivo En interacciones agresivas entre machos por disputa de una hembra, generalmente
seguido de ataque o persecucion. Eventualmente, macho en defensa de huevos.

Liberacién Evitacion de un amplexo o intento de ampiexo.

Alarma Al ser capturado por un predador o al escapar de él.

LLos cantos de advertencia emitidos por los machos en Tas
agregaciones reproductivas (coros), contienen informacidn
espectral y/o temporaimente codificada, que permite el
reconocimiento de las especies (Gerhardt, 1988). Esta
informacién, que también puede ser relevante para la
atraccion de pareja y el espaciamiento entre los machos en
los coros (Rand, 1988B), fTrecuentemente sefiala atributos
fisicos de Tos emisores (e.g.: Arak, 1983, Ramer et al,

1983).

La competencia entre Tos machos anuros por la obtencién
de pareja, depende en gran medida del patrén espacial y

temporal de reproduccidén de las especies. Los anuros que
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Fig. 1. Estructura del canto. Esquemas de oscilogramas con diferente
velocidad de barrido donde se muestran los componentes

tempaorales del cento de un anuro tipo.
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presentan cortos periodos reproductives son denominados
"reproductores explosivos™. Se caracterizan por conformar
densas agregaciones, en las cuales los machos buscan
activamente a las hembras y se desarrolla una intensa
competencia por su posesidon. En cambio, los "reproductores
prolongados" conforman agregaciones reproductivas que
persisten durante més de un mes y los machos compiten
vocalmente para atraer a las hembras a sus sitios de canto
(Wells, 1977). En esta Gltima modalidad de reproduccidn, la
conducta vocal adquiere mayor relevancia para el éxito
reproductivo de los machos (Gerhardt, 1987; Roithmair,
1892; Sullivan, 19898), va que, Ta variacidén de las
propiedades acdsticas dé los cantos de advertencia, esta
relacionada con los patrones de preferencia de las hembras

por esas mismas propiedades (Gerhardt, 1981).

E1 conocimiento actual sobre 1a conducta social de los
anuros esta basado, fundamentalmente, en especies del
hemisferio norte. En nuestra batracofauna, son escasos los
trabajos conductuales. En esta tesis se estudidé la conducta

social de Pleurodema thaul, miembro de 1la familia

Leptodactyiidae. Pleurodema thaul es un sapo con amplia

distribuciéon en Chile, que presenta un prolongado periodo
reproductivo que comprende desde el inicio de la primavera
hasta el principio del verano. Durante este periodo, 1los

machos conforman coros en pozas y charcos, donde emiten su




canto de advertencia. Comparada con la de otros anuros,
esta vocalizacién es muy prolongada y esta compuesta de
numerosos pulsos de amplitud modulada (Penna y Veloso,
1990). Durante las interacciones agonisitas, que ocurren en
los coros con alta densidad de individuos, los machos de P.
t+haul producen un canto de advertencia con pulsos mas

prolongados (Penna y Solis, 1992).

La peculiar duracion del canto de advertencia de P.
thaul vy su condicion de reproductor prolongado, confieren a
este anuro interesantes caracteristicas para el estudio de
diversos factores que pueden afectar su conducta vocal e

interacciones sociales.

Diversos estudios han demostrado en forma especifica la
influencia de factores ambientales , Tisioliégicos v
sociales en la conducta vocal de los anuros (e.g. Brenowitz
v Wilczynski, 1984; Moore y Deviche, 1988; Pough et al,
1992; Wells, 1977). Sin embargo, pocos trabajos han
analizado en forma integrada los efectos de estos factores,

en la estructura del canto.

La evidencia acumulada en afios recientes, basada en el
estudio de animales en condiciones naturales, indica que
una variedad de seiflales hormonales, sociales y ambientales
activan conductas reproductivas en los vertebrados adultos

(Crews y Moore, 1986). Estas observaciones han conducido a




1la formulacién del "modelo de miltiples vias", en el cual
las hormonas esteroidales sexuales son sélo una de muchas
vias por las cuales la informacién ambiental afecta los
centros reguladores de la conducta (Moore y Mariler, 1888).
En contraposicién a este modelo, tradicionalmente se ha
pensado que factores ambientales, sociales y del medio
interno, influencian la conducta reproductiva a tavés de
sus efectos en los niveles de hormonas esteroidales

sexuales ("modelo de la via final comdn"}.

ET modelo de miltiples vias, surgido en un contexto
evolutivo, intenta explicar JTa influencia variable de las
hormonas esteroidales sexuales en la conducta reproductiva
de diferentes especies de vertebrados. En esta tesis, este
modelo ha sido extendido a nivel individual, con el fin de
conceptualizar la manera en que diversos Tactores pueden

afectar 1a conducta vocal de Tos anuros.

1.1.- INFLUENCIA DEL TAMANQO, EDAD Y CONDICION NUTRICIONAL

EN LOS COMPONENTES DEL CANTO.

La actividad vocal de los anuros machos es modulada por
factores ambientales, sociales e individuales. Entre las
variables ambientales, Tlos efectos de T1a temperatura en 1la
estructura del canto han sido extensamente estudiados en
varias especies de anuros. Frecuentemente; los parametros

temporales del canto presentan una marcada dependencia de




la temperatura (e.g. Gayou, 1984; Gerhardit, 1982;

Sullivan, 1982; Wagner, 198%9a; Zweifel, 1968).

La talla de los machos, se correlaciona negativamente
con la frecuencia dominante del canto en varias especies de
anuros (e.g. Davies y Halliday, 1978; Suillivan, 1982;
Wagner, 1989b; Zweifel, 1968). Tal variacién de Ta
estructura espectral con la talla afecta 1a eleccidn de
pareja en las hembras (Ryan, 1983; Robertson, 1986) e
influencia las interacciones agonistas entre Tos machos
anuros (Arak, 1983, 1988; Davies y Halliday, 1978; Lépez et
al, 1988; Ramer et al, 1983; Wagner, 1989b, 1992). También
ha sido estudiada 1a influencia de la condicidén nutricional
en la actividad vocal de Tos machos. La vocalizacidn es una
conducta que demanda gran cantidad de energia (e.g. Wells y
Taigen, 1986, Bucher et al, 1982) y se demostrado que Ta
eficiencia de lTos machos en Tos coros esta limitada por
restricciones energéticas (Cherry, 1993: Given, 1988;

Tejedo, 1992).

La variacidn del canto con 1a edad de los machos ha sido
pocc investigada. Sé6lo un estudio, realizade en un hilido
norteamericano que considerd esta variacién, informd que la
edad 6sea y Ta frecuencia dominante estan correlacionados

con la talla (Lykens y Forester, 1987).

E1 primer objetivo de esta tesis es determinar 1la




contribucidén de la edad, talla y condicidn nutricional, a
la variabilidad interindividual en la estructura del canto

de los machos de Pleurodema thaul.

1.2.~- REGULACION HORMONAL DE LA CONDUCTA VOCAL

La conducta reproductiva de los anfibios es afectada,
como en otros vertebrados, por el sistema neurcendocrino.
Los anuros machos que habitan zonas templadas presentan
actividad reproductiva estacional {(Moore y Deviche, 1888;
Dueliman, 19992; Wells, 1977). Las especies con este tipo
de reproduccidn, presentan una variacidén concomitante en
sus niveles de andrégenos (Licht et al, 1983; Mendonca et

al, 1985; Moore et al, 1983; Zerani et al, 1891).

La influencia de hormonas esteroidales y neuropéptidos
en la mantencidn y activacién de conductas reproductivas ha
sido demostrada en varias especies de urodelos y anuros,
cuyos ciclos reproductivos estan correlacionados con
cambios estacionales en sus niveles hormonales (Moore,
1983). Diversos estudios indican que en los anfibios machos
Tos esteroides testiculares; testosterona (T) vy
50o~dihidrotestosterona (DHT) v el neuropéptido
argininavasotocina (AVT), son 1os factores hormonales
predominantes en la regulacién de Ta conducta sexual (Moore
y Deviche, 1988). Més aun, Moore (1978) ha mostrado que

existe un efecto sinérgico entre estos Tfactores. De

~—




acuerdo a estos resultados, 1os andrégenos tendrian un rol
permisivo en las conductas sexuales, en tanto que, los

neuropéptidos activarian estas conductas.

En los anuros machos, se conoce poco la relacidn entre
niveles de andrédgenos y manifestaciones conductuales
reproductivas. En condiciones naturales, se ha establecido

en ETeutherodactylus coqui, que una disminucidn en Tlos

niveles de T estdn asociados con el inicio, pero no con la
mantencidén del cuidado parental (Towsend et al, 1987;

Towsend et al, 1991). En Rana catesbeiana, el inicio de T1a

actividad vocal y el establecimiento de territorios se
correlaciond positivamente con un incremento en Jlos niveles
de T y DHT, en un muestreo a nivel poblacional. 8in
embargo, a nivel individual, no se encontrd una correlacion
entre estos andrdégenos y la actividad vocal y defensa

territorial {Mendonca et al, 1885)}.

En anuros, esteroides gonadales regulan Tlas conductas
sextales a nivel de algunos nlacleos del sistema nervioso
central y en las vias sensoriales y motoras (Moore vy
Deviche, 1988). En anuros machos, ‘Jlos factores hormonales
(T, DHT y AVT) afectan la produccidén y percepcidn de
sefiales aclsticas (Moore y Deviche, 1988; Penna et al,
1992). Estudios autorradiogrdficos indican que neuronas de
dreas y ntcleos cerebrales involucrados en la percepcidn y

emision de sefales actsticas, concentran T y
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50~dihidrotestosterona (Kelley, 1980; Wetzel y Kelley,

1983). Ademas, la T influye en 1a diferenciacidon sexual de
estructuras neurales involucradas en la vocalizacidn de los
machos (canto de advertencia y de liberacion) y un efecto
masculinizante de éstas en las hembras (Schmidt, 1980,

1982, 1983). En Rana pipiens Tos musculos Jlaringeos

intrinsecos presentan actividad electromiografica
estrechamente asociada con la produccidon de sonidos (canto
de liberacitn), evocados por estimulacidn de nicleos (e.g.:,
tegmento del 1istmo-trigeminail, area predptica) que
concentran T (Schmidt, 1980). Se cree que la testosterona
actuaria directamente sobre estas estructuras, sin requerir
su conversion a estradiol (Kelley, 1978; Schmidt, 1982,

1983}, como se creia previamente (Callard et al, 1978).

Resultados de estudios realizados en condiciones de
laboratorio, en que se ha utilizado Ta administracién
exdgena de andrégenos, sugieren gque estos esteroides
regularian 1a via final comin para Ta conducta vocal
(Kelley, 1880), pero sus variaciones y efectos en 1la
estructura del canto, en condiciones naturales, no ha sido

investigada.

E1l segundo objetivo de este trabajo es analizar 1la
influencia de 1a testosterona en la estructura temporal vy
espectral del canto de advertencia de P. thaul, en

individuos que interactian socialmente en condiciones
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naturales.

1.3.- CONDUCTA Y ESPACIAMIENTO DE LOS MACHOS EN LOS COROS

Caracteristicas comunes de Tla conducta social y
estructura de los coros de anuros machos con reproduccidén
prolongada, son: i) la emisidén de cantos desde posiciones
temporalmente estables y ii1) la mantencidén de espaciamiento
entre los individuos que cantan (Wells, 1977). La mayoria
de los machos de las especies de este tipo, emiten cantos
agresivos o de encuentro ante la proximidad de otros
machos vy cantos de advertencia que indican su presencia a
otros machos y que también atraen a las hembras de su
especie (e.g. Backwell y Passmore, 1990a; Brzoska vy

Schneider, 1982; Wagner Jr., 1989; Whitney, 12880).

En varias especies de anuros se ha determinado que
existe una distribucién no aleatoria de Tos machos que
conforman coros (e.g. Awbrey, 1978; Dyson y Passmore,
1992: Robertson, 1984; Wilczynski y Brenowitz, 1988;
Whitney y Krebs, 1875), 1a cual resultaria de 1la
interaccidn de factores ambientales y sociales. La
disponibilidad de sitios de refugio , ventajosos para la
oviposicién (Stewart, 1983; Backwell y Passmore, 1990b;
Emerson y Inger, 1992) o propagacidn del canto (Wells y
Schwartz, 1982), constituyen condiciones ambientales que

pueden afectar la disposicidon espacial de los machos. Entre
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los factores sociales, la densidad de los coros influye
significativamente en la conducta de espaciamiento
(Blackwell y Passmore, 1990a; Brenowitz et al, 1984; Dyson
y Passmore, 1992). Diversos estudios han demostrado que la
intensidad del canto de los vecinos constituye una clave
por medio de la cual los individuos regulan su posicidn en
el coro (Brenowitz et al, 1984; Gerhardt et al, 1989;
Brenowitz, 1889; Robertson, 1984). La distancia entre Tos
machos es tal que, la vocalizacidén de sus vecinos se
mantiene bajo un cierto umbral de intensidad (Brenowitz,
1989; Telford, 1885). La superacién de este umbrail
determina 1a emisién de cantos agresivos (Rose y Brenowitz,
1981) y eventualmente agresién fisica (Brenowitz, 1989;

Wagner Jr., 1989).

Pleurodema thaul no posee un canto agresivo distinto al

de advertencia. Sin embargo, resultados de experimentos de
estimulacidén con cantos homoespecificos indican que P.
thaul modifica la estructura temporal de su canto de
advertencia, dependiendo de la 1intensidad del estimulo
(Penna vy Solis, 1992). Dada 1a relacidn entre la distancia
a que se ubica una fuente emisora y la intensidad del
sonido, estos resultados sugieren que el canto de
advertencia de P. thaul tiene un rol regulador de 1la

disposicidn espacial que adoptan los machos.

E1l objetivo de esta parte de 1a tesis es determinar 1a
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influencia de la intensidad de los cantos y distancias
interindividuales en la organizacion y conducta vocal de

los machos de P. thaul, en sus agregaciones reproductivas.




2.—- MATERIALES Y METODOS

2.1.- PROCEDIMIENTOS DE TERRENO.

Los animales usados en este estudio fueron muestreados
en dos localidades de Chile central: Aguas Buenas (Lat.
34°42' S, Long. 70°53' W) y Pichilemu (Lat. 34°24' S, Long.
72°01* W), durante dos temporadas reproductivas desde

Agosto 1992 a Enero 1993 y Agosto 1993 a Enero 1984.

Inmediatamante desples de grabar su canto, cada macho
fue capturado vy se mididé 1a temperatura del agua en la
posicién en que se encontraba. Ademas, se determind el peso
(x 0.1 g) v 1a talla (longitud hocico-urostile, * 0.1 mm),
removiendo previamente el exceso de agua de Ta superficie
corporal, con papel absorbente. Posteriormente, se amputé
el dedo mas Targo (3°) de la extremidad anterior derecha, a
nivel de 1a tercera falange. Los dedos fueron mantenidos en
formalina (10 %) hasta su procesamiento. Para el
reconocimiento de los individuos en subsecuentes capturas,
se realizaron dibujos del patrdn de manchas dorsales y en
algunas ocasiones, se marco el Tlugar de captura con
banderillas recubiertas de pintura fluorescente. Despiies de
estos procedimientos, Tos animales fueron liberados en su

sitio de captura.
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2.2.—- REGISTRO Y ANALISIS DE LAS VOCALIZACIONES.

E1l canto de advertencia emitido por Tos machos fue
registrado con una grabadora-cassette estereofdnica
Marantz PMD-430 y un micréfono direccional AKG CK-9,
situado a 50 cm del individuo. Se analizaron los parametros
temporaies v la frecuencia dominante de 10 a 20 cantos por
animal. En un osciloscopio con memoria (Tektronix 5113) se
midié la duracién del canto, numero de pulsos por canto,
frecuencia de pulsos {pulsos/s), nimero de modulaciones de
amplitud por pulso, frecuencia de modulacidn de amplitud
{modulaciones de amplitud/s} y la duracién de Tos pulsos.
La frecuencia dominante se determiné en un computador PC
286, provisto con una tarjeta de adguisicion de datos (Data
Transiation 2821)}. Se registraron y analizaron l1os cantos

de 38 machos.

En esta tesis los componentes del canto son referidos
como pulsos en vez de notas, que fue la nomenclatura
utilizada en un trabajo previo realizado en esta especie
(Penna y Veloso, 1990). Actuaimente, pulso es 1la
denominacién mas comunmente utilizada en los trabajos que

describen Ta vocalizacidn de Tos anuros.

~

2.3.- DETERMINACION DE LAS EDADES.

La edad d6sea fue determinada mediante el uso de métodos

histoldgicos convencionales de corte y tincidn. El
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procedimiento descrito por Acker et al (1986), fue
modificado de la siguiente forma: 1las falanges fueron
descalcificadas en EDTA durante 48 horas y posteriormente
incluidas en parafina. Cortes transversales (7 um de
grosor) obtenidos de la porcidn medial de la diafisis,
fueron tefidos con hematoxilina de Harris y montados en

porta-objetos con Permount.

La edad se determiné contando el ndimero de Tlineas de
detencidn de crecimiento (resting l1ines) de acuerdo a
Hemelaar y Van Gelder (1980). La edad dsea de 60 machos fue
estimada independientemente por dos observadores,
obteniéndose iguales resultados en la asignacidén de la edad
de 51 individuos (85 %). lLas placas correspondientes al 15
% de discrepencia fueron proyectadas en una pantallia de
televisidn, mediante un sistema de video acopladoc a un

microscopio, y discutidas hasta alcanzar consenso.
2.4.—- ESTIMACION DE LA CONDI@ION NUTRICIONAL.

La condicidén nutricional de 38 machos fue estimada
utitizando el indice de Quetelet (peso/tal]ag), un
indicador cominmente usado para evaluar el estado

nutricional en humanos (e.g. Heymsfield et al, 1994).

2.5.— DETERMINACIONES HORMONALES.

Se capturaron machos a los cuales se habia observado su




17

conducta y registrado su canto. Inmediatamente, se
determinéd el peso, la talla y se extrajo una muestra de
sangre, mediante puncién cardiaca con una jeringa de
tuberculina heparinizada. Este procedimiento normalmente
duré menos de 20 minutos. A continuacidn, las muestras de
sangre (n=34) fueron traspasadas a tubos de
microhematocrito, sellados con masilla (CRETOSIL) vy
mantenidas en posicién vertical hasta su centrifugacidn
dentro de las dos heoras siguientes. En terreno, el piasma
fue mantenido en hielo seco y posteriormente almacenado a

- 70°C en el laboratorio hasta la determinacidn de T.

Con el fin de determinar los efectos de 1a manipulacién
y mantencién en cautiverioc en el nivel de testosterona
plasmatica, un grupo de machos (n=14) fue muestreado a
diferentes intervalos de tiempo entre su captura y l1a toma

de muestra de sangre.

La concentracidén de T plasmatica se determind mediante

radiocinmunoensayo (RIA), usando una técnica de fase sélida

con reactivos disponibles comercialmente (Diagnostic
Products Corporation). Debido a que no fue posible obtener
1a cantidad estandar de plasma requerida por la técnica (50
ul), se realizaron diluciones con 1a solucidén blanco. Los

valores obtenidos de esta manera cayeron dentro de la curva

de calibracidén realizada con diversas concentraciones

estandar de T. Ademds, duplicados de muestra de un mismo
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macho, conteniendo uno de elios el doble de cantidad de
plasma, dieron como resultado concentraciones de T

similares.

Con el fin de evitar distorsiones debidas al muestreo,
en los andlisis s6lo se consideraron aguellas muestras de
sangre con hematocritos mayores a 14%. Este valor se
corresponde con los minimos descritos previamente para

anuros de baja altitud (Ruiz et al, 1987).

2.6.- ESPACIAMIENTO DE LOS MACHOS Y EXPERIMENTOS DE

ESTIMULACION.

Antes de comenzar Tlos registros y experimentos de
estimuiacidén, en cada coro estudiado (n=3), se determind en
forma aproximada el numero de individuos que 1o conformaba,
se observaron 1las ubicaciones de éstos y 1a de sus vecinos
mas proximos, SO0lo se registraron aguellos machos que
permanecieron en el mismo lugar de avistamiento durante al
menos 10 minuvtos. Transcurrido este lapso, se grabd y midid
la presién de sonido del canto del animal foco (RMS, SPL re
2 x 1079 Newton/mz) , con un sonémetro Realistic (Fast, C
weighting) situado a 50 cm del animal. También se midid la
distancia a que se encontraba el vecino mds préximo y la
presidon de sonido de su canto en la posicidn del animai
foco, situando el sondmetro inmediatamente por sobre éste y

apuntando hacia su vecino.
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Para evaluar el efecto que tiene la intensidad con que
son percibidos los cantos de los vecinos en la conducta
vocal de los machos, se realizaron experimentos de
estimulacién con cantos homoespecificos de intensidad
variable. Al variar la intensidad con gue es reproducido el
estimulo (canto), es posible simular la presencia de un
macho (vecino) a diferentes distancias del animal

estimulado (foco).

Los experimentos de estimulacidn se realizaron con
aquellos machos que se encontraban mds alejados del nidcleo
del coro. Con el fin de adecuar los parametros del estimulo
a la temperatura en que se realizaban los experimentos, se
utilizdé como estimulo un canto del mismo sujeto
experimental (animal foco). Este canto fue elegido al azar

y grabado inmediatamente antes del inicio de 1los

experimentos en una cinta sin fin, de 30 segundos de
duracidén. E1 estimulo fTue reproducido mediante un
toca-cassette SONY TCD-5M, un amplificador Alpine 3540 vy
un parlante que se ubicdé frente al animal (100-275 cm).
Atenuadores dispuestos en serie con el amplificador,
permitieron controlar la intensidad de los estimulos en
pasos decrecientes de 6 dB. Se realizaron cinco

estimulaciones para cada intensidad, midiendo cada vez 1a

presidon de sonido (a 50 cm) de la respuesta del animal.

Finalizada 1a sesidon, se determind la presion de sonidoc del




estimulo en 1la posicidn del animal estimulado,

reproduciéndolo a las diferentes intensidades ensayadas.

Para la determinacién de promedios de intensidad, 1os
valores de presién de sonido fueron convertidos a medidas
lineales de presién absoluta (0 dB SPL = 2 x 10-5
Newton/mz), promediados y luego reconvertidos a presidon de

sonido (SPL re 2 x 10~° Newton/mz).
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3.-RESULTADOS

3.1.- VARIACION DE TEMPERATURA.

En ambas localidades se observd un incremento sostenido
de las temperaturas hacia el mes de enero y un decremento
en la diferencia entre la temperatura del agua y el aire
(Fig. 2). Sin embargo, la temperatura del agua en Pichilemu
fue 4-5 grados superior a la registrada en Aguas Buenas.
Esta diferencia puede deberse a Ta ubicacidn geografica de
ambos Tugares y las caracteristicas de ambos sitios de
registro. En Pichilemu se trabajé en Tos margenes de una
extensa lTaguna (Bajel) con abundante vegetacién aclatica y
drenaje natural. Los sitios de trabajo en Aguas Buenas
fueron, con excepcién del tranque Los Alcones (30 x 30 m
aprox.), pozas (20 x 12 m aprox.) situadas en el curso de

un arroyo con flujo constante de agua.
3.2.- OBSERVACIONES CONDUCTUALES.

ET nimero de machos que conformaban los 5 coros
estudiados flutdo entre 3 y > 50. Los coros de mavor
densidad correspondieron a un tranque artificial (Los
Alcones, > 50 individuos) y a un coro observado al inicio
de la temporada reproductiva de 1992 (Agua Buena, 9-15
individuos). E1 resto de las agregaciones comprendid entre

tres y seis machos.
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La actividad observada en los coros fue de tipo
crepuscuiar. Esta se iniciaba coincidentemente con ia
disminucidén de luminosidad (< 1 Tux) y cesaba al alba. Los
machos comenzaban a vocalizar en forma sincrénica e
jintermitente, con pausas de duracién variable, determinando
en conjunto 1o que se denomindéd "oleada de canto".
Frecuentemente, el numero de sapos que participaba en el
coro y la frecuencia de las oleadas de canto, fue mayor
durante 1a primera mitad del periodo de actividad. La mayor
parte de los registros y observaciones se realizaron entre

Tas 2100 vy 0300 horas.

En los coros con mayor numero de individuos, los machos
presentaban una gran movilidad. Fue frecuente observar que
machos vocalizandoe a distancias interindividuales
inferiores a 50 cm por algunos minutos, cambiaron juego de
posicién. En los coros menos densos, Tos machos mantuvieron
las posiciones desde donde vocalizaban, en sucesivos
periodos de observacion. Mas adn, mediante Ta
identificacidon de algunos animales y sus respectivas
posiciones, se pudo determinar una gran fidelidad por el
Tugar de canto. Varios machos (6/10) fueron observados a
distancias inferiores a un metro del Tugar de su primer

avistamiento, luego de dos semanas.

Un total de 11 hembras fueron capturadas durante las dos

temporadas reproductivas, cinco de las cuaies estaban en
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amplexo. E1 numero total de machos capturados en el mismo
periodo fue 71. Estos valores indican una razén operacional
de sexos (R0OS) fuertemente sesgada hacia tos machos. La
talla de los machos en amplexo sexual, no fue diferente de
1a de los machos no apareados (ANOVA de una via, tyup=
1.474, p> 0.05) y no se encontrd una correlacidn
significativa entre las tallas de los machos y hembras en

amplexo (r= 0.24, p> 0.05).

3.3.- RELACIONES ENTRE LOS PARAMETROS DEL CANTO Y LA

TEMPERATURA.

Los promedios y rangos, resultantes del analisis de los
pardametros del canto de advertencia, concuerdan con 1los
valores reportados por Penna y Veloso (1990), (Tabla 2).
Todos los parametros temporales mostraron una significativa
variacion con la temperatura. Sin embargo, el efecto de 1a
temperatura en la duracion del canto es menor que en las
demdas caracteristicas temporales; sdélo un 9.9 % de la
variabilidad de éste parédmetro es explicada por esta
variable ambiental (Tabla 2). La frecuencia dominante varid
independientemente de 1a temperatura en el rango

estudiado (8.8-24.5 °C).

Con el fin de excluir la influencia de la temperatura,
los parametros temporales fueron ajustados a 15 °C, de

acuerde a 1los valores predichos por Tlas ecuaciones de




Tabla 2. Promedios, rangos y regresiones lineales de los pardmetros del canto con la

temperatura del agua.(n=45 para todas las variables; rango de temperaturas: 8,8 - 24,5 °C)

Variable

Duracion del canto

(s)

Niimero de pulsos

Frecuencia de pulsos
(pulsos/s)

Niumero de modulaciénes
de amplitud
(m.a.)

Duracidn de Ios pulsos

(ms)

Frecuencia de
modulaciones de ampitud
(m.a./ms)

Trecuencia dominante
(Hz)

Promedio
(rango)

4,5
(1,9-9,9)

46,6
(16,4 - 95,8)

10,2
(6,2 - 15,3)

5,7
4,5-6,7)
51,9
(35,0 - 78,8)
0,11
(0,07 - 0,19)

2160
(1914 - 2441)

Ecuaciéon r

y=2,26+0,15x 0,31*
y=-730+3,63x 0,59 **
y=3,15+0,47x 0,80 **
y=432+0,09x 049 **
y=28232-2,04x -0,73 **
y=0,017+0,006x 0,95 **

y=2090 +4,71x 0,13

0,650

0,244

0,533

0,904

0,019

*p<0,05 ** p<0,001

25
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regresion correspondiente. Este fue el valor promedio
aproximado de temperatura del agua, a la cual P. thaul fue

observado cantando.
3.4.- CRONOLOGIA OSEA.

Las frecuencias y rangos de nimero de Tineas de
detencidn de crecimiento (LDC) fueron similares entre las
muestras de 1992 y 1993 (tgzg=0,4 p> 0.05), y por lo tanto,
los datos se consideraron agrupados en los andlisis

posteriores.

E1l namero de LDC que presentaban los machos fluctud
entre dos vy siete (x= 4.06; Fig. 3), encontrandose las
mayores frecuencias en las clases corespondientes a tres y
cuatro LDC (Fig. 4). Un anadlisis de regresidén lineal reveld
una baja, pero significativa relacidon entre la talla y la
edad 6sea (rg= 0.340, p< 0.05, n= 60; Fig. 5). Sin embargo,
no se observaron diferencias significativas entre las
tallas de las diferentes clases de edad (ANOVA de una via,

F5’54= 1.75, p= 0.137).

3.5.~ RELACIONES ENTRE EDAD, TALLA, CONDICION NUTRICIONAL Y

CARACTERISTICAS DEL CANTO.

En la tabla 3 se presentan las correlaciones entre los
atributos de 1los machos (taila, peso, edad y condicién

nutricional) y 1los paréametros del canto. Sdlo se




Fig. 3. Cortes transversales a trvés de la didfisis de falanges
de machos de Pleurodema thaul. (a), {b), (c): individios
de 2, 4 y 7 ahos, respectivamente. (x 300).
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Tabla 3. Coeficiente de correlacion entre atributos de los machos y pardmetros del canto.
Los parametros temporales fueron ajustados a 15°C (n=38; * p<0,05).

Frecuencia Duraciéon Namero de Frecuencia Duracion Nitnero de  Frecuencia de
dominante  del canto pulsos depulsos depulsos modulaciones modulaciones
amplitud de amplitud

Fdad -0,226 0,075 - 0,041 - 0,234 0,161 0,066 -0,278

Talla -0,322 * 0,027 - 0,033 0,029 0,061 0,106 -0,175

Peso -0,143 0,236 0,172 0,050 - 0,050 0,129 - 0,004

Indice 0,132 0,344 * 0,315 0,097 -0,164 0,097 0,131
Quetelet

encontraron correlaciones estadisticamente significativas
entre la frecuencia dominante y la talla (Fig. 86) y entre
1a duracion del canto y la condicidén nutricional de los
animales (Fig. 7). Analisis de regresidon multiple
(stepwise) realizados con cada paradmetro del canto como
variable dependiente y los atributos de lTos machos como
variables independientes, confirmé que sélo la variabilidad
de 1a frecuencia dominante vy de la duracidén del canto son
explicadas por modelos de una variable basados en la talla
(rz; 0.103, p< 0.05) y la condicién nutricional (r2= 0.118,

p< 0.05), respectivamente.
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3.6.~ VARIACION ESTACIONAL DE LA TESTOSTERONA.

No se observaron diferencias significativas entre 1los
niveles de T registrados en ambos sitios de muestreo
{ANOVA de una via, t32= 0.674, p> 0.05) ni entre periodos
de muestreo para cada uno de los sitios (ANOVA de una via,
F5,28= 0.942, p> 0.05). No obstante, 1a variacién de estos
niveles en Aguas Buenas, en donde se realizdé un muestreo
més complieto y regular, sugiere un patrdén estacional, con
uit aumento progresivo a partir de agosto hasta alcanzar
maximos valores entre los meses de octubre y diciembre,

declinando hacia fines del mes de enero (Fig. 8)

Dado gque no se encontraron efectos de Ta localidad ni de
1a época en que se realizd el muestreo en los niveles de T
registrados, en Tos anélisis que siguen estos wvalores se

consideran como una Unica muestra.
3.7.~ EFECTO DE MANIPULACION EN LOS NIVELES DE T.

La figura 9 muestra el efecto del tiempo transcurrido
entre la captura del animal y la extraccidén de sangre. Se
aprecid un drastica disminucién de la [T] durante las
primeras horas, probablemente debida al estrés que sufren
Tos animales por la manipulacidn y extraccidon de su medio.
Luego de transcurridas aproximadamente 10 horas, se
obtuvieron los valores minimos de T. ET decaimiento en

nivel de T se ajusta a un modelo de regresidén exponencial
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{(r= -0.78, p< 0.001) con intercepto en 87.9 ng/mL. Este
valor es concordante con el maximo valor observado en Tlos
animales muestreados durante 1983 (76.79 ng/mL), si se
considera el Tlapso que tomé el procedimiento de extracciédn

de sangre.

3.8.- RELACIONES ENTRE TESTOSTERONA, CONDUCTA VOCAL,

CARACTERISTICAS FISICAS Y CIRCUNSTANCIA SOCIAL.

Un analisis de correlacion mialtiple gue considerod:
caracteristicas fisicas {peso, talla, condicidn
nutricional), parametros temporales vy espectrales del canto
vy la temperatura, reveld la existencia de relaciones
estadisticamente significativas entre Ta [T] plasmatica y
el nimero de pulsos del canto (r= 0.36, p=0.037, n=34; Fig.
i0) v T1a temperatura del agua en el sitio en que el animal
fue registrado (r= 0.34, p= 0.049, n=34; Fig. 11). La
pendiente de la curva de regresién indica que el efecto de
1a temperatura en la [T] es moderado, alcanzando a 2.1
ng/mL por grado Celcius. Luego de ajustar Jlos valores de
[T] a 15 °C, utilizando ese valor, Ta significancia de la
regresion entre [T] vy nimero de pulsos (r= 0.324, p= 0.061)

disminuye de 96 a 94%.

Atin cuando la correlacidn entre la [T] v Ta edad no
alcanza significancia estadistica (rs= -0.319, p= 0.10,

n=26), se observa una disminucién en Tos niveles de T
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conforme aumenta la edad de los machos (Fig. 12).

Se realizdé una comparacidon de Tos niveles de T de
individuos que se encontraban vocalizando aislados vy
aquellos que cantaban agrupados conformando coros. Se
distinguieron dos circunstancias sociales: machos que se
encontraban formando parte de coros e interactuaban
vocaimente (rango de distancia interindividual: 1-7 m; n =
29) y aquellos que se encontraban relativamente aislados, a
distancias superiores a 20 m de sus vecinos mds préximos (n
= 4). En esta Gl1tima circunstancia, se considerd como
criterio de distincidén que la presidn de sonido del canto
del vecino mds préximo, en la posicidn del animal
estudiado, fuera menor a 50 dB SPL. E1l resultado de este
analisis indicé que los machos que cantan aisladamente
presentan concentraciones plasmaticas de T
significativamente menores que aquellos machos gue
interactian activamente (t32= 2.038, p< 0.05; Fig 13). A1l
considerar el efecto de la temperatura en el nivel de T, la
significancia de esta diferencia disminuye de 96 a.94%.

Los machos aislados fueron muestreados en un periodo en
que P. thaul presentaba una sostenida actividad
reproductiva (27/09, 8-12/10 vy 08/01) vy TJa diferencia
entre sus valores maximo y minimoe fTue de 12 ng/mbL. Esto
sugiere lTa ausencia de un efecto estacionmal, en el
resultado de la comparacidén entre ambas condiciones

sociales.
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Fig. 12. Variacién de los niveles de T con la edad de los machos.
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Fig. 13. Efecto de interacciones, sociales en los niveles de T.
La diferencia entre ambas condiciones es significativa (p< 0.05)
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En amplexo No apareado

Fig. 14. Niveles de T de los machos segtn circunstancia sexua
Los valores no difieren significativamente (p> 0.05).

Una prueba de t realizada con tres machos capturados en
amplexo durante 1993 y aquellos gue se encontraban
vocalizando (n= 37), no reveld diferencias significativas
en sus concentraciones plasmdticas de T (tgg= 0.633, p>

0.05; Fig. 14).
3.9.- ESPACIAMIENTO E INTENSIDAD DE LAS VOCALIZACIONES.

En 1la tabla 4 se presentan valores promedios y rangos de

las variables medidas en individuos que se encontraban en

actividad vocal.
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Tabla 4. Promedios y rangos de presiones de sonido del canto de advertencia y distancias interindividuales,
medidas en distintas condiciones sociales naturales.

Presion de Sonido del Canto

De maches en Del vecino mas De machos Distancia entre
interaccion préximo aislados animal foco y vecino
(dB SPL medido  (dB SPL: medide  (dB SPL medido mas préximo
a 50 cm del en posicion de a 50 cm del {(cm)
animat foco) animal foco) animal foco)
Promedio 86.3 733 82.6 312
D. Estandar 2.8 5.6 5.0 164.7
Coeef. Variacién (%) 32 7.6 6.0 527
Rango 79,0-90.5 58.0-82.0 77.3-88.0 98.0-784

n 27 19 6 19

Al comparar las presiones de sonido de l1os cantos de los
machos, de acuerdo a la situacién social (aislado o en
interaccion; ver criterio en 3.8) en que se encontraban, se
observé que los machos que interactdan activamente en los
coros emiten sus cantos (medidos a 50 cm) con intensidades
significativamente mayores (3-4 dB SPL) que aquellos que

vocalizan aislados ( tgq= 2.487, p< 0.05; fig 15).

Para 19 individuos, Tas distancias a que se encontraban
sus vecinos mas proximos variaron entre 98 y 784 cm. La
intensidad del canto de los vecinos, medida en 1a posicion
en que se encontraban los machos analizados, los cuales
interactuaban y permanecian temporalmente estables en sus

Tugares, Ffluctud entre 58 y 82 dB SPL (Fig. 18). No se




% 90 - 6 2T7 |
: ] N
i 80 |- /// \ |
. . N\\
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Aislados Interaccidn

Fig. 15. Presiones de sonido del canto emitido por machos en diferentes

circunstancias sociales. Las diferencias en SPL son significativas {p< 0.05).

Nimero de Individuos

Intensidad Canto Vecino (dB SPL)

Fig. 1B8. Frecuencia de intensidades del canto de vecinos mds préximos
en machos que conformaban parte de un coro.
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encontrd relacidn entre lintensidad del canto de los
machos residentes (79-90 dB SPL) y 1a de sus vecinos (r=
0.158, p> 0.05), ni con la distancia a Ta cual se ubicaban

éstos (r= 0.071, p> 0.05).

La tabla 5 muestra la respuesta vocal de 5 machos
estimulados con intensidades variables. La diferencia entre
la mayor y menor intensidad de estimulacidn fluctud entre
2§ y 15 dB SPL, en la posicidon de 1os sujetos
experimentales. La diferencia entre l1a intensidad de Tlas
respuestas de los machos, a la mayor y menor intensidad de

estimuliacién fluctud entre 0.5 vy 4.5 dB SPL.

La respuesta de la mayoria de los machos varidé cuando la
intensidad de estimulacidén fue igual o superior a 84 dB
SPL.. Los machos NC y 4794, cesaron de responder cuando la
presion de sonido del estimulo fue 84 y 87 dB SPL,
respectivamente (Fig.17b y c¢). Otro macho (2993) estimulado
con presiones de sonido de 88 y 93 dB SPL, aumentd Ta
intensidad de su canto, pero disminuyd el nimero de
repuestas a cuatro vy una, respectivamente (Fig. 17d). Luego
de la respuesta uUnica dada a 1la mayor intensidad de
estimulacion, el animal cambié de posicidn. ET1 macho
4794-RC, fTue el dnico gque no varidé la intensidad de sus
respuestas al ser estimuiado con intensidad maxima, que en
este caso fue de 90.5 dB SPL (Fig.17e). lLos machos que

dejaron de cantar, permanecieron silentes en el mismo .sitio
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Tabla 5. Experimentos de Estimulacion. Intensidad de los estimulos (le) y de las respuestas (Ir) de Jos machos.

Ie

del macho
estimulade
(dB SPL)

93.0
90.5
88.0
87.0
84.0
23.0
81.5
80.5
79.7
78.2
76.5
76.0
74.0
73.5
71.0
70.5
68.7
68.5
66.5
66.0
63.0
62.0
58.5
53.0
35.0

ent Ia posicion

Ir

69.3

69.0

68.0

67.5

68.0

macho NC
(dB SPL)

Ir

macho 2993
(dB SPL)

92.0

29.8

33.2

885

Ir

macho 4794
(dB SPL)

78.0

76.6

73.1

71.6

773

Ir
macho 4794
(recapturado)
(dB SPL)

82.0

82.2

83.0

32.0

81.5

Ir
macho 2193
(dB SPL)

8L.5

79.0

Y reanudaron

tiempo

(>S5 min)

desde el término de

su vocalizacién después de transcurrido un

la estimulacién o6

abandonaron el lugar en que se encontraban.
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(b)

Fig. 17. Experimentos de estimulacion.
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intensidades variables de estimulacién.

85
84
83
82
31
80

(e)

i I i I I i
Mgcho 4794 RC

I B TR B N

60 65 70 75 80 85 90

95




43

4.- DISCUSION

4.1.- ESTRUCTURA ETARIA DE LOS COR0OS DE P. thaul

La estructura etaria de los machos de P. thaul en Chile
central es similar a 1a reportada en otras poblaciones
naturales de sapos y ranas, en las cuales la mayoria de los
individuos se ubican en las categorias de tres y cuatro
afios {Gittings et al, 1982; Lykens y Forester, 1987; Kalb y

Zug, 1990; Acker et al, 1886).

En P. thaul, la relacién entre talla y edad es
significativa, aunque débil (r= 0.327) comparada con la que

presenta Hyla crucifer (r= 0.71, Lykens and Forester,

1987). En este hilido exigte una diferencia significativa
en la talla de los individuos de dos y tres afios, pero el
crecimiento es muy Jlimitado en los afics siguientes. En
otros anuros, cuya edad 6sea ha sido determinada, no se han
encontrado correlaciones significativas entre talla y edad
(Kalb y Zug, 1990; Gittins et al, 1982; Reading, 1891). La
baja correlacidn o ausencia de ella, entre la longitud
corporal v la edad es una tendencia general en anfibios
(Halliday y Verrel, 1988) vy refleja 1a baja tasa con gue
ocurre el crecimiento desplies de alcanzar la madurez

sexual.

E1 minimo de dos LDC halladoc entre los machos que se




encontraban cantando, indicaria que éstos inician su
actividad vocal durante el segundo afio de vida. Esto
concuerda con la edad en que inician la actividad
reproductiva otras especies: Hyla (Lykens y Forester,
1987), Bufo (Gittins et al, 1982) y Rana (Gibbons vy

McCarthy, 1984).

4.2.- EFECTO DE LA TEMPERATURA EN LA ESTRUCTURA DEL CANTO

Como en otros anuros (e.g. Sullivan, 1982; Sullivan y
Malmos, 1994; Zweifel, 1968), la frecuencia dominante del
canto de advertencia de P. thaul no depende de 1la
temperatura. La significativa correlacion entre la talla vy

1a frecuencia dominante y la ausencia de tal relacidn entre

1a edad y la frecuencia dominante del canto de este anuro,

concuerda con 1a situacidén reportada en Hyla crucifer por

Lvykens vy Forester {(1987).

La dependencia de 1a temperatura de Tos pardmetros
temporales observada en P. thaul, es de comin ocurrencia en
varias especies de anuros (e.g. Gayou, 1984; Wagner, 1989a;
Zweifel, 196é). En algunas especies de Bufo, que como P.
thaul, producen prolongadas vocalizaciones compuestas por
numerosos pulsos, la duracidn del canto experimenta un
moderado cambio con ta temperatura, en comparacidén con

otros componentes temporales (Sullivan y Wagner, 1988;

Sullivan, 1992; Zweifel, 1968). Mas alin, en Bufo woodhousei
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australis 1la duracién del canto no es afectada por 1la

temperatura (Sullivan, 1982).

Sorprendentemente;, en P. thaul la duracidén del canto
estda positivamente correlacionada con la temperatura,
contrastando con 1a correlacidn negativa que existe en
especies de Bufo, que emiten cantos prolongados (Zweifel,
1968; Sullivan y Wagner, 1988; Sullivan, 1992). Esta
dependencia positiva de 1a duracidén del canto con 1la
temperatura estd determinada por Ta gran magnitud de 1a
pendiente (+3.63) de Ta curva de regresidn entre el nimero
de pulsos y esta variable, 1o cual compensa el efecto
negativo en la duracion del canto de un incremento en Ta
frecuencia de pulsos y acortamiento de la duracidn de los

pulsos con la temperatura (Tabla 2).

Es improbable que 1a relacidn observada entre Ta
temperatura y l1a duracion del canto sea debida a una falla
metodolégica durante la medicion de esta variable, ya que
P. thaul wvocaliza mientras flota en el agua, un elemento
térmicamente estable relativo al aire. Ademas, la validéz
de las mediciones de la temperatura del sustrato ha sido
estimada por Suliivan y Hinshaw (1890), quienes encontraron
una mds alta correlacion entre los pardmetros temporales y

la temperatura en la posicidn del animal que con 1la

temperatura corporal.




486

4.3.- INFLUENCIA DE LA CONDICION NUTRICIONAL EN LOS

COMPONENTES TEMPORALES DEL CANTO.

La vocalizacidn tiene un alto costo energético en
diferentes anuros {e.g. Wells v Taigen, 1986; Bucher et al,
1982), pudiendo determinar incrementos en la tasa
metabdélica de 400 a 2400% y de 24 a 55% por sobre los
niveles de reposo y ejercicio forzado, respectivamente
{Bennett, 1986; Wells y Taigen, 1992). Este es un proceso
muy ineficiente, que alcanza a 1o més a un 1,2 % de

eficiencia en el Tleptodactilido Physalaemus pustuliosus

(Ryan, 1985). En Rana virgatipes, los machos pierden peso

corporal y masa lipidica durante la actividad reproductiva
y su tasa de crecimiento esta inversamente relacionada con

el esfuerzo de canto (Given, 1988). En Bufo rangeri, la

tasa de canto estda relacionada con una pérdida de peso
diaria promedio (Cherry, 1993). No se han realizado
mediciones metabdlicas durante Ta actividad vocal en anuros
que producen cantos prolongados como los de P. thaul, pero
la demanda energética es concebiblemente alta en estos
anuros, si se considera que el metabolismo (Vgo) es
proporcional a la extensidon del canto {(Taigen v Wells,

1985).

E1 alto gasto energético de P. thaul en 1a actividad

vocal es consistente con la condicién de reproductor

prolongado de este anuro. Los machos de especies con este
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modo de reproduccidén invierten mas energia en cantar, que
en la bisqueda de hembras (Wells, 1977). Concordantemente,
los machos de P. thaul presentan una notable fidelidad por
sus sitios de canto, ubicandose en el mismo lugar durante
varias noches consecutivas. Mas aldn, en las agregaciones
corales estudiadas, 1os machos se encontraban ampliamente
espaciados y sus 1interacciones eran mediadas por

vocalizaciones, no observandose disputas fisicas.

En P. thaul, Ta magnitud de 1a variacidén interindividual
de l1os componentes del canto es diferente. Los coeficientes
de variacidn para la frecuencia dominante y la duracidén del
canto (compensada por temperatura) son 5.8 % vy 34.8 %,
respectivamente. Estos valores caen dentro de los rangos de
propiedades estaticas y diné&micas de los cantos, sensu
Gerhardt (1991), respectivamenite. La talla y 1a condicion
nutricional muestran una variacidn concordante con Tlas
diferencias observadas entre ambos parametros del canto
(7.2 % y 12.0 %, respectivamente), 1o cual enfatiza Ta
relevancia de l1os atributos fisicos de los machos en Ta
estructura de Tas voca]?zagiqges. La restringida variacién
de Ta talla, resulta del lento crecimiento que experimentan
los machos sexualmente maduros (ver 4.1), en tanto que, la
mayor variacidén en la condicidén nutricional, probablemente
estd relacionada con Jla pérdida de peso durante Tla

actividad reproductiva, como ha sido observado en otras
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especies (Given, 1988; Tejedo, 1992).

4.4.- INFLUENCIA DE LOS NIVELES DE TESTOSTERONA EN LA

CONDUCTA VOCAL DE P. thaul.

En forma similar a 1o descrito en otras especies de
anuros con reproduccidn prolongada (Licht et al, 1983;
Mendonca et al, 1985; Zerani et al, 1991), P. thaul
presenta tendencia a una variacidén estacional en sus
niveles de testosterona, ain cuando esta no es
significativa . El1 1incremento de este esteroide coincide
con el establecimiento e inicio de Ta actividad vocal de
1os coros. Sin embargo, existe una gran variabilidad
interindividual en la concentracian plasmatica de T y en la

conducta vocal de este anuro.

La relacion encontrada entre el nivel de T vy el ndmero
de pulsos del canto de advertencia de los machos de P.
thaul, constituye una primera evidencia de la influencia de
este andrdgeno en la estructura de la vocalizacidén de los
machos, en condicicones naturales. Experiencias previas,
realizadas en condiciones de Tlaboratorio y utilizando
implantes de este andrdégeno y/o castracidn, han determinado
también un efecto de este andrdgeno en la estructura

temporal del canto. Machos castrados de Xenopus laevis,

presentan actividad vocal (tiempo total de canto)

proporcional a 1a dosis de T aplicada (Wetzel v Kelley,
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‘ 1983). Ademas, hembras de esta misma especie,
‘ ovariectomizadas y tratadas con testosterona, producen un
canto de liberacién aberrante (M"atypical ticking'), con un
mayor numero de pulsos ("clicks") y una alteracién en su

patrén de emisidn (Hannigan y Kelley, 1986).

E1 hecho de que sélo el numero de notas y no otro
componente temporal aparezca influido por el nivel de T,
puede deberse a un efecto diferencial de 1a testosterona o
sus metabolitos, dihidrotestostercona y estradiol, en
componentes discretos del sistema vocal, por ejempilo:
laringe, misculos laringeos intrinsecos, neuronas motoras,
nicTeos vocales del CNS (Hannigan y Kelley, 1886; Kelley,

1980; Schmidt, 1980, 19883)

Los niveles mds bajos de T, que presentaron los machos
aislados, en comparacién con aquellos que interactuaban en
coros, sugiere gque los estimulos sociales pueden +inducir

cambios en los niveles de andrédgenos en esta especie.

Rapidas y notables variaciones en 1a concentracidén de
hormonas en el torrente sanguineo, debidas a 1las
- ~
s
interacciones sociales de los animales, han sidoc descritas

previamente en aves y mamiferos (Becker et al, 1992;

Harding, 1981; Wingfield y Wada, 1989). En peces, la

mantencidén de machos en aislamiento social produce una

significativa reduccidn en Tos niveles de T y

O
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corticoesteroides, en relacidén a machos mantenidos en un
ambiente social, sugiriendo que los estimulos sociales
inducirian un incremento en Ta produccidén testicular de

hormonas androgénicas (Hannes y Franck, 1983).

En anuros, existen antecedentes de cambios hormonales

relacionados con estimulos sociales. En Bufo marinus se

determiné una relacidn inversa entre l1a distancia a que se
encontraban los machos de Tas agregaciones reproductivas vy
Ta concentracidon de T plasmatica {(Orchinik et al, 1988). En

Rana temporaria, machos estimulados con el canto de

advertencia homoespecifico, presentaron un mayor voldmen
testicular y tamafio de células y nldcleos en el tejido
intersticial, que el grupo control (Brzoska y Obert, 1880).
Esta evidencia sugiere que Tos mayores niveles de T se
alcanzan cuando Tos machos de P. thaul se encuentran en Tos

coros y no previamente a su incorporacion.

Por otra parte, los estimulics sexuales, aparentemente,
producen en los machos anuros respuestas androgénicas
diferentes, seglin el tipo de reproduccidén de Ta especie.

Los machos de P thaul, como los de Rana catesbeiana

{Mendonca et al, 1985), ambos reproductores prolongados, no
presentaron una alteracidn significativa en sus niveles de
T al ancontrarse en amplexo sexual. En cambio,

reproductores explosivos como Eleutherodactylus cogui

(Towsend y Moger, 1987), Bufo marinus (Orchinik et al,
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1988), aumentan significativamente su concentracidén de T
plasmatica al encontrarse en esta condicién. Sin embargo,
1la existencia de este patron requiere estudiar esta
respuesta en un mayor numero de especies que difieran en su

modalidad reproductiva.

La tendencia observada en P. thaul, a una disminucidn en
el curso de la ontogenia en 10os niveles de T, debe ser
confirmada y considerada como un Tactor relevante en la
conductas reproductivas de este y otros anuros. De
particular interés es la influencia que ejerce la T en el
canto de advertencia de P. thaul, va que Tla variacidon de
sus niveles con la edad, estimulos sociales y estrés,
pueden afectar en dltimo término, el éxito reproductivo de

1os machos.

4.5.- ESPACIAMIENTO Y CONDUCTA VOCAL DE P. thaul EN LAS

AGREGACIONES REPRODUCTIVAS.

La influencia de Tas interacciones socociales en 1la
conducta vocal ha sido extensamente estudiada en Tlos afos
recientes. Los encuentros antagonistas afectan 1a
estructura espectral (Lépez et al, 1988; Wagner, 1989b) vy
temporal (e.g. Schwartz 1989; Wells, 1989) de 1os
componentes del canto. En P. thaul , la agresividad de 1las

respuestas vocales estd conspicuamente codificada en la

duracién de los pulsos. En experimentos de estimulacion con




cantos naturales, los machos fesponden a estimulos de
intensidades aproximadas a 90 dB SPL (peak) con pulsos
prolongados que no son producidos en respuestas a
estimulos de menor intensidad. La duracidén del canto
también wvaria con T1a intensidad del estimulo (Penna vy
Solis, 1992}, sugiriendo que este parametro es afectado por
Tas 1interacciones sociales en las agregaciones corales

naturales. En Bufo valliceps, la frecuencia vy esfuerzo de

canto varia con la densidad del coro (Sullivan y Wagner,
1888) v la duracién del canto es afectada por el

espaciamiento entre 1os machos en Hyla versicolor {(Wellis vy

Taigen, 1986).

De acuerdo al criterio wutilizado por Brown vy P{erce
(1967), que considera: el tamano del coro, frecuencia con
gue los machos vocalizan y la facilidad con gue son
inhibidos de cantar, P. thaul conforma coros de intensidad
intermedia y predominantemente, de intensidad baja. 56lo el
coro observado a comienzos de 1a temporada reproductiva de
1992 v el situado en el tranque Los Alcones (Agua Buena)
presentaron intensidad intermedia. Probablemente, la
intensidad de Tos coros varie con el habitat acuatico en
gque se encuentre {(Brown y Pierce, 1867) vy también con Ta
etapa de la temporada reproductiva. Inicialmente, durante

Ta instalacién del coro, un numero creciente de machos

puede acudir a 1las pozas y charcos, determinando cortas




distancias 1interindividuales, frecuentes 1interacciones e
inestabilidad temporal y espacial en sus ubicaciones.
Posteriormente, con el alejamiento de un cierto numero de
individuos o l1a redistribucidon de los mismos en el lugar,
se alcanzaria la estabilidad y estructura (intensidad
baja), que fue caracteristica de los coros observados en

etapas posteriores del periodo de apareamiento.

La menor 1intensidad del canto observada en los machos
aislados es congruente con los resultados de 1los
experimenteos de estimulacion. Cuando Ta intensidad del
estimulo fue similar a la del ruido de fondo o a l1a minima
registrada de un vecino mas proximo (< 58 dB SPL: Tabla 4)
en Tla posicidén del animal estimulado, se obtuvieron 1los
valores mas bajos de intensidad de sus respuestas (Tabla 5
y Fig 17; b yv ¢c). Estimulos de mayor intensidad, similares
o mayores al promedio de intensidad percibido por machos en
interaccidn dentro de l1os coros (> 73 dB SPL; Tabla 4),
produjeron un ligero incremento en 1a amplitud de 1las
respuestas, que oscilé entre 0.5 v 4.5 dB SPL. Esto sugiere
que la menor intensidad de las vocalizaciones de los machos
aislados, es debida a 1a ausencia de interacciones

acusticas.

Pequenias diferencias en 1la presidn de sonido, como las

observadas en las respuestas de los machos, pueden

traducirse en sustanciales diferencias en el costo
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energético del canto. Un incremento de 6 dB equivale a un
aumento aproximado de cuatro veces en la potencia del
sonido (medida en watts) (Wells y Taigen, 1992). Esto
sugiere que en cualquier situacion, los machos debieran
emitir sus cantos con la menor intensidad posible, con el

fin de minimizar su gasto energético.

l.La ley del inverso al cuadrado de la atenuacidn del
sonido, predice una reduccién de 6 dB SPL cada vez que se
duplica 1a distancia desde una fuente de sonijdo
omnidirecional (Gerhardt, 1975). Si se considera 1la
intensidad promedio con que emiten (86 dB SPL) y perciben
(73 dB SPL) las vocalizaciones Tos machos que interactuaan
en coros estables (Tabla 4), es posible estimar Tla
distancias interindividuales, en funcidn de Tlas
caracteristicas de propagacion del sonido. De esta forma,
si la intensidad del canto de un machoc a 50 cm es 86 dB
SPL, a 1 m sera de 80 dB SPL v a 2 m de 74 dB SPlL.. Este
Gltimo valor de intensidad, es similar con el que perciben
1os machos a1 canto de sus vecinos. Luego, la ley del
inverso al cuadrado para la atenuacidén del sonido predice
distancias interindividuales Tligeramente superiores a dos
metros, JTo cual concuerda aproximadamente con las
observadas, si se consideran efectos actsticos de un lugar

no homogéneo (vegetacidn, grandes piedras, etc.). Un cdculo

similar, realizado con la intensidad de estimulacién por
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sobre la cual se observaron los cambios conductuales mas
notables (84 dB SPL; Fig. 17b, ¢ vy d), da por resultado una
distancia interindividual dinferior a un metro. Esta
distancia corresponderia a Ta minima tolerada por un macho,
en un coro estable de intensidad baja. Argumentos de tipo
energético y de interferencia acustica, pueden hacer
insostenible 1a mantencién de interacciones a tan corta

distancia, por periodos de tiempo prolongados. Esto
concuerda con lo observado en los coros de densidad

intermedia {(ver 3.2).

En conjunto, los resultados indican que P. thaul
presenta una respuesta graduada ante la proximidad de un
intruso. E1 contenido agresivo de la respuesta estaria dado
por un moderado aumento inicial de la intensidad de su
canto. Ante un mayor acercamiento del intruso, P. thaul

modificaria la estructura temporal de su canto (Penna vy

Solis, 1992). Respuestas agresivas graduadas en funcidn de
la intensidad del cante de Tos vecinos, que involucran
cambios en el tipo de canto, modificacion de su estructura
o incluso agresion fisica, han sido descritas en varias
especies (Brenowitz, 1989; Brzoska y Schneider, 1982; Rose
y Brenowitz, 1991; Wagner Jr., 1989); en contextos

similares.

Las neuronas del sistema auditivo central {torus

semicircularis) de lTos machos de P. thaul, estédn




sintonizadas a las frecuencias de su canto de advertencia,
presentando umbrales minimos de 30 dB SPL alrededor de su
frecuencia dominante (2100 Hz){(Penna et al, datos no
publicados). Este valor es 25 dB mds bajo que el minimo
utilizado en los experimentos de estimulacidén y 43 dB menor
gque la intensidad promedio (rango 58-82 dB SPL) de Tlos
vecinos mas préximos. Estos resultados indican que los

machos se ubican en lugares en donde la +intensidad del
canto de sus vecinos mds préximos es bastante superior a su
umbral auditivo. Un comportamiento similar ha sido descrito

en Hyla crucifer, pero utilizando como umbral de referencia

(64 dB SPL), determinado en experimentos de estimulaciodon, a
Ta intensidad minima que evocaba respuestas (Gerhardt et

al, 1989).

E1 incremento de la vegetacidn hacia el final de 1la
época reproductiva, podria modificar Ta estructura deil
coro. 5i ha de mantenerse el espaciamiento en funcidén de un
umbral acustico, la atenuacidn del canto de sus vecinos por
la presencia de vegetacién, debiera generar una disminucion
compensatoria de las distancias interindividuales. Si por
el contrario, 1lo ﬁeiefminante es una distancia minima,
debiera observarse una gran—-wvariabilidad en la intensidad
del canto de los vecinos méas préximos. Wilczynski v
Brenowitz (1988), sometieron a prueba estas hipotesis en

una especie arborea (Eieutherodactylus diastema),
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determinando que 1a amplitud del canto de los vecinos es

menos variable, siendo 1a clave que regula el espaciamiento
de Tos machos. De acuerdo a los resultados (Tabla 4), P.
thaul emplearia un mecanismo similar al descrito en E.

diastema.

Aparentemente, la organizacidén espacial de los coros de
especies con reproduccién prolongada, es funcidn de las
interacciones actsticas, las cuales regulan la distancia
interindividual y al mismo tiempo aseguran la permanencia
de Tos machos dentro del coré {(Brenowitz et al, 1984). La
importancia de este mecanismo ha sido reafirmada por un

estudio realizado en Rana blythi, cuyos machos no vocalizan

y presentan un patrdn de dispersidn azaroso, relacionado
con la ubicacidén de Tos sitios de nidificacién disponibles

(Emerson vy Inger, 1992).




5.~ CONCLUSIONES

Caracteristicas fisicas v fisiolbgicas estan codificadas
en los componentes temporales y espectrales del canto de

advertencia de Pleurodema thaul. La frecuencia dominante,

es un indice de la talla de los machos. La duracidn del
canto es un indicador de la condicidn nutricional y el
nimero de pulsos, a través de su relacidn con 1la
concentracidén de testosterona plamédtica, indica Tla
condicidén reproductiva y eventualmente la disposiciodn
motivacional de los machos a aparearse. La relacidn de
estos fTactores con la estructura del canto, puede ser
utilizada por los machos para estimar las caracteristicas

de sus rivales y por las hembras en la eleccidn de pareja.

No existe evidencia de las capacidades discriminativas,
ni de la manera en que operarian eventuales mecanismos de
reconocimiento, durante las interacciones sociales de P.
thaul. Sin embargo, en 1a pequena muestra de machos
capturados en amplexo, la talla ni la condicicdn
nutricional fue diferente de la observada en machos no
apareados, 1o cual sugiere que estos atributes son mas
relevantes en las interacciones entre Tos machos, que para

1as hembras en la eleccidn de pareja.

[.as observaciones de fidelidad por el lugar de canto,

espaciamiento y conducta vocal de los machos en los coros,
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indican la existencia de conducta territorial en P. thaul.
Los territorios son delimitados acuisticamente y pueden
representarse por una circunferencia con centro en el macho

residente y un radio entre uno y dos metros.

E1 ambiente social aparece como uno de los fTactores mds
relevantes en la conducta vocal de P.thaul. E1 ndmero de
machos presente en los coros puede determinar de manera
directa 1a intensidad de las vocalizaciones y con elio su
distribucién espacial. En forma indirecta, el ambiente
social puede influir en la estructura del canto, a través

de su efecto en los niveles de T de Tos machos.

Los resuitados obtenidos, dan sustento al modelo de
miGltiples vias adoptado en este trabajo. Los efectos
independientes de la condicidn nutricional vy de los niveles
de testosterona en l1la estructura del canto, sugiere gue
estos factores ejercen su influencia en diferentes ntcleos
a nivel del SNC central vy/o vias motoras, implicados en la

emisidn acustica.

La influencia del ambiente social, conjuntamente con las
demas relaciones establecidas en esta tesis, configuran un
compleja red de influencias e interaccion de TfTactores que

determinan la conducta vocal de P. thaul.

E1 estudio realizado, pone de manifiesto 1a validéz vy

alcance de un enfoque integrativo, para abordar lTos
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fenomenos conductuales. Estos, por constituir la expresién
observabie de una compleja interaccidn de maitiples
factores, hace necesario incorporar en su andlisis la mayor
cantidad de variables. Sdlo de esta manera, se puede
obtener una real comprensién de los mecanismos que subyacen

a la conducta y a su inherente variabilidad.
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